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Curso de Biologia da Conservação

Professor: Fabrício R. Santos, UFMG

Bibliografia: Fundamentos de Genética da Conservação [Frankham et al. 2008] e 

artigos científicos

http://www.icb.ufmg.br/lbem/aulas/grad/biolcons

Aula 2 – Pequenas populações, endogamia

Capítulos 4 e 5

Evolução em pequenas populações

Mutação, migração, seleção e deriva determinam a 

evolução de grandes e pequenas populações.

Mas a deriva (e endogamia) tem maior impacto e a seleção

é menos efetiva em populações pequenas.

s   <  1 / 2Ne

Alelos são efetivamente neutros 

em pequenas populações quando:

Tamanho efetivo populacional

Populações estão em EHW quando:

•tamanho populacional é muito grande;

•acasalamento é ao acaso;

•não há fluxo gênico;

•não há novas mutações;

•não há seleção natural.

(p + q)2 = p2 + 2pq + q2

Populações saem do EHW 

ou evoluem quando algum 

fator evolutivo está 

presente: seleção natural, 

deriva, mutação, fluxo 

gênico, endogamia etc.

Equilíbrio de Hardy-Weinberg (EHW) A diversidade genética nas espécies é afetada pelos

processos evolutivos:

- Deriva genética (depende do tamanho populacional)

- Seleção natural (pouco eficiente em populações pequenas)

- Taxa de mutação (significativo apenas para loci com altas taxas)

- Endogamia (depende do tamanho populacional, parentesco)

- Migração/fluxo gênico (ação local)

A diversidade genética depende principalmente do tamanho

populacional que está reduzido em espécies ameaçadas.

Espécies ameaçadas, normalmente, apresentam baixa

diversidade genética. Por isto estão mais sujeitas a fatores

evolutivos como deriva e endogamia.

Importância das pequenas populações 

para a Biologia da Conservação

Tamanho populacional (N) é o mais importante para a 

listagem de espécies ameaçadas (IUCN) 

Indivíduos maduros sexualmente

Criticamente ameaçada: N < 50 

Ameaçada: N < 250 

Vulnerável: N < 1000 

Medindo o tamanho populacional

Definimos o tamanho populacional efetivo (Ne) em termos 

de tamanho equivalente àquele de uma população 

padrão (população idealizada), com determinada 

capacidade de manutenção da diversidade genética.

mailto:fsantos@icb.ufmg.br
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População idealizada:

Características:

- Não há sobreposição de gerações;

- O número de indivíduos intercruzantes é o mesmo em 
todas as gerações;

- Todos os indivíduos são potencialmente intercruzantes;

- Todos os indivíduos são hermafroditas;

- A união dos gametas é aleatória;

- Não há seleção, mutação ou migração;

- A média de filhotes por cada adulto é 1.

Tamanho populacional efetivo (Ne)

O tamanho efetivo de uma população real é medido com

relação à sua constituição genética (diversidade)

quando comparada à de uma população idealizada.

Exemplo:

Se uma população real perde diversidade genética com

mesma taxa de uma população idealizada de 100

indivíduos, o Ne da população real é igual a 100, mesmo

se ela tiver um censo 1000 indivíduos (N=1000).

O tamanho efetivo da população é, normalmente, menor 

do que o número de indivíduos adultos.

As diferenças entre o N e o Ne dependem de peculiariades 

reprodutivas de cada espécie:

- Apresentam razão sexual desigual (formação de haréns etc);

- Alta variação no tamanho de famílias (número de prole);

- Número variável de indivíduos entre diferentes gerações 

(demografia oscilante).

Tamanho populacional efetivo (Ne)

• Uma variedade de equações foram formuladas 
para estimativas de Ne.

• Uma destas leva em consideração a razão 
sexual entre adultos (maduros sexualmente):

Ne =  4(NM *    NF)

NM +  NF

onde NM = número de machos

NF = número de fêmeas

Tamanho populacional efetivo (Ne)

• Qual é o Ne de uma população com 100 
fêmeas e 10 machos?

• Equação:

Ne =  4(NM *    NF)

NM +  NF

Ne =  4(100 * 10) = 4000  =  36

100 + 10         110

Tamanho populacional efetivo (Ne) Categorias “ameaçadas” da IUCN 

(Baseada no N de indivíduos maduros sexualmente)

Criticamente ameaçada: N < 50  (Ne = 5*)

Ameaçada: N < 250 (Ne = 25*) 

Vulnerável: N < 1000 (Ne = 100*) 

* considerando que o Ne em muitas espécies é ao redor de 10% do N
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A baixa diversidade genética em espécies 

ameaçadas

Espécies ameaçadas, normalmente, têm populações menores e também 

uma diversidade genética menor que espécies não-ameaçadas.

Níveis de diversidade 

genética de microssatélites

Espécie não-ameaçada Espécie ameaçada

A H NL A H NL

Humanos 8,9 0,81 28 Chimpanzé 7,8 0,65 35

Crocodilo 8,3 0,67 28 Dragão de 

Komodo

4,0 0,31 78

Leão 

Africano

4,3 0,66 8 Guepardo 3,4 0,39 10

Mogno 

comum

9,3 0,67 32 Mogno real 9,7 0,55 79

Cão 

doméstico

6,4 0,73 26 Cão 

selvagem 

Africano

3,5 0,56 78

O Vórtex de Extinção

Uma população pequena está sujeita a diferentes fatores que 

levam a população em direção a um vórtex de extinção.

Pequena

população

Endogamia
Deriva

genética

Menor 

reprodução

Maior 

mortalidade
Perda de

diversidade

genéticaRedução no
valor adaptativo

individual e 

adaptabilidade

populacional

Diminuição

populacional

Impacto em pequenas populações: 

efeitos do acaso (deriva)

A1A2 A1A3 A1A3 A1A2

A1A2 A1A1

A amostragem aleatória de gametas dentro de pequenas

populações (na reprodução) têm duas fortes

conseqüências para a evolução e conservação:

- Freqüências alélicas mudam de uma geração para outra

(aleatoriedade);

- Com o tempo há perda e fixação de alelos em diferentes

loci dentro das populações.

Impacto em pequenas populações: 

efeitos do acaso (deriva)
Fixação de alelos

A probabilidade de perda de alelos é dependente da 

freqüência alélica e do tamanho da população.

No caso de 2 alelos, a probabilidade da fixação de um 

alelo é igual à da perda do outro.
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Fixação de alelos

Probabilidade de perda A1

Pr(perdaA1) = (1-p)2N

Exemplo:

N=4

A1=0,25

A2=0,75

N=100

A1=0,25

A2=0,75
Pr(perdaA1) = (1-0,25)200=1x10-25

Pr(perdaA2) = (1-0,75)200=3,9x10-121

Pr(perdaA1) = (1-0,25)8= 0,10

Pr(perdaA2) = (1-0,75)8= 1,53x10-5

Deriva Genética

A proporção de diversidade genética retida 

em uma população de tamanho constante 

após t gerações é aproximadamente:

Proporção  = (1 -1/(2N))t

onde N = número de indivíduos

t  = número de gerações

Deriva Genética

Qual proporção da diversidade é retida por uma 
população de 10 indivíduos após 10 gerações?

Proporção = (1 -1/(2N))t

=  (1 - 1/20)10 =  0,9510

=  0,5987 ou ~ 60%

Efeito gargalo de garrafa

A diversidade genética pode ser perdida por redução 

drástica nos tamanhos das populações (gargalos).

população
original

evento de
gargalo de

garrafa

população 
sobrevivente

Efeito do Fundador

Efeito gargalo de garrafa

População do norte 

=> gargalo devido a caça.

1974: 20-30 sobreviventes após o 

gargalo, diversidade igual a zero 

para 20 loci de alozimas.

Depois de 25 anos de proteção 

=> 100.000 indivíduos

Exemplo: Elefante marinho do Norte

Mutação e novos alelos

A ocorrência de uma nova mutação em um locus em uma 

população finita é um evento raro.

Em pequenas populações, a grande maioria das mutações 

geram novos alelos que são perdidos por deriva genética.

Mutação é a única forma de adquirir novos alelos, se não há 

outras populações para cederem migrantes. No entanto, é 

um processo muito lento e não é considerado para 

restauração da diversidade, principalmente em espécies 

de tempos de geração mais longo.
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Endogamia

Cruzamento entre parentes, endocruzamento, consanguinidade.

Extremo => Auto-fecundação (em várias espécies de plantas)

Importância para a genética da conservação: redução no sucesso 

reprodutivo e/ou sobrevivência da prole.

Número de heterozigotos diminui e de homozigotos aumenta 

(expressão de alelos deletérios recessivos)

Endogamia em Phlox (autógama)

Genótipos

FF FS SS

Valores observados 15 (43%) 6 (17%) 14 (40%)

Esperados no EHW 9,3 (26%) 17,5 (49%) 8,3 (25%)

F =  2x15+6/2x35=36/70=0,51

S = 2x14+6/2x35=34/70=0,49

FF = p2 = 0,512=0,26

FS = 2pq = 2x0,49x0,51 = 0,49

SS = q2 = 0,492 = 0,25

No EHW:

Cavalo selvagem da Mongólia (Przewalski): extinto na natureza => caça e 

competição com cavalos domésticos. 

A endogamia é inevitável em pequenas populações porque todos os 

indivíduos se tornam aparentados com o passar do tempo. Conseqüências da endogamia

Aumenta a homozigose e a exposição de alelos 
deletérios raros que pode levar à depressão 
endogâmica.

População endogâmica

AaBbCc

AaBbCc

aabbcc

Mesmos loci com alelos deletérios

População não endogâmica

AABBCc

AaBBCC

Loci diferentes com alelos deletérios

AaBBCc

Cruzamento entre pai e filha resultando em um tigre branco 

(alelo raro)

Análises indicaram que a endogamia no cavalo de Przewalski está associada 
com características deletérias: menor número de filhotes por fêmea e menor 

longevidade.
Em média: a progênie de cruzamentos entre irmãos resulta na 

redução de 33% na sobrevivência juvenil.
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Coeficiente de endogamia (F)

A deficiência de heterozigotos com relação ao esperado 

pelo EHW gera uma estimativa do F.

A perda de diversidade genética com o passar do tempo 

também gera uma estimativa para o F.

O coeficiente de endogamia efetivo Fe (histórico) pode ser 

calculado da seguinte forma:

Fe = 1 - (Ht / H0)

O Fe é equivalente à perda histórica de diversidade

Endogamia

F AA Aa aa

Acasalamento 

ao acaso 0 p2 2pq q2

Endogamia 

completa 1 p 0 q

Parcialmente 

endogâmico

F p2(1 - F) + Fp

p2 + Fpq

2pq(1 – F) + F 0

2pq(1 – F)

2pq – 2pqF

q2(1 – F) + Fq

q2 + Fpq

Parentesco dos pais F esperado da prole

self; gêmeos idênticos 0,5

prole-genitor; irmãos 

completos

0,25

meio irmãos 0,125

primos de 1o grau 0,0625

Perda da diversidade genética

Gera perda do potencial evolutivo das espécies com o 

passar do tempo.

Heterozigosidade remanescente = Ht/H0

Ht = diversidade no presente

H0 = diversidade no passado

O coeficiente de endogamia histórico (Fe) é igual à

Heterozigosidade perdida (Fe) = 1 – Ht/H0

Falcão das Ilhas Maurício

1974 => redução populacional

1997 => recuperação 400-500 indivíduos

Antes de 1974 (exemplares de museu): H = 0,23 (H0)

Depois de1977: H = 0,10 (Ht)

Então:

H restante: Ht/H0 = 0,10/0,23 = 0,43

Perda (Fe): 1 – Ht/H0 = 0,57 ou 57% 

Lobos cinza da Ilha Real

1949: 1 casal de lobos colonizou a Ilha.

1980: população atingiu 50 indivíduos

1990: apenas 14 indivíduos

Causas???

Redução da quantidade de presas;

Doenças;

Efeitos deletérios da endogamia;

Combinação dos três fatores.

Canis lupus
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Lobos cinza da Ilha Real

Endogamia: pequeno número de fundadores e 

subseqüente pequeno tamanho populacional (2-3 pares 

com idade reprodutiva).

Análise de 25 loci de alozimas: heterozigosidade foi de 

3,9% para os lobos da Ilha e 8,7% para uma população 

próxima não-endogâmica.

Fe = 1 - (Ht/H0)

= 1 - (0,039/0,087)

= 0,55 (55% de

perda de 

diversidade) Canis lupus

Endogamia e viabilidade 

populacional

Acúmulo da endogamia

Ft = 1 – [1 – 1/2N)]t(1 – F0)

Onde t = # gerações e F0 = endogamia inicial

Cavalo de Przewalski

Cavalo de Przewalski Acúmulo de endogamia em uma 

população cativa pequena (N = 4)

• Geração 0, assume-se F0 = 0

• Geração 1, F = 1 – (1 – 1/2N)1 = 1 – (1 – 1/8)1 = 0,125

• Geração 2, F = 1 – (1 – 1/2N)2 = 1 – (1 – 1/8)2 = 0,234

• Geração 3, F = 1 – (1 – 1/2N)3 = 1 – (1 – 1/8)3 = 0,33

• Geração 4, F = 1 – (1 – 1/2N)4 = 1 – (1 – 1/8)4 = 0,41

• . . .

• Geração 10, F = 1 – (1 – 1/2N)10 = 1 – (1 – 1/8)10 = 0,74
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Estimando endogamia com 

pedigrees

• Qual é o coeficiente 

endogamia do indivíduo X?

• Pr(A1 transmitido para a 

prole) = ½

• Pr(X ser A1A1) = (½)4 = 1/16 

= 0,0625

• Pr(X ser A2A2) = (½)4 = 1/16 

= 0,0625

• Pr(X ser A1A1 or A2A2) = (½)4 

+ (½)4 = (½)3  = 1/8 = 0,125

B CA

D E

X

A1A2

½

½

½

½

Heredogramas complexos

• F = Σ(½)n(1 + Fca)

• Onde n é o # de indivíduos no 
caminho ao ancestral comum e 
de volta;

• E Fca é o coeficiente de 
endogamia do ancestral comum

• Somado para cada ancestral 
comum.

A

F G

X

D E

B C

F = Σ(½)n(1 + Fca)

FE = (½)2 = ¼

1 + ¼ = 5/4

Cálculo do F para a gazela X com

um ancestral comum endogâmico Retrocruzamentos repetidos

Ft = ½(1 + Ft-1)

Ft = ¼(1 + 2Ft-1 + Ft-2)

Ft = ¼(1 + FA + 2Ft-1)

Índices de endogamia

• FIS

• Parentesco

– Índice de coancestralidade medido entre 2 indivíduos.

– Igual ao coeficiente de endogamia de sua prole.

• Parentesco médio

– Média do parentesco de todos pares possíveis.

Em algumas análises estes índices são análogos 

também a índices de fixação, utilizados para 

estudos de estruturação populacional.

Depressão endogâmica

• Decréscimo no valo adaptativo devido a 
um aumento da homozigosidade ou 
decréscimo da heterozigosidade.

• Aumento na homozigosidade aumenta a  
expressão de características deletérias 
recessivas

• Decréscimo na heterozigosidade reduz 
valor adaptativo (correlação 
heterozigosidade-valor adaptativo)
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Depressão endogâmica é 

proporcional ao F

Depressão endogâmica

Quando a endogamia resulta no declínio do valor adaptativo 

de uma população.

(características relacionadas ao sucesso reprodutivo ou sobrevivência)

Depressão endogâmica em diferentes 

componentes do valor adaptativo (fitness)

Ralls & Ballou (1983)

Endogamia no hipopótamo pigmeu
Depressão endogâmica na natureza

Crnokrak e Roff (1999) analisaram 157 estudos sobre

depressão endogâmica em populações naturais:

141 casos (90%) : indivíduos endogâmicos possuíam

atributos piores que indivíduos não-endogâmicos

2 casos (1%): efeitos eram iguais

14 casos (9%): direção oposta
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Depressão endogâmica

Os efeitos da depressão endogâmica são substancialmente

maiores, na média, em populações naturais que populações

em cativeiro.

O impacto da depressão endogâmica em mamíferos na

natureza é em média 6,9 vezes maior que em cativeiro

(Crnokrak e Rof, 1999).

Dependendo da carga genética (númeroe frequência de alelos

deletérios) em cada população ou espécie, e seu nível de

endogamia, será maior ou menor a depressão endogâmica.

• S é taxa de sobrevivência

• S = e-(A+BF)

• ℓn S = –A – BF

• A = medida da mortalidade devida a causas ambientais 
e dano genético em uma população de acasalamento 
aleatório.

• F = coeficiente de endogamia

• B = redução da sobrevivência em homozigotos

Medindo a 

depressão 

endogâmica

Estimando a freqüência de alelos recessivos
É possível estimar a freqüência de um alelo recessivo em 

um locus que possui dominância?

Fenótipos DD = Dd

Distrofia em condores da Califórnia:

Fenótipo Normal Com distrofia

Genótipo DD e Dd dd

Frequência 

observada

0,9704 0,0296

Frequência 

esperada no EHW

p2 + 2pq q2

q=?

q2= 0,0296

q= √0,0296 = 0,17 (valor muito alto para uma alelo recessivo 

de uma doença letal)

Freqüência de portadores (heterozigotos)

Fenótipo Normal Com distrofia

Genótipo DD e Dd dd

Freqüência observada 0,9704 0,0296

Freqüência esperada 

no EHW

p2 + 2pq q2

Proporção de animais normais portadores:

2q / (1+q) = 2*0,17 / (1 + 0,17) = 0,29

ou regra de 3 simples

Freqüência de heterozigotos (2pq):

q = 0,17

p = 1 – q = 0,83

2pq = 2*0,83*0,17 = 0,282 = 28,2%!

Condrodistrofia em condores da 

Califórnia (q = 0,17)

Genótipos

D/D D/d d/d

Aumento

Acasalamento

ao acaso 0,6889 0,2822 0,0289         

Endogâmico

(F = 1) 0,83 0,0 0,17 5,9 x

Parcialmente endog. 

(F = 0,25) 0,7242 0,2116 0,0642 2,2 x
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Expurgo genético (depuração)

• Quando alelos deletérios raros são expostos pela

endogamia e, com o tempo, vão diminuindo de

freqüência por seleção natural.

• Depende da magnitude dos efeitos deletérios do alelo.

• Quanto mais deletério mais efetivo o expurgo (a médio e

longo prazos).

• Acredita-se que o Guepardo africano tenha sofrido

expurgo genético devido a um passado de intensa

endogamia.

Expurgo genético

AA    AA    Aa Aa

fA=0,75

fa=0,25

AA   AA   Aa Aa aa    aa

fA=0,5

fa=0,5

AA   AA    aa   

fA=1

fa=0

AA

O expurgo genético elimina alelos letais (LEs) da população.

Equivalentes Letais (LEs)

• Determinar os LEs (Equivalentes letais) é uma forma de 
quantificar o número e frequência de alelos deletérios 
responsáveis pela depressão endogâmica em uma espécie. 

• LE por indivíduo varia de 1,4 a 30,3 no cavalo de Przewalski 
(Ralls et al. 1988) – média de 4,6.

• O custo médio de cruzamentos entre irmãos ou pais-filhos (F = 
0.25) foi de 0,33 (33% maior mortalidade nestes cruzamentos 
do que nos exogâmicos).

• Origem dos genitores (selvagem, cativo, desconhecido) não 
gera qualquer diferença neste valor.

• Este valor é provavelmente uma subestimativa, já que 
considera apenas o parâmetro sobrevivência juvenil.

• A carga genética (~% LEs) é menor em espécies que 
experimentaram redução populacional e endogamia no 
passado, bem como em espécies que são naturalmente 
endogâmicas.

Evolução por Seleção Natural

Existe variação genética e fenotípica entre 

indivíduos;

Esta variação é hereditária; 

Nem todos indivíduos sobrevivem e 

reproduzem da mesma forma.

Seleção Natural

Grandes populações têm maior capacidade de adaptação

que populações pequenas e ameaçadas.

Ao contrário:

Pequenas populações podem se extinguir devido a

introdução de competidores, predadores e doenças.

A seleção natural é menos efetiva em pequenas

populações.

s = 0 (neutro)
s   <  1 / 2Ne

Alelos são efetivamente neutros 

em pequenas populações quando:

Tipos de Seleção Natural
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Tipos de Seleção Natural

Tipos de Seleção Natural

Tipos de Seleção Natural Bico-de-fogo 
Seleção disruptiva
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Exemplo de Seleção Natural

Machos com cores 
brilhantes e manchas 
são mais atraentes para 
fêmeas e predadores.

Experimento no lab

 Na ausência de 

predadores, os machos 
coloridos aumentam em 
frequência, mas após 

adição de predadores, 
diminuem.

Direção da seleção depende do ambiente

Experimento 
no campo

Retiraram  guppies das piscinas com 
predadores.

Transplantaram para novas piscinas sem 
predadores.

Populações de guppies transplantados se 

tornam mais coloridas com as gerações. 

Seleção sexual é um fator importante.

Seleção natural e conservação

• Importante aspecto a ser considerado no caso 

de depressão endogâmica, adaptações locais 

(depressão exogâmica), translocações e 

estratégias de preservação de ecossistemas.

• Também deve ser considerada na retenção do 

potencial evolutivo e resposta a mudanças 

climáticas, ou pressão de predação, parasitas 

etc por populações reduzidas.

1. Tamanho da população 

fundadora

2. Taxa de crescimento da 

população pós-fundação

3. Razão sexual 

4. Tamanho de geração

5. Tamanho de famílias

6. Flutuação demográfica

Perda de variabilidade

genética por:

Medidas de manejo

para reduzir perda:

Maximizar o número de 

fundadores

Maximizar o crescimento, 

principalmente na 1a geração

Retornar à razão adequada

Maximizar

Igualar o número de prole entre

casais

Minimizar as flutuações

Populações geneticamente viáveis

Como as opções para as espécies ameaçadas são poucas, é muito 
importante definir o tamanho mínimo necessário para uma espécie 
reter sua “saúde genética” e seu potencial evolutivo – PVA ou 
Análise de Viabilidade Populacional.

Algumas simulações sugerem:

Para evitar a depressão endogâmica e reter o sucesso reprodutivo a 
curto prazo Ne >>50.

Para espécies ameaçadas reterem, permanentemente, seu potencial 
evolutivo Ne ~ 500-5000.

Mas, geralmente, Ne é muito menor com o N (censo populacional real).
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Populações de rinocerontes indianos são 

grandes o suficiente??

Apresentava centenas de milhares 

de indivíduos

Com a redução de hábitats e caça 

=> 2200 indivíduos em 8 áreas 

distintas na Ásia 

(fragmentação/subdivisão 

populacional e redução numérica)

Rinoceronte indiano

Apresentam H=0 para vários loci de alozimas e apenas dois haplótipos de 

DNAmt. A população remanescente está severamente comprometida, sujeita à 

“erosão” genética em poucas gerações (g<100). No entanto, o rinoceronte tem 

um tempo longo de geração (18 anos), indicando que este processo de 

deterioração será lento. 

Qual o tamanho que uma população deve 

ter para ser geneticamente viável? 

A manutenção da viabilidade genética envolve 3 pontos críticos:

1. Retenção do sucesso reprodutivo evitando a depressão 

endogâmica;

2. Retenção da habilidade de evolução em resposta as mudanças 

ambientais (potencial evolutivo);

3. Evitando o acúmulo de novas mutações deletérias.

Soulé (1987): “Não há casos perdidos, apenas casos muito caros e 

pessoas sem esperança”

Questões:

Qual o tamanho suficiente para evitar a perda do valor adaptativo ligado 

à reprodução (fitness reprodutivo)?

Qual é a diversidade genética suficiente para  evoluir em resposta a 

mudanças ambientais?

Franklin (1980) e Soulé (1980) sugerem que o Ne=50 seja suficiente 

para evitar a depressão endogâmica em curto prazo, mas isto 

depende de características biológicas únicas de cada espécie.

No entanto, pensar em conservação a médio e longo prazos, tal 

como para 10 a 50 gerações de chimpanzés, ou seja, para daqui 

160 a 800 anos, o Ne (e o N) deveria ser muito maior. 

Populações naturais geneticamente viáveis 

de mico-leão-dourado

O tamanho efetivo requisitado para a população de micos-leões-dourados reterem 

um mínimo de 98% da diversidade genética em 100 anos (t=16,7 gerações), é 

igual a 412, que seria equivalente a N~4000 indivíduos. Este seria o número 

mínimo viável para esta espécie de acordo com estes parâmetros.

Cálculo do Ne necessário para retenção da diversidade genética

Ht/H0 = (1 – 1/2Ne)
t ~ e-t/2Ne

Softwares para análise de perda de 

diversidade genética e PVA

• Arlequin v. 3.11

• Genetix v. 4

• GenePop v. 2 e outras

• Cervus

• Vortex


