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RESUMO

SIMIQUELI, Guilherme Ferreira, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, Julho
de 2016. Depressao endogamica em Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex
Mart. sob estruturacao de populagoes. Orientador: Marcos Deon Vilela de
Resende. Coorientador: Sérgio Yoshimitsu Motoike.

A macauba €& uma espécie promissora nha obtencdo de 6leo para biodiesel.
Entretanto, ocorre em pequenas populagdes acarretando em depressao
endogamica, que limita seu desenvolvimento, reduz o numero de frutos e causa
efeitos negativos nos demais caracteres. Portanto, o objetivo deste trabalho foi
estimar a depressdo endogémica em caracteres vegetativos e produtivos,
correlagdes, valores e parametros genéticos e populacionais (indice de fixagéo
e Nem), bem como o efeito da estruturacdo em populagdes na acuracia da
avaliacdo genética. Os dados foram coletados nos anos de 2013 a 2015 no
Banco Ativo de Germoplasma de Macauba (Araponga-MG) e séo referentes a
293 individuos pertencentes a 44 familias de meios irmaos, sendo que oito
destas possuem pelo menos um individuo autofecundado. As familias foram
agrupadas em sete populagdes conforme a localizagao geografica. A depressao
foi evidente em caracteres produtivos e vegetativos, sendo maior nos primeiros
e, principalmente, no numero de frutos para algumas familias. Para caracteres
produtivos, poucas familias apresentaram depressao exogamica em relagao aos
vegetativos. O indice de fixagédo (Fst) foi elevado para caracteres vegetativos e
reduzido para os produtivos. O Nem foi inferior a um (<1) para os caracteres
vegetativos, o que indica diferenciagao por deriva. O modelo com os efeitos de
populagao e genético mostrou-se adequado, obtendo altos valores de acuracia
para caracteres com alto Fsr. As herdabilidades foram relativamente altas para
alguns caracteres. A correlacdo genética foi alta entre os caracteres produtivos
e com relagcdo a um vegetativo (numero de inflorescéncias). A depresséao
endogamica pode ser considerada como uma das causas da redugao do numero
de frutos, sendo menos acentuada em caracteres com alto Fst e baixo Nem. A
seleg¢ao de 52 individuos com um tamanho efetivo populacional acima de 30 é
adequada para formacdo de um pomar de sementes, pois diminui deriva e
possibilita um alto ganho genético para produgdo de dleo (180%), o qual é

elevado devido a variancia existente no Banco de Germoplasma de Macauba.

viii



ABSTRACT

SIMIQUELI, Guilherme Ferreira, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, July,
2016. Inbreeding depression in Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart.
in structured populations. Advisor: Marcos Deon Vilela de Resende. Co-
advisor: Sérgio Yoshimitsu Motoike.

The Macaw palm is an outstanding specie to produce biofuels from its oil.
Although, it occurs in small populations, leading to inbreeding depression which
limits its development, reduces the number of fruits and others traits. Hence, the
aim at this work was to estimate inbreeding depression in vegetative and
productive traits, mainly the number of fruits that is related to fruit abortion,
correlations, genetic breeding values and population parameters (fixation index
and Nem), as well as estimating the effect of structured populations in the
accuracy of genetic evaluations. The data were collected from 2013 up to 2015
in Macaw palm Germoplasm Bank (Araponga-MG) and they refer to 293
individuals from 44 half-sib families. Eight out of these families have at least one
inbred individual. All families were clustered in seven populations according to its
geographic coordinates. The inbreeding depression was evident in productive
and vegetative traits, the former were higher than the later. The reduction of
number of fruits due to inbreeding was extremely higher in some families. For
productive traits, few families showed outbreeding depression in relation to
vegetative traits. The fixation index (Fst) was higher for vegetative traits and lower
for productive traits. O Nem was lower than one (<1) for vegetative traits which
indicates genetic drift for them. The model used for estimating the genetic and
population effects was suitable and obtained high values of accuracy for the traits
with high values of Fst. The heritability were slightly higher for some traits. The
genetic correlation was higher among productive traits and with relation to one
vegetative trait (number of inflorescences). The inbreeding depression can be
considered as one of the causes of the reduction of number of fruits and it is lower
in traits that have high Fst values and low Nem values. The selection of 52
individuals has the effective population size upper 30 that is suitable for
establishing seed-orchards, because reduces genetic drift and can obtain high
genetic gain for oil production (180%), which is high due to the variability in the

Macaw palm Germoplasm Bank.



1. INTRODUGCAO

Pertencente a familia Arecaceae, a espécie Acrocomia aculeata (Jacq.)
Lodd. ex Mart. (macauba) é perene com altura de 15 a 20 metros, com 20 a 30
centimetros de didmetro a altura do peito, frutos com 2.5 a 5 cm de didametro,
crescimento monopodial, inflorescéncias andréginas com protoginia, sendo
polinizadas pelo vento e por insetos (Scariot et al. 1991; Da Silva César et al.
2015). Esta espécie ocorre na América Latina (Crocomo e Melo 1996), sendo o
sudeste do Brasil um dos possiveis centros de diversidade pela teoria de Vavilov
(Lanes et al. 2014) e onde se encontra um dos maiores Bancos Ativos de
Germoplasma de Macauba (BAG — Macauba).

Ha grande potencial no fruto desta espécie para obtencédo de diversos
produtos como cosméticos, farmacos e principalmente biodiesel obtido do seu
Oleo (Da Silva César et al. 2015). A produgao de 6leo da macauba é de 5 a 6.2
toneladas por hectare (Motoike e Kuki 2009; Pires et al. 2013) e equipara-se com
a do dleo de palma, considerada a cultura com maior produtividade no mundo,
variando de 2 a 8 toneladas de d6leo por hectare (FAO 2013; MAPA 2011).
Portanto, € uma espécie promissora para producao de biodiesel, utilizado como
fonte de energia renovavel, e para redugao das emissdes de gases do efeito
estufa (Dincer 2000).

Entretanto, a macauba possui baixo grau de domesticagcdo e o
investimento em um programa de melhoramento com base na produtividade de
Oleo e demais aspectos agricolas seria crucial para produ¢gdo em larga escala
(Crocomo e Melo 1996; Cetec 1983). Porém, estudos de pré-melhoramento da
cultura sao necessarios como repetibilidade dos caracteres, diversidade
genética, sistema reprodutivo, caracterizagao morfoldgica e fisiologica (Manfio et
al. 2012; Pires et al. 2013; Lanes et al. 2014; Lanes et al. 2016).

A depressao endogémica € gerada a partir de acasalamentos entre
aparentados e autofecundagdes em que caracteres sao afetados pelo aumento
de genes mutantes em homozigose recessiva e aumento da homozigose em
alelos nos loci com melhor desempenho em heterozigose, causando redugao de
seu valor adaptativo (Charlesworth e Willis 2009). Assim, um dos trabalhos
cruciais para entendimento do sistema reprodutivo e das consequéncias da

depressao endogamica para o crescimento e desenvolvimento da espécie foi



feito por Lanes (2014) em caracteres juvenis, em que foram identificados
individuos autofecundados e estimada a depresséo.

Neste contexto, a observacdo em campo da alta taxa de aborto de frutos,
desde a floracéo até o periodo de colheita, pode estar vinculada a deficiéncia de
polinizadores (observagbes de campo com relagdo a polinizagdes artificiais)
(Brito 2013), ao ataque de insetos (Montoya et al. 2015; De Oliveira e Avila 2011)
ou a depressao endogamica, a qual permanece desconhecida, principalmente,
sobre os caracteres produtivos da macauba. Portanto, ha fortes indicios da
influéncia da depressédo endogamica na redugado do numero de frutos (aborto de
frutos) e nos demais caracteres.

O tamanho efetivo € o numero de individuos ndo aparentados ou nao
endogamicos em uma populagédo panmitica ideal e esta diretamente relacionado
com a diversidade (Resende 2002; Resende et al. 1997). De modo que esta
espécie possui tamanho efetivo reduzido ao longo das geragbes devido a
endogamia em pequenas populagdes, autofecundacdes e cruzamento entre
aparentados estabelecidos nas proximidades (endogamia de vizinhanga)
(Resende et al. 1997; Lanes et al. 2016).

Entdo conhecer a estrutura de populagdes naturais € fundamental para
elucidar como se procede a manutencido e geragao da diversidade genética
construida ao longo do histérico evolutivo da espécie, contribuindo para o
melhoramento genético efetivo e um melhor entendimento da diversidade para
o manejo do Banco Ativo de Germoplasma de Macauba (Manfio et al. 2011).

Portanto, este trabalho objetivou estimar o efeito da depressao
endogamica, principalmente, com relagdo ao numero de frutos produzidos,
sendo o primeiro trabalho a relacionar aborto de frutos com depressao
endogadmica em macauba, estimar os componentes de meédia, variancia e
parametros populacionais como o indice de fixacdo. Visou também modelar o
efeito da estruturacdo em populagbes na acuracia da avaliagdo genética e

eficiéncia do melhoramento da macauba.



2. MATERIAL E METODOS
2.1 Banco de germoplasma e coleta de dados

Os dados sao provenientes da Fazenda Experimental de Araponga, no
municipio de Araponga, Minas Gerais - Brasil, onde se localiza o Banco Ativo de
Germoplasma de Macauba (BAG - Macauba), sendo considerado o primeiro
repositorio oficial registrado pelo Conselho de Gestdo do Patrimbnio Genético
Brasileiro (#084/2013-SECEX/CGEN) e um dos maiores bancos de
germoplasma de A. aculeata da América.

O BAG encontra-se a 1000 metros de altitude e o clima da regido é Cwb
de acordo com a classificacao de Koppen, possuindo verao chuvoso e inverno
seco. Ha, atualmente, 300 familias maternas (1500 acessos aproximadamente),
a qual é constituida de frutos coletados de matrizes de diferentes locais do
sudeste do Brasil em seu habitat natural e que foram cultivadas no BAG até a
idade produtiva. As praticas agricolas empregas no BAG podem ser encontradas
em Pires et al. (2013).

Os dados foram coletados pelo grupo da Rede Macauba de Pesquisa
(REMAPE) vinculada a Universidade Federal de Vigosa (UFV) nos anos de 2013
a 2015 e sao referentes a 293 individuos provindos de 44 familias maternas.
Parte dessas foram avaliadas em fase juvenil por Lanes (2014) com o uso de
marcadores moleculares (microssatélites do tipo SSR-Simple Sequence
Repeats), o qual constatou que a macauba € alégama (98.6%) com baixa taxa
de autofecundacdo (1.4%) e alta taxa de cruzamento entre individuos
aparentados (38.3%), identificando plantas provindas de autofecundacéo pelo
software Cervus 3.0.3 (Kalinowski et al. 2007).

As familias foram implantadas em fevereiro de 2009, sendo que oito
familias possuem pelo menos um individuo endogamico e sao identificadas
pelos numeros 11, 29, 31, 36, 37, 40, 47, 50. Vale ressaltar que o unico individuo
endogamico da familia 27 morreu, o que evidencia os efeitos da depressao
endogamica.

As caracteristicas analisadas foram numero de inflorescéncias (T1),
diametro a altura do peito em centimetros (T2), altura de emissao da primeira

espata em metros (T3), numero de frutos (T4), teor de 6leo da polpa (T5), massa



seca em gramas da casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e améndoa (T9),
massa umida dos frutos (T10) e producéo total de 6leo da polpa em quilos (T11).

As caracteristicas T1 a T3 foram consideradas vegetativas e as
caracteristicas T4 a T11 produtivas.

Para obtencdo da producido de 6leo da polpa para cada planta foram
multiplicadas as variaveis numero de frutos, massa seca e teor de 6leo da polpa.
Apo6s a colheita, os frutos foram armazenados por 30 dias. O teor de éleo foi
estimado com espectrofotdbmetro Varian ® FT-IR 660 (espectrometria de
infravermelho préximo — NIR) em trés frutos por planta e a massa seca da polpa,
casca, endocarpo e améndoa foi estimada com a média de cinco frutos por
planta. Essas partes do fruto foram separadas e secas em estufa a 105°c durante

24 horas e depois pesadas em balanga de precisao.
2.2 Depressao endogamica

A depressao endogamica sobre os caracteres foi obtida a nivel de familia
nas progénies em que alguns individuos sao provenientes de autofecundacao,
de acordo com as analises feitas por Lanes (2014).

A depressao endogamica (D) foi calculada pela expressao derivada por
Resende (2002):

M-S

1 S
2-S72-5

Em que S é o coeficiente de autofecundacgao da populagéo, M é a média

D=

fenotipica de progénies maternas (F = S/(2 — S)) e S* é a média fenotipica de
individuos autofecundados (F = 1/(2 —S)) em populagdes com sistema misto
de reproducao, sendo F o coeficiente de endogamia. Para a estimagdo da
depressao endogamica foi utilizado um S de 0.22, 0.13, 0.44, 0.3, 0.10, 0.11, 0.5
e 0.3, para as familias 11, 29, 31, 36, 37, 40, 47, 50, respectivamente, conforme
relatado por Lanes (2014).

A relacdo linear existente entre presenca e auséncia de individuos
endogamicos e os caracteres foi feita pela Analise de covariancia (ANCOVA)
pelo método REML/BLUP utilizando o modelo estatistico dado por (Resende,
2007):

y=Xu + BCov + Za + e



Em que y é o vetor de dados, u é o escalar referente a média geral (fixa),
a € o vetor dos efeitos genéticos aditivos (aleatérios), e € o vetor de residuos
(aleatorios), X e Z representam as matrizes de incidéncia dos referidos efeitos.
O coeficiente B refere-se a regressdo associada a covariavel Cov, a qual foi
representada pela presenga/auséncia de individuos endogamicos. O ajuste do
modelo foi feito no software SELEGEN — REML/BLUP (Resende 2002).

2.3 Parametros genéticos, populacionais e correlagdes genéticas

As progénies de meios irmaos foram subdivididas em populagdes como
forma de captar a variagao existente entre populacdes, devido as familias serem
provindas de matrizes de diferentes regides. Esta divisdo foi feita com base nas
coordenadas geograficas (latitude e longitude) de suas matrizes com a utilizagéo
do algoritmo Hartigan e Wong (1979) multivariado e escolha de sete centros de
agrupamento. Foi utilizado o pacote kmeans.ddR (Gupta e Fard 2015) do
software R (R Core Team 2015).

Apds a subdivisdo em populagdes, a estimacdao dos componentes de
variancia e dos valores genéticos foi feita pelo método REML/BLUP com modelo
estatistico dado por:

y=Xu+Za+ Ts + e

Em que y é o vetor de dados, u é o escalar referente a média geral (fixa),
a é o vetor dos efeitos genéticos aditivos individuais (aleatérios), s é vetor dos
efeitos de populagao (aleatérios) e e é o vetor de residuos (aleatorios), X, Ze T
representam as matrizes de incidéncia dos referidos efeitos. O ajuste do modelo
foi feito no software SELEGEN — REML/BLUP (Resende 2002).

Distribuicdo das estruturas de média e variancia:

Y] [Xu ay [le2 0 0

E|4 =[] vVar H =0 12 o0
e 0 e 0 0 IO'eZ

Equacdes de modelo misto:
X'X X'Z X'T 7 X'y
Z'X Z'Z+A7' Z'T al= 12"y
T'X T'Z T'T + 12,18 T'y
/120_3:1—hg—c§_ :o-_ez_l—csz—h?l
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Em que:
A = matriz de parentesco;
| = matriz identidade;
02 = variancia genética aditiva;
02 = variancia genética entre populagoes;
02 = variancia residual;
hZ = herdabilidade individual no sentido restrito;
c? = coeficiente de determinagao dos efeitos de populagéo
Estimadores dos componentes de variancia por REML via
algoritmo EM:
of=[yy—uXy-a Z'y-35"Tyl/[N—r(x)]
o; =[a'a + oftr (C*»)]/q
02 =188 + o2tr(C*)]/s

C?? e €33 advém de:

C1 Gy Cy3 c*t c?2 (%
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Cii Ciz Ci3] " ctt ¢z ¢
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Em que:

C = matriz dos coeficientes do modelo misto; tr = operador traco; r(x) =
posto da matriz X; N, q, s = numero total de dados, de progénies e de
populagdes, respectivamente.

A significancia dos efeitos do modelo foi estimada pela Analise de
deviance (ANADEV) (Resende 2007). As analises foram feitas com e sem os
efeitos de progénie (a) e populagdo (s) para obtencdo das deviance.
Posteriormente, procedeu-se o teste da razdo da maxima verossimilhanga
(Likelihood Ratio Test) e os valores foram comparados com o valor tabelado de
qui-quadrado (3.84 e 6.63) com um grau de liberdade a 1% e 5% de
probabilidade de erro tipo |, respectivamente.

Os valores de acuracia foram estimados para todas as caracteristicas
considerando o modelo com estruturagcao de populagdes (apresentado neste
trabalho) e modelo sem estruturagbes de populacéo (ndo apresentado), que

possui somente o efeito de familia (aleatdrio), repeticao (fixos) e de residuos



(aleatodrio). Ambos ajustados pelo método REML/BLUP no software SELEGEN

— REML/BLUP (Resende 2002). As acuracias de ambos foram comparadas.
Foram obtidas as correlagbes genéticas entre todos os caracteres pelo

software SELEGEN — REML/BLUP (Resende 2002). Os valores obtidos foram

testados contra zero pelo teste t de student (tca) a 1% de probabilidade de erro

n—2
el =T T2

Em que, n € o numero de observagdes e r a correlagdo genética linear entre os

tipo | dado por:

caracteres.
O indice de Fixagdo de Wright (1965) (Fst) foi estimado com base na
variancia entre (62) e dentro de populagées (¢2) dado por:

o3

Fge = o2+ 202

Considerando equilibrio nas populagdes, o Nem foi calculado em que Ne
€ o tamanho efetivo para todas populagbées e m é a taxa de migragédo em cada
populacdo em cada geracdo. Caso o Nem for menor do que um (<1), indica que
a deriva genética conduz a significativa diferenciacdo (Resende, 2002; Wright
1931). O Nem € dado por:
_1-Fy

4 Fg

N,m



3. RESULTADOS
3.1 Depressao endogamica e numero de populacdes

A utilizagédo do algoritmo Hartigan e Wong (1979) permitiu a identificacao
de sete populacdes, seis no estado de Minas Gerais e uma no estado de Sao
Paulo. O tamanho populacional para todas populacbes de macauba foram
pequenos, variando de 4 a 10 individuos genitores em cada populagdo. Dentro
das populacdes ha matrizes a poucos metros de distancia, enquanto outras a
distancia € acima de 10 km.

A tabela 1 apresenta os valores referentes a depressdo endogamica em
porcentagem (D%) com relacdo a média dos caracteres calculados com base na
taxa de autofecundacdo (S) de cada familia que possuia pelo menos um

individuo endogamico.

Tabela 1 — Valores de depressao endogamica em porcentagem (D%) com base
na média dos caracteres para numero de inflorescéncias (T1), didmetro a altura
do peito (T2), altura de emissao da primeira espata (T3), numero de frutos (T4),
teor de d6leo (T5), massa seca da casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e

améndoa (T9), massa dos frutos (T10) e producao total de dleo (T11).

Caracteres

T1 T2 T3 T4 T5 T6 T7 T8 T9 T10 T11
11 022 1414 482 751 93.0 301 -292 -110.0 -295 -50.0 514 -226
29 0.13 -102 -122 -735 -253 -2440 -163.7 -820 -149.0 -428 352 69.0
31 044 1580 -187 -97.0 1116 764 547 415 961 735 89.0 87.1
36 0.30 -174 46 -115 3380 919 69.7 103.8 37.8 506 3194 394.0
37 0.10 -187.9 251 558 1125 492 816 84.7 83.0 109.8 166.3 193.5
40 011 443 -99 1169 397 103.1 162.0 100.2 1239 103.5 70.1 36.8
47 0.50 334 0.0 2421 5549 2151 1406 829 271.6 290.8 616.3 567.0
50 0.30 -965 -49 327 -2169 -617 -943 -844 -294 -394 -538 -1884

Média> 0.26 8.15 4.02 4258 12594 3252 27.67 17.08 50.57 62.01 161.73 142.04

1: Coeficiente de autofecundacdo estimado por Lanes (2014); 2: Média dos coeficientes de autofecundagado e das
depressdes endogamicas dos caracteres.

Familias S

Os caracteres que apresentaram maior depressao endogamica foram T4,
T10 e T11 (numero de frutos, massa dos frutos e producdo de Odleo,
respetivamente) com valores de depressdo média acima de 100%. Esses

caracteres sao de producdo, apresentam forte depressdo o que indica



dominancia alélica em seus controles genéticos. Esta € uma informacao
relevante para o melhorista pois indica que ha heterose a ser capitalizada pelo
melhoramento. Os caracteres com menores depressdes foram T1 e T2 com
valores inferiores a 10% e, portanto, com dominancia alélica praticamente nula.

Houve maior presenga de depressédo exogamica (valores negativos) nos
caracteres vegetativos (T1 a T3) do que nos produtivos (T4 a T11). Nas familias
11, 29 e 50 houve depressdo exogamica para os caracteres produtivos, sendo
que esta ultima apresentou em todos. A depressdo exogamica ocorre quando a
média dos individuos autofecundados € superior a média dos individuos
cruzados ao acaso. E isto € devido a auséncia de dominancia alélica. Nesse
caso, individuos obtidos sob autofecundagao podem apresentar valores
superiores aos proprios genitores e também aos individuos obtidos sob
cruzamentos.

Houve depressao endogamica em todos os caracteres produtivos das
familias 31, 36, 37, 40 e 47. A familia 47 foi umas das que mais tiveram
depressao endogamica, somente um caractere (T2) ndo apresentou depressao.
Vale ressaltar que o unico individuo endogamico da familia 27 morreu antes de
chegar a idade produtiva. Com relagdo ao numero de frutos (T4), as familias 47
(554.9%) e 36 (338%) tiveram maior depressdo endogamica com relagdo as
demais, o que indica alta influéncia no aborto de frutos quando estas familias
sofrem autofecundacgdes.

Assim, o0s resultados denotam que os caracteres produtivos
provavelmente apresentam dominancia e, portanto, podem ser melhorados via
estratégias que capitalizam a heterose (Resende e Barbosa 2005; Manfio et al.
2011).

De modo geral a depressao endogamica e exogamica ajudam a elucidar
parte dos mecanismos genéticos dos caracteres, que foram determinados ao
longo do histérico evolutivo da espécie. Isto permite saber quais efeitos (aditivo
ou nao aditivo) sdo predominantes nos caracteres, bem como as estratégias
reprodutivas adotadas pelas diferentes populagdes para garantia da
sobrevivéncia, como autofecundagdes, cruzamento entre aparentados e ao
acaso. Portanto, este conhecimento é de fundamental importancia para

estabelecimento de estratégias de conservagao e melhoramento.



A tabela 2 apresenta o resultado da Analise de covariancia (ANCOVA) e

as respectivas meédias dos 11 caracteres analisados.

Tabela 2 — Coeficientes de regressédo (B) entre a covariavel (individuos
autofecundados) e a variavel dependente obtidos pela Andlise de covariancia
(ANCOVA), a respectiva média () e a porcentagem do coeficiente em relagéo a
média (B/u) para os caracteres numero de inflorescéncias (T1), didmetro a altura
do peito (T2), altura de emissao da primeira espata (T3), numero de frutos (T4),
teor de dleo (T5), massa seca da casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e

améndoa (T9), massa dos frutos (T10) e producgao total de 6leo (T11).

Caracteres B J B/u*

T1 -0.33 599 -5.56
T2 -1.19 40.23 -2.96
T3 -0.25 211 -11.70
T4 -41.22 153.89 -26.79
T5 -3.78 28.57 -13.22
T6 -0.50 2.60 -19.29
T7 -0.18 3.32 -5.41
T8 -0.88 3.75 -23.44
19 -0.14 0.78 -18.38
T10 -243 527 -46.14
T11 -0.18  0.55 -32.42

*: Valores em porcentagem.

Todos os coeficientes de regressao linear foram negativos, indicando
depressao endogamica em todas as caracteristicas. Os caracteres T4 (numero
de frutos), T10 (massa de frutos) e T11 (producédo de 6leo) tiveram valores
acentuados dos coeficientes com relagao a média da caracteristica (p/p acima
de 25%) (Tabela 2), resultado idéntico ao obtido pelos valores médios de
depresséo (D%) (Tabela 1), evidenciando que estes sofreram forte depressao
endogamica.

A depressao endogamica para os caracteres T1 a T3 foi baixa e variada
devido aos baixos valores dos coeficientes de regressao (B) (Tabela 2) e os
valores de depressao (D%) (Tabela 1). O que indica efeito aditivo em seu
controle genético, sendo uma informacgao relevante para o melhorista, pois se ha
ganho genético com autofecundagdes pode-se determinar estratégias de

melhoramento mais adequadas para estes caracteres.
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3.2 Parametros genéticos, populacionais e correlagoes genéticas

Pela tabela 3 é possivel verificar baixo coeficiente de determinagéo da
populagdo (c%) para os caracteres produtivos (T4 a T11), indicando que a
variagao existente nestes caracteres € pouco explicada pelas populacdes
separadas de acordo com suas coordenadas geograficas. Entretanto, para
caracteres vegetativos (T1 a T3) o c?%, foi elevado, indicando grande influéncia
da subdivisao das populagdes nestes.

O indice de fixacado (Fst) para os caracteres vegetativos (T1 a T3) foi
considerado elevado (acima de 25%) (Wright 1978). Os demais caracteres
apresentaram Fst de pequeno (0 a 0.05) a moderado (0.05 a 0.15) (Tabela 3).
Grande parte da variagdo existente entre estas populagdes ocorre,
principalmente, nos caracteres vegetativos e uma pequena parte no teor de 6leo
da polpa (T5).

Tabela 3 — Valores de herdabilidade no sentido restrito (ha?) e coeficiente de
determinacgao dos efeitos da populagao (c?), indice de fixagcado (Fst) de Wright
(1965) e tamanho efetivo vezes taxa de migracdo (Nem) para os caracteres
numero de inflorescéncias (T1), didmetro a altura do peito (T2), altura de emisséao
da primeira espata (T3), numero de frutos (T4), teor de 6leo (T5), massa seca da
casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e améndoa (T9), massa dos frutos (T10)

e produgéo total de éleo (T11).

Caracteres  hj? C% Fst Nem
T1 0.6778 0.1474 0.2852 0.6
T2 0.3670 0.2465 0.5551 0.2
T3 0.5965 0.3355 0.5444 0.2
T4 0.6614 0.0054 0.0298 8.1
T5 0.4633 0.0277 0.1131 2.0
T6 0.3381 0.0094 0.0581 4.1
T7 0.4842 0.0044 0.0180 14.0
T8 0.3605 0.0134 0.0783 2.9
T9 0.4047 0.0150 0.0813 2.8
T10 0.5380 0.0094 0.0378 6.4
T11 0.5624 0.0011 0.0058 42.0

As herdabilidades no sentido restrito (h.?) foram altas (acima ou

aproximadamente 0.6) para trés caracteres (T1, T3 e T4), moderadas (entre 0.4
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e 0.6) para cinco (T5, T7, T9, T10 e T11) e baixas (abaixo de 0.4) para trés (T2,
T6 e T8).

O Nem foi acima de um para os caracteres produtivos e abaixo de um para
os vegetativos (T1 a T3).

O efeito de progénie (a) foi significativo a 5% pelo teste qui-quadrado para
todas as caracteristicas avaliadas pelo teste da razdo de verossimilhanca
(Tabela 4). Entretanto, o efeito de populacao (s) foi ndo significativo para os
caracteres produtivos (T4 a T11) e foi a 5% de probabilidade pelo teste qui-

quadrado para os vegetativos (T1 a T3).

Tabela 4 — Andlise de deviance (ANADEV) dos efeitos de progénie (a) e
populagao (S) para os caracteres numero de inflorescéncias (T1), didmetro a
altura do peito (T2), altura de emissao da primeira espata (T3), numero de frutos
(T4), teor de dleo (T5), massa seca da casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e

améndoa (T9), massa dos frutos (T10) e producgao total de 6leo (T11).

LRT!

Efeitos
T1 T2 T3 T4 T5 T6 T7 T8 T9 T10 T11

Progénie 20.01** 6.13* 11.86** 15.33** 8.63** 5.35* 8.90* 5.42* 7.11* 11.71* 14.23*
Populagdo 4.04* 13.96** 17.43** 0.01™ 0.58™ 0.19™ 0.02" 0.25™ 0.26™ 0.07™ 0.00™

Média 6.03 3910 223 154.60 28.26 258 330 3.71 0.77 5.29 0.55

1:Teste da razéo de verossimilhanga (Likelihood Ratio Test). Significativo a 5% (*), 1% (**) de probabilidade pelo teste
do qui-quadrado e néo significativo (ns).

Os caracteres produtivos (T4 a T11) apresentaram elevadas correlagoes
genéticas variando de 0.7 a 0.97. O caractere T1 apresentou alta correlagdo com
os produtivos variando de 0.57 a 0.83 (Tabela 5). A caracteristica T1 apesar de
ser considerada de cunho vegetativo (numero de inflorescéncias) é altamente
correlacionada com as caracteristicas produtivas uma vez que o numero de
inflorescéncia pode refletir em um potencial produtivo.

As caracteristicas vegetativas T2 e T3 nao se correlacionaram com as
produtivas, exceto a correlagao entre T3 e T5 (-0.18), porém esta foi de baixa
magnitude. Entre as caracteristicas T2 e T3, a correlagdo genética foi negativa
e moderada (-0.44), podendo inferir que espécimes com maior altura de emissao
da espata (T3) néo investem muito seu crescimento em diametro (T2).

Apesar da correlagao entre os caracteres T1 e T2 ser significativa, esta
foi de baixa magnitude (0.16) (Tabela 5).
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Tabela 5 — Correlagdes genéticas para os caracteres numero de inflorescéncias
(T1), didmetro a altura do peito (T2), altura de emissdo da primeira espata (T3),
numero de frutos (T4), teor de 6leo (T5), massa seca da casca (T6), polpa (T7),
endocarpo (T8) e améndoa (T9), massa dos frutos (T10) e produgéo total de 6leo
(T11).

Correlagdes genéticas
T2 T3 T4 T5 T6 T7 T8 T9 T10 T11
T1 0.167 -0.08"™ 0.62° 0.83" 0.79" 0.79" 0.817 0.77° 0.61° 057"

T2 -0.44" 0.00™ 0.14" 0.09" 0.06" 0.1 0.13" 0.01™ -0.03"
T3 -0.09™ -0.18" -0.09" -0.06" -0.14" -0.14" -0.03" -0.02"
T4 0.79" 0.747 0777 0.73° 0.76" 0.95° 0.92"
T5 0.92" 0.88" 0.94° 091" 073" 077
T6 0.92" 0.95° 0.93" 0.777 0.75°
T7 0.94" 0.92° 0.817 0.827
T8 0.97" 075" 0.737
T9 0.79" 0.787
T10 0.97"

Valores significativos a 1% (**) de probabilidade e nao significativo (ns) pelo teste t de student.

3.3 Valores genéticos

Devido a grande quantidade de variaveis os valores genéticos de familia
(Tabela 6) e a nivel individual (Tabela 7) apresentados sao referentes somente
ao caractere produgao de 6leo (T11), considerado de alta importancia para o
melhoramento.

As seis primeiras familias (8, 43, 26, 47, 50 e 36) possuem ganho genético
acumulado elevado (acima de 1 kg), sendo potenciais para produg¢ao de 6leo
(Tabela 6).

As familias 47 e 36 apresentaram depressao endogamica e a familia 50
apresentou depressao exogamica para este caractere. Portanto, considerando o
mérito genético (Tabela 6) e os efeitos de depressao, as familias 47 e 36 podem
ser utilizadas para capitalizacdo da heterose, enquanto que a familia 50 para
melhoria de caracteristicas vegetativas e formacdo de populagbes de
melhoramento em um programa de selec¢ao recorrente interpopulacional.

Além disso, o ganho com efeitos de heterose com cruzamento de
individuos de outras familias contribui para o ganho genético e de diversidade
(Tabela 7).
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Tabela 6 — Ordenamento de familias com suas respectivas populagdes por seus

valores genéticos aditivos (a) e ganhos preditos para produgao de o6leo (T11).

Ordem Familia Populagao a Ganho' Nova média?
1 8 2 1.88 1.88 2.43
2 43 2 1.1 1.49 2.05
3 26 7 0.94 1.31 1.86
4 47 4 0.91 1.21 1.76
5 50 3 0.83 1.13 1.68
6 36 6 0.71 1.06 1.62
7 38 6 0.51 0.98 1.54
8 35 4 0.36 0.91 1.46
9 27 3 0.23 0.83 1.38
10 15 2 0.18 0.77 1.32
11 23 5 0.12 0.71 1.26
12 14 2 0.11 0.66 1.21
13 4 6 0.02 0.61 1.16
14 13 6 0.00 0.57 1.12
15 42 4 0.00 0.53 1.08
16 49 5 -0.02 0.49 1.05
17 6 2 -0.03 0.46 1.01
18 33 7 -0.05 0.43 0.99
19 41 5 -0.07 0.41 0.96
20 48 6 -0.07 0.38 0.94
21 1 2 -0.07 0.36 0.91
22 30 6 -0.07 0.34 0.89
23 29 6 -0.08 0.32 0.88
24 32 3 -0.12 0.31 0.86
25 37 7 -0.12 0.29 0.84
26 7 6 -0.13 0.27 0.82
27 44 1 -0.14 0.26 0.81
28 3 2 -0.16 0.24 0.79
29 2 6 -0.20 0.23 0.78
30 39 4 -0.23 0.21 0.76
31 52 1 -0.25 0.20 0.75
32 53 2 -0.25 0.18 0.74
33 22 3 -0.27 0.17 0.72
34 11 1 -0.30 0.16 0.71
35 16 3 -0.42 0.14 0.69
36 5 2 -0.45 0.12 0.67
37 31 3 -0.48 0.11 0.66
38 20 7 -0.51 0.09 0.64
39 21 6 -0.53 0.07 0.63
40 9 1 -0.54 0.06 0.61
41 40 7 -0.56 0.04 0.60
42 17 2 -0.58 0.03 0.58
43 25 1 -0.59 0.01 0.57
44 45 5 -0.61 0.00 0.55

1: Acumulado; 2: Nova média referente a soma do ganho mais a média (0.55).
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Tabela 7 — Ordenamento de individuos (Planta) com suas respectivas
populacdes e familias por seus valores genéticos aditivos (a) e ganhos preditos

para producéo de 6leo (T11).

Ordem Familia Populagdo Planta  f a u+a® Ganho®* Nova Média* Ng®
1 8 2 7 8.43 427 482 4.27 4.82 1.00
2 8 2 5 433 229 285 3.28 3.83 1.60
3 8 2 4 3.34 193 249 2.83 3.38 2.00
4 37 7 3 453 1.85 240 2.59 3.14 2.67
5 43 2 1 3.68 182 238 2.43 2.99 3.66
6 26 7 7 3.66 1.68 2.23 2.31 2.86 4.65
7 49 5 3 3.93 158 213 2.20 2.76 5.63
8 36 6 2 343 154 2.09 2.12 2.67 6.62
9 38 6 3 346 149 204 2.05 2.60 7.61
10 47 4 2 3.02 139 194 1.98 2.54 8.60
11 43 2 2 275 130 1.86 1.92 2.47 9.21
12 26 7 5 273 127 1.82 1.87 242 9.83
13 36 6 9 266 1.26 1.81 1.82 2.37 10.47
14 50 3 5 276 125 1.80 1.78 2.33 11.44
15 26 7 10 250 1.20 1.75 1.74 2.29 11.73
16 47 4 6 226 116 1.72 1.71 2.26 12.38
17 26 7 6 212 110 1.65 1.67 2.22 12.42
18 50 3 3 230 1.00 1.55 1.63 2.18 13.09
19 27 3 1 235 095 1.50 1.60 2.15 14.02
20 15 2 4 218 0.93 1.48 1.56 2.11 14.96
21 43 2 6 1.66 0.92 147 1.53 2.08 15.33
22 29 6 1 239 088 144 1.50 2.05 16.26
23 8 2 1 1.37 0.88 1.43 1.48 2.03 16.36
24 50 3 7 2.01 084 1.39 1.45 2.00 16.76
25 36 6 1 1.88 0.84 1.39 1.43 1.98 17.18
26 6 2 5 228 080 1.35 1.40 1.95 18.09
27 26 7 9 155 0.77 1.32 1.38 1.93 18.01
28 47 4 1 1.62 0.76 1.31 1.36 1.91 18.45
29 8 2 2 1.22 0.75 1.30 1.33 1.89 18.45
30 27 3 8 1.85 0.73 1.29 1.31 1.87 19.13
31 43 2 4 1.23 0.70 1.25 1.29 1.85 19.37
32 41 5 8 1.85 0.66 1.21 1.28 1.83 20.24
33 50 3 8 1.30 0.62 1.17 1.26 1.81 20.49
34 41 5 9 1.74 0.61 1.16 1.24 1.79 21.17
35 16 3 6 1.82 0.61 1.16 1.22 1.77 22.03
36 36 6 8 1.33 0.61 1.16 1.20 1.75 22.29
37 32 3 2 1.92 058 1.14 1.18 1.74 23.15
38 1 2 2 1.89 058 1.13 1.17 1.72 24.02
39 50 3 2 142 058 1.13 1.15 1.71 24.07
40 35 4 2 1.59 054 1.10 1.14 1.69 24.94
41 53 2 7 1.95 054 1.09 1.12 1.68 25.80
42 38 6 6 1.13 051 1.06 1.11 1.66 26.48
43 50 3 4 0.98 050 1.06 1.09 1.65 26.33
44 47 4 3 1.24 050 1.05 1.08 1.63 26.61
45 8 2 8 049 049 1.04 1.07 1.62 26.53
46 22 3 8 1.59 048 1.03 1.06 1.61 27.37
47 15 2 2 1.53 047 1.02 1.04 1.59 28.03
48 6 2 1 1.50 0.46 1.01 1.03 1.58 28.70
49 27 3 3 1.50 0.45 1.00 1.02 1.57 29.18
50 38 6 5 1.23 042 0.97 1.01 1.56 29.66
51 13 6 5 146 040 0.95 0.99 1.55 30.51
52 2 6 5 1.55 040 0.95 0.98 1.54 31.35

1: Valores fenotipicos; 2: Média (0.55) somada aos valores aditivos (a); 3: Acumulado; 4: Nova média referente a soma
do ganho mais a média (0.55); 5: Tamanho efetivo populacional.

A selecgao de 52 individuos do Banco Ativo de Germoplasma permite um

ganho de 0.98 kg de oleo (Tabela 7) e a nova média da populagdo a ser

15



melhorada em 1.54 kg de dleo, totalizando um ganho de 180%. Este ganho é
elevado devido algumas plantas ndo terem produzido por estarem em estagio
inicial de producdo (média da populagcdo inicial € muito baixa). Foram
selecionados 52 individuos, pois € indicado para selecdo um tamanho efetivo
(Ne) superior a 30 para evitar efeitos de deriva na populagao formadora de pomar
de sementes (Resende 2002). O tamanho efetivo populacional (Ne) dos 293
individuos (populacéo inicial), considerados como familias de meios irmaos, € de
105.61.

Percebe-se o0 alto mérito genético da familia 8 com selegdo de seis
individuos dos nove existentes nos dados, sendo que trés estdo nas primeiras
colocagdes da selegao (Tabela 7). Fato que contribui significativamente para o

ganho genético, apesar de reduzir o tamanho efetivo populacional.
3.4 Valores de acuracia

Os valores de acuracia foram estimados para todas as onze

caracteristicas (Tabela 8).

Tabela 8 — Valores de acuracia estimadas sob estruturagdo de populagdes (fgyg
A) e sem estruturacdo de populagdes (fgg B) para os caracteres numero de
inflorescéncias (T1), didmetro a altura do peito (T2), altura de emissédo da
primeira espata (T3), numero de frutos (T4), teor de dleo (T5), massa seca da
casca (T6), polpa (T7), endocarpo (T8) e améndoa (T9), massa dos frutos (T10)

e produgao total de dleo (T11).

Caracteres fgg A fgg B

T1 0.73 0.70
T2 0.80 0.66
T3 0.81 0.69
T4 0.68 0.70
15 0.63 0.64
16 0.57 0.58
17 0.64 0.65
T8 0.58 0.59
19 0.60 0.61
T10 0.64 0.66
T11 0.67 0.67
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As acuracias estimadas sob o modelo com estruturacéo de populagdes
(Ffgg A) foi maior do que as com o modelo sem estruturagao (fgg B) para os
caracteres vegetativos, principalmente para os caracteres T2 (diametro a altura
do peito) e T3 (altura da primeira espata). Isto implica que a estruturagao de
populagdes € essencial para obtengcdo de melhores acuracias dos caracteres
que apresentam elevado Fst (Tabela 3). Os caracteres produtivos apresentaram
baixa diferenca de no maximo 0.02 na acuracia entre os dois modelos.

Caso queira melhorar caracteres que possuam elevado Fst, a
estruturacdo de populacdes € importante para o melhorista na obtengao de
acuracias iguais ou superiores a 0.70, que sao preferiveis em fases iniciais e
intermediarias de um programa de melhoramento, pois refletem credibilidade

para selecao (Resende 2007).
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4. DISCUSSAO
4.1 Caracteres vegetativos

Em populag¢des naturais a endogamia € uma consequéncia do tamanho
efetivo populacional reduzido ao longo das geracgdes, autofecundacgdes e
cruzamento entre aparentados estabelecidos nas proximidades (endogamia de
vizinhanca) (Resende et al. 1997; Resende 2002), o que €& aplicavel em
populagdes naturais de macauba por serem pequenas e possuir frutos pesados
o que dificulta a disperséo, gerando alta taxa de cruzamento entre aparentados
(38.3%), baixo numero efetivo de arvores doadoras de podlen (1.77) e como
consequéncia presencga de individuos autofecundados e depressdo endogamica
(Lanes 2014; Lanes et al. 2016).

Para os caracteres T1, T2 e T3 nota-se elevado (>0.25) valor de indice de
fixagdo (Fst) (Tabela 3) (Wright 1978), os quais podem ser explicados pela baixa
variabilidade alélica na metapopulagao (conjunto de populagdes) associada com
a fragmentacédo de habitats e ao efeito fundador (Ladizinsky 1985), os quais
ocasionaram em reduzido tamanho efetivo populacional e alta frequéncia de
poucos alelos na populagao inicial, portanto, maior probabilidade de fixacdo de
alelos por deriva genética (Falconer e Mackay 1996) e menor variancia dentro
de populagdes (alto Fsr).

Além disso, a fixagéo por deriva € intensificada se o fluxo génico for baixo
o suficiente para nao permitir a introducéo de novos alelos (Slatkin 1987; Ohta
1982). O que de fato ocorre com as caracteristicas vegetativas (T1 a T3) que
possuem Nem inferior @ um (<1) (Tabela 3), indicando que o processo de deriva
genética conduz a substancial diferenciacdo (Resende 2002; Wright 1965;
Wright 1931). Espécies como a macauba em que a dispersao de podlen e frutos
dependem do vento ou da gravidade podem ter o fluxo génico ainda mais
reduzido do que plantas polinizadas e dispersas por animais (Young et al. 1996;
Scariot et al. 1991; Da Silva César et al. 2015; Lanes et al. 2016).

O aumento do Fst pode ser explicado também pelo aumento da
endogamia dado o reduzido tamanho populacional, que como consequéncia
aumenta o numero de individuos homozigotos e reduz a baixa diversidade ja
existente pela eliminacdo de alelos pouco favoraveis ao ambiente, reduzindo

ainda mais variancia dentro de populagdes (Charlesworth e Willis 2009).
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As herdabilidades no sentido restrito (ha?) das caracteristicas T1 e T3
foram altas (acima de 0.6) (Tabela 3), o que € de se esperar com severa redugao
de seu tamanho populacional (Willis e Orr 1993). Esta redug&o pode ocasionar
em transformagao da varidncia nao aditiva, principalmente a epistatica, em
aditiva, sendo o nivel de endogamia para aumenta-la relacionado diretamente
com o numero de loci (Naciri-Graven e Goudet 2003). Entretanto, a ha*> do T2
(diametro a altura do peito) foi baixa (0.36), indicando baixa variagdo genética de
efeito aditivo, portanto, altamente influenciada pelo ambiente.

Além disso, considerando a proximidade de algumas plantas e as analises
feitas por Lanes (2014) a respeito do sistema de cruzamento da macauba no
Banco Ativo de Germoplasma, ha fortes evidéncias de cruzamentos entre
aparentados e desvios de pressuposi¢cao de panmixia. Segundo este autor, a
verdadeira estimativa do coeficiente de parentesco seria 0.512 da variancia
aditiva (0%a), aproximando mais do tipo de familia de irm&os completos, sendo
que sua estimativa de arvores doadoras de pélen foi de 1.77, o que indica maior
probabilidade de formacdo de familias de irmaos completos do que de meio
irmaos.

Em populacdes naturais em que ha ocorréncia de autofecundacgdes e
cruzamento entre aparentados, o coeficiente de coancestria (r) € dado por r =
(1+5)%/4(2-S5), em que S é o coeficiente de autofecundagio da populagao
(Resende et al. 1997). Se considerarmos um S médio variando de 0 a 0.5,
conforme observado para as familias (Tabela 1), teriamos um r de 0.125 a 0.375
e variancia aditiva correspondente a 0.25 e 0.75 o?,, respectivamente, o que
indica uma variancia aditiva média de aproximadamente 0.5 02,.

Portanto, as herdabilidades neste trabalho podem estar um pouco
superestimadas devido ao desconhecimento da taxa de autofecundacéo e da
relacdo de parentesco entre os individuos. Mesmo com a estruturacdo de
populagdes isto é possivel de se constatar, pois grande parte das matrizes dentro
das populagdes ainda se encontram distantes uma das outras, tornando-as
isoladas e mais sujeitas a autofecundacao. Dentro das populagdes ha matrizes
a poucos metros de distancia, enquanto outras a distancia € acima de 10 km.

Neste contexto, outros autores encontraram altas herdabilidades no
sentido restrito variando de 0.75 a 0.97 para caracteres vegetativos da macauba

referentes a germinacdo de sementes (Berton et al. 2013), 0.87 e 0.48 para
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crescimento e numero de folhas (Manfio et al. 2012) quando utilizaram individuos
de macauba obtidos diretamente da natureza, considerando-os como progénies
de meios irmdos, o que provavelmente explica a elevada herdabilidade
encontrada.

Com relagéo a depressao endogamica existem dois modelos, um sobre
dominancia em que a redugado da adaptabilidade esta ligada a homozigose de
alelos recessivos (expressdo de carga genética) e o outro sobre a
sobredominancia, em que a redugdo do numero de individuos heterozigotos
reduz adaptabilidade geral (Whitlock 2002, Charlesworth e Willis 2009).

Para ambos modelos ha reducdo da depressdo endogamica com o
aumento do Fsr, pois populagdes com alto Fst ja eliminaram grande parte dos
alelos desfavoraveis e favoreceram a adaptabilidade dos individuos
homozigotos. Entretanto, para o primeiro modelo a redug¢ao da depressao ocorre
também pelo aumento da selecao (hard selection) e redugéo do coeficiente de
dominancia do alelo mutante (h, que mede o quanto do valor adaptativo do
heterozigoto é afetado pelo alelo deletério, quanto menor o h maior sera o valor
do heterozigoto em relagdo ao homozigoto recessivo) (Whitlock 2002; Roze
2015).

Fato que explica, talvez, a variagcdo e baixa depressao endogamica
(Tabelas 1 e 2) em caracteres com alto Fst (T1 a T3) em que a presséo de
seleg¢ao pode ser diferente assim como o coeficiente de dominancia para cada
alelo. Portanto, devido a baixa diversidade alélica, fluxo génico, coeficiente de
regressao linear (B) (Tabela 1) e média de depressdo endogamica em algumas
familias (Tabelas 2), o modelo de dominancia é o mais indicado para elucidagéo
da depressao endogamica nestes caracteres.

Em macauba foi observada depressdao endogdmica em individuos
autofecundados nos caracteres vegetativos de plantas juvenis (altura, diametro
da estipe, numero e comprimento de folhas, largura do raquis e numero de
foliolos) (Lanes 2014). Na palma de 6leo (Elaeis guineensis), a autofecundagao
também causou efeito depressivo sobre a maioria dos caracteres vegetativos,
exceto na taxa média de producéo foliar e no indice de area foliar (Luyindula et
al. 2005). Em Cocus nucifera, a autofecundagao ocasionou em reducado do
numero de folhas (Liyanage 1969; Pandin 2009), perimetro do caule e largura do
foliolo (Pandin 2009).
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A depressdao exogamica observada em algumas familias para os
caracteres T1a T3 (Tabela 1) pode ser devido a deriva genética (baixo Nem) que
conduz a fixagéo de alelos e complexos adaptativos (blocos poligénicos) que sao
quebrados com cruzamentos divergentes (Fenster e Galloway 2000; Frankham
et al. 2011).

4.2 Caracteres produtivos

Para os caracteres T4 a T11 nota-se valores pequenos (<0.05) e
moderados (0.05 a 0.15) de Fsr (Tabela 3) (Wright 1978), os quais podem ser
explicados pela alta variabilidade alélica na metapopulagao, pois mesmo com a
reducdo do tamanho populacional e o efeito fundador (Ladizinsky 1985), ndo
ocasionou em alta frequéncia de poucos alelos na populacéao inicial. Portanto, a
fixagdo de alelos por deriva genética € reduzida dado a baixa frequéncia de
varios alelos, apesar do reduzido tamanho populacional (Falconer e Mackay
1996), 0 que mantém a alta variancia dentro de populag¢des (baixo Fsr).

Além disso, a fixagado por deriva € menor se o fluxo génico for alto o
suficiente para permitir a introdugédo de novos alelos (Slatkin 1987; Ohta 1982).
O que de fato ocorre com as caracteristicas T4 a T11, que possuem Nem superior
a um (>1) (Tabela 3), indicando que o processo de deriva genética ndo conduz
a substancial diferenciagdo (Resende 2002; Wright 1965; Wright 1931). Deste
modo, dada a natureza de dispersédo do podlen e frutos desta espécie, ha alta
diversidade alélica para os caracteres T4 a T11 no pouco material genético
trocado por fluxo génico. Fato que explica, também, alta diversidade alélica para
macauba encontrados com uso de marcadores moleculares, principalmente na
regiao sudeste do Brasil (Lanes et al. 2014) e provavelmente para estes
caracteres.

As herdabilidades no sentido restrito das caracteristicas T4 a T11 (Tabela
3) foram moderadas e variadas (0.33 a 0.66), pois a redugao do tamanho
populacional ocasiona em transformagcdo da varidncia nao aditiva,
principalmente a epistatica, em aditiva, sendo o nivel de endogamia para
aumenta-la relacionado diretamente com o numero de loci (Naciri-Graven e
Goudet 2003), que certamente é alto para alguns caracteres e portanto mais
dificil aumenta-la. Além disso, conforme relatado, ha uma pequena

superestimacao das herdabilidades neste trabalho.
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A alta depressdo endogémica das caracteristicas T4 a T11 (Tabela 1 e 2)
pode estar relacionada com a elevada diversidade alélica, sendo que em
populagdes aldgamas ha um grande acumulo de mutagdes que s&o mascaradas
pelo efeito de dominancia (Charlesworth e Willis 2009; Charlesworth et al. 1990).
Portanto, com a endogamia, a depressao endogamica torna-se acentuada para
estas caracteristicas em que alelos mutantes ainda estdo presentes em
frequéncia consideravel. Desta forma, o modelo de dominancia é adequado para
explicar a depressao endogamica.

Geralmente, caracteres quantitativos associados com adaptacado, como é
o caso do numero de frutos (T4), possuem sua variancia genética total na forma
de variancia de dominéncia e epistatica (Falconer e Mackay 1996). Com a
endogamia ha reducdo da frequéncia dos heterozigotos e da adaptabilidade da
populacédo (Reed e Frankham 2003; Charlesworth et al. 1990) o que ocasiona
em elevada depressdao endogémica explicada, também, pelo modelo de
sobredominancia.

Além disso, o coeficiente de dominancia do alelo mutante (h) geralmente
€ baixo em caracteristicas governadas por efeito de dominancia e
sobredominancia (caracteres T4 a T11), o que ocasiona em elevada depresséo
endogamica em baixas taxas de autofecundagado (Roze 2015; Whitlock 2002;
Charlesworth et al. 1990).

Um fator contrario a depressdo endogamica seria sistemas de
autoincompatibilidade que evitam a endogamia, porém no trabalho de Willi et al.
(2005) feito com wuma planta autoincompativel foi constatado que a
autoincompatibilidade nao previne pequenas populagdes da endogamia e, por
consequéncia, da depressao endogamica e expressao da carga genética.

Portanto, a protoginia em macauba (Scariot et al. 1991; Da Silva César et
al. 2015) parece nao ser suficiente para evitar endogamia, principalmente, em
populagdes pequenas. Entretanto, a presenca de algum grau de
autoincompatibilidade pode evitar a eliminagdo de alelos, principalmente, se
genes ligados a autoincompatibilidade tiverem ligados a alelos de caracteres
produtivos, evitando a eliminagao destes por endogamia (Glémin et al. 2001).
Fato que pode explicar a alta depressao endogamica em caracteres produtivos
(T4 a T11) devido a alta carga genética mantida e, portanto, alta variancia dentro

de populagdes pequenas (alto Fsr).
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Na palma de dleo (Elaeis guineensis), a autofecundagao causou forte
depressdo endogamica nos caracteres produtivos (cachos com frutos, peso
médio do cacho e numero de cachos) (Luyindula et al. 2005). Em coqueiros
(Cocos nucifera) a depressao endogémica ocorreu em caracteres vegetativos,
reprodutivos e produtivos, sendo estes seriamente afetados na quarta geragao
de autofecundagédo (Pandin 2009; Liyanage 1969). Portanto, a depresséao
endogamica é evidente em outras espécies pertencentes a mesma familia
botanica e em macauba, sendo este um dos primeiros trabalhos a relatar
depressdo endogamica em caracteres produtivos e o primeiro que relaciona
aborto de frutos com depressao endogamica nesta espécie.

Para os caracteres T4 a T11 algumas familias (11, 29 e 50) apresentaram
depressao exogamica acentuada (Tabela 1) o que indica que estas familias
possuem, talvez, reduzida carga genética e complexos adaptativos (blocos
poliganicos) formados pela fixagdo de alelos e que sdo quebrados com
cruzamentos divergentes (Fenster e Galloway 2000; Frankham et al. 2011).
Como provavelmente é o caso da familia 50, pois apresentou depressao
exogamica em todos caracteres produtivos.

Além disso, os niveis de depressdo endogamica entre familias séo
influenciados por condi¢gdes de estresse ambiental (Fox e Reed 2011) e em
populagdes ou individuos mais autofecundados a depressao endogémica é
menor, favorecendo a selecdo de alelos que aumentam a taxa de

autofecundacgao (Charlesworth et al. 1990).
4.3 Correlagoes genéticas

Os caracteres T2 e T3 apresentaram moderada correlacdo genética (-
0.44), os caracteres T4 a T11 apresentaram elevada correlagao entre si (acima
de 0.7)e o0 T1 com T4 a T11 (acima de 0.57) (Tabela 5), o que indica que estes
estdo ligados ou possuem genes pleiotropicos (Falconer e Mackay 1996). Isto
pode ser explicado pela divisdo de uma populacdo em fragmentos, em que
alguns haplétipos sao perdidos, o que aumenta o desequilibrio de ligacao (DL),
além disso o valor adaptativo de certos alelos juntos pode ser maior do que
separados, fazendo com que a selecao natural contribua para o DL (Felsenstein
1965; Slatkin 2008).
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Neste contexto, Lande (1984), apesar de considerar em seu modelo
populagdes grandes, constatou que um alto valor de coeficiente de endogamia
mantém um alto DL, quando ha favorecimento por sele¢ao, produzindo uma alta
magnitude de correlagdo genética entre caracteres.

Ainda considerando a estrutura de populacdes e desconsiderando efeitos
de selecdo, o DL é elevado caso a migragao € limitada (baixo Nem) (Ohta 1982),
podendo aumentar temporariamente em populagbes subdivididas (Nei e Li
1973), o que pode ter ocasionado, também, em uma alta correlagao genética ou
entdo esta é alta pelo simples fato destes caracteres serem governados por

genes em comum (pleiotropia).
4.4 Aspectos de melhoramento

A maior acurdcia (igual ou superior a 0.7) no modelo sob estruturagao de
populagdes (Tabela 8) permite maior credibilidade de sele¢gdo nas fases iniciais
e intermediarias de um programa de melhoramento (Resende 2007; Resende
2002), principalmente, para os caracteres vegetativos com elevados valores de
Fst, como o didmetro a altura do peito (T2) e a altura da primeira espata (T3),
sendo este ultimo de interesse para o melhoramento da macauba (Manfio et al.
2011).

Além disso, houve significancia a 5% de probabilidade pelo teste da
maxima verossimilhangca restrita para o efeito de populagbes (s) para os
caracteres T1 a T3 (Tabela 4). Portanto, considerar o efeito de populagbes no
Banco Ativo de Germoplasma € essencial para obter maior precisdao das
estimativas e condizer com a realidade da varidncia genética existente na
populacao (Manfio et al. 2011; Resende 2002).

Para selecao a nivel individual e estabelecimento de uma populagao de
melhoramento recomenda-se um tamanho efetivo populacional acima de 30 para
evitar deriva genética na formacdo de um pomar de semente (Resende 2002).
Vale ressaltar que as familias 36 e 47 possuem alta depressdo endogamica
conforme relatado anteriormente, portanto, individuos destas devem ser
estabelecidos a uma determinada distancia para evitar cruzamento entre
aparentados.

Entretanto, no trabalho de Luyindula et al. (2005) com palma de éleo, foi

constatado que quando o cruzamento era entre aparentados havia menor efeito
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depressivo, sendo que em algumas familias o efeito foi melhor do que o
cruzamento aberto. Como conclusdo pratica, estes autores consideram o
cruzamento entre aparentados de familias superiores diferentes aceitavel como
parte de um programa de melhoramento e que a sele¢cédo dentro destas familias
pode ser confiavel caso os parametros sejam adequados (Luyindula et al. 2005).

Considerando a depressao exogamica da familia 50 e auséncia de
depressdo endogamica, a autofecundagcdo pode ser uma estratégia para
caracteres com elevada heranga aditiva (hs?) (Tabela 3), podendo-se obter
genitores com alta média a serem usados em um programa de selecao
recorrente reciproca (SRR), uma vez que este programa melhora tanto os efeitos
aditivos quanto a heterose (Resende e Barbosa 2005; Resende 2002).

Além disso, as caracteristicas vegetativas podem ser melhoradas via
autofecundacgdes, devido a predominancia de efeitos aditivos, e as produtivas
com o cruzamento entre populagdes divergentes, dado a predominancia dos

efeitos ndo aditivos, em um esquema de selecgao recorrente interpopulacional.
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5. CONCLUSOES

A depressédo endogamica pode ser considerada uma das causas para a
reduzida produg¢do do numero de frutos (aborto de frutos) e afeta principalmente
caracteres produtivos, sendo menos acentuada em caracteres com alto indice
de fixacdo e menor Nem (caracteres vegetativos).

A analise de dados sob estruturacdo de populagdes permitiu maior
acuracia de caracteres com alto indice de fixacdo e estimacédo da variancia
genética de acordo com a realidade da espécie em campo.

A presencga de depressdo endogamica indica que caracteres produtivos
provavelmente apresentam dominancia e, portanto, podem ser melhorados via
estratégias que capitalizam a heterose.

Para fins de selecdo e estabelecimento de um pomar de sementes
recomenda-se a selegdo de 52 individuos com tamanho efetivo populacional
acima de 30, fornecendo um ganho genético de 180% na producéo de dleo e

evitando efeitos de deriva e perda de variagao genética.
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