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Resumo

A teoria da histéria de vida procura explicar através da analise de estratégias
reprodutivas, como uma populagcdo se adapta a condi¢des ambientais especificas.
As caracteristicas da historia de vida ( idade e tamanho de maturagéo, investimento
reprodutivo, sobrevivéncia e fecundidade) recebem influéncia intrinseca, como
restricbes genéticas e permutas adaptativas, e extrinseca como impactos ecolégicos
que atuam diretamente sobre a sobrevivéncia e fecundidade dos individuos. O peixe
guaru (Poecilia vivipara) é amplamente distribuido nas lagoas da Regido Norte
Fluminense e sua tolerancia a extremos ambientais € proporcionada pela variagcao
morfolégica e reprodutiva entre as populagbes. As lagoas da Regido Norte
Fluminense foram formadas recentemente (max. 4000 anos) e caracterizam-se por
estarem sujeitas a influéncia da salinidade na composi¢cao vegetal e ictiofaunistica.
As lagoas com maior salinidade apresentam margens sem macrofitas e populagdes
reduzidas de peixes piscivoros (predadores de P. vivipara). Os locais com baixa
salinidade sao caracterizados por apresentarem macrofitas em suas margens e pela
alta densidade de peixes piscivoros. O objetivo principal deste trabalho € analisar a
evolugédo das estratégias reprodutivas e as taxas de divergéncia em populagdes de
Poecilia vivipara na planicie quaternaria da Regido Norte Fluminense, testando
hipéteses relacionadas aos processos evolutivos e a adaptagao das populagdes aos
extremos ambientais encontrados na regido. Os espécimes foram capturados em 12
locais (8 lagoas) e de cada populagédo foram amostradas aleatoriamente 100 fémeas
em idade reprodutiva. Neste estudo foram medidos o tamanho corporal foi
determinado como o tamanho do centréide (uma variavel geométrica de tamanho
generalizado) ou alternativamente como o peso seco dos individuos, a fecundidade
(numero de embrides), tamanho dos embrides e o investimento reprodutivo
(proporgéo do peso da fémea determinada pelo peso da ninhada). Os resultados
mostraram que as populagdes variam significativamente nos parametros
reprodutivos, sendo que os individuos de locais com maior salinidade, em geral
apresentam maiores tamanhos corporais, maior fecundidade, maiores embrides e

menor investimento reprodutivo. As populagdes apresentam diferentes estratégias
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reprodutivas influenciadas diretamente pelos gradientes ambientais. Um
experimento foi realizado, onde peixes provenientes de lagoas com diferencas
ambientais extremas (salinidades: 0 ppm na Lagoa do Campelo e 30 ppm na Lagoa
do Acgu) foram criados em ambiente comum. Este permitiu a determinacéo da base
genética da permuta entre reprodugdo e crescimento. Mesmo sendo criados em
agua doce, os individuos provenientes da lagoa com agua salgada apresentaram
maior taxa de crescimento, maior idade de maturacido e maior tamanho corporal
final. Uma comparacgao dos padrbes de divergéncia observados em laboratério e na
natureza sugeriu a existéncia de efeitos plasticos relativos a salinidade e efeitos
geneticos, provavelmente causados por diferengas na pressédo de predagdo nos
extremos ambientais (menor predagdo em agua doce). A recente historia geoldgica
das lagoas possibilitou o célculo de taxas de divergéncia para as caracteristicas
reprodutivas e de crescimento. A comparagao das taxas observadas com as
esperadas de acordo com um modelo de evolugdo por deriva genética permitiu
inferir a selecdo direcional como principal mecanismo evolutivo durante a
divergéncia de estratégias reprodutivas de P. vivipara colonizando diferentes

ambientes nas lagoas da Regidao Norte Fluminense.
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Abstract

Life history theory explains, through the analysis of reproductive strategies, how a
population adapts to specific environmental conditions. The life history characters
(e.g. age and size at maturity, reproductive allotment, survival and fecundity) are
influenced by intrinsic factors (trade-offs among life-history traits and lineage specific
constraints) and extrinsic factors (ecological impacts on survival and reproduction).
The livebearing fish guaru (Poecilia vivipara) is widely distributed on the lagoons of
Northern Rio de Janeiro state, and its tolerance to extreme environmental differences
is supported by extensive morphological and reproductive variation among
populations. These lagoons were recently formed (max. 4000 years) and present an
influence of salinity in the plant and fish community structure. The lagoons with
higher salinity have bare margins without macrophytes and a reduced population of
piscivorous fish (the main predators of P. vivipara). On the other hand, the freshwater
sites present higher densities of macrophytes along the margins and abundant
piscivorous fish populations. The main objective of this work is to assess the
evolution of life history strategies and divergence rates in populations of P. vivipara
on the quaternary plains of Northern Rio de Janeiro state, testing hypotheses related
to evolutionary processes and the adaptation of populations to environmental
extremes in the region. The specimens were captured in 12 sites (8 lagoons) and
from each population, 100 reproducing females were randomly sampled. The life
history traits measured were body size (measured as geometric size or dry weight),
fecundity (number of offspring), offspring size and reproductive allotment. The results
showed that life history patterns varied significantly among populations. In general,
fish from higher salinity sites presented larger body sizes, greater fecundity, larger
offspring and smaller reproductive allotment. Different life history strategies were
directly influenced by the environmental gradient. A common garden experiment was
undertaken, were fish originating from lagoons with extreme environmental
differences (salinity O ppt at Campelo Lagoon and 30 ppt at Agu Lagoon) were raised
in the same environment (freshwater). This experiment allowed for an assessment of

the genetic basis of the trade-off observed between reproduction and growth.
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Although raised in freshwater, the fish originating from the salt water lagoon
presented a larger growth rates, older ages at maturation and larger final body sizes.
A comparison of the divergence patterns observed among the captive and natural
populations allowed for the identification of plastic phenotypic effects due to salinity
and genetical effects, probably caused by differences in predation regimes at the
extreme environments (less predation in freshwater). The recent geological history of
the lagoons allowed for the calculation of divergence rates for the life history traits.
The comparison of observed divergence rates with expected rates according to a
model of evolution by genetic drift suggested directional selection as the main
evolutionary mechanism acting during the divergence of life history strategies of P.
vivipara populations colonising different environments in Northern Rio de Janeiro

lagoons.
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Introducao

A teoria da historia de vida ou bionomia procura explicar, através do estudo do
ciclo reprodutivo, como uma populacédo se adapta aos agentes de selegao (Stearns,
1992; Stearns 2000; Roff, 2002). O seu estudo é de grande relevancia para a
compreensao dos processos adaptativos por estar relacionado diretamente com o
valor adaptativo (fitness — uma combinagao entre fecundidade e sobrevivéncia) dos
individuos no processo de selecdo natural. Desta forma, a evolugdo das
caracteristicas que compdéem a histéria de vida de uma populacdo e a sua
capacidade de ajuste ao meio determinam toda a dinédmica evolutiva de uma
populacao ou da espécie (Stearns, 1992; Stearns 2000; Roff, 2002).

As caracteristicas que compéem a histéria de vida (e.g., idade e tamanho de
maturagdo, investimento reprodutivo, sobrevivéncia e fecundidade) recebem
influéncia intrinseca, como limitagdes genéticas e permutas adaptativas, no qual
uma caracteristica recebe maior investimento energético que outra, e extrinseca
como impactos ecolégicos (predacao) que atuam diretamente sobre a sobrevivéncia
e fecundidade dos individuos em diferentes idades, tamanhos e estagios (Stearns e
Hoekstra 2000; Stearns 2000). A selecao natural, causada por diferentes agentes em
geral, produz uma combinagdo otimizada de caracteristicas reprodutivas
geneticamente determinadas que maximiza o valor adaptativo dos individuos. Essa
combinagdo muitas vezes envolve relagbes inversas (permutas) ou diretas
(potenciacao), e € chamada estratégia reprodutiva (Roff, 2002). Assim, o estudo das
variaveis da histéria de vida é fundamental para a compreensao das caracteristicas
reprodutivas 6timas de uma populacdo em um determinado ambiente (Reznick
1985).

A fecundidade é um dos mais importantes parametros bionédmicos, seja por
determinar a capacidade reprodutiva dos individuos ou, pela sua conexao com os
outros parametros da histéria de vida (como idade e tamanho de maturacao)
originando permutas (trade-offs) na estratégia reprodutiva dos individuos no sentido
de maximizar o valor adaptativo. A fecundidade estd em muitos organismos (como
nos peixes poecilideos), associada positivamente com o tamanho corporal (Cheong
et al., 1884, Constanz 1989; Reznick 1981; Meffe 1985; Machado et al., 2002). O
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tamanho dos ovos e o tamanho dos embrides sdo componentes importantes das
estratégias reprodutivas, determinando, em parte, a sobrevivéncia das ninhadas em
algumas espécies (Stearns e Hoekstra 2000). Essas caracteristicas variam entre
populagdes de uma mesma espécie, refletindo pressdes ambientais, e, assim como
a fecundidade, sédo positivamente correlacionadas com o tamanho corporal das
fémeas (Reznick 1981; Meffe 1985; Fletcher e Wootton 1995, Machado et al., 2002;
Einum et al., 2003). O investimento reprodutivo € uma medida ecologicamente
relevante por ser a variavel que determina quanta energia um individuo investe na
reprodugdo e por estar inversamente relacionado ao crescimento somatico e ao
tempo de maturagdo em algumas populagdes (Reznick e Miles 1989). O estudo
destas caracteristicas reprodutivas € importante porque elas variam com a idade e
com o tamanho corporal do individuo (Stearns e Hoekstra 2000).

A variacdo nas estratégias reprodutivas € importante para o estudo dos
processos evolutivos envolvendo populagdes de uma mesma espécie que vivem em
ambientes diferentes e que estdo sob diferentes tipos de pressdes seletivas
(Downhower et al., 2000; Reznick e Miles 1989; Reznick et al., 1990; Reznick et al.,
1997; Stearns 2000; Stearns e Hoekstra 2000). Dentro de cada estratégia
reprodutiva, a formacdo de permutas adaptativas (frade-offs) é comumente
percebida quando uma mudanga num parametro reprodutivo que, aumenta o valor
adaptativo, € acompanhado de uma mudanga num outro paradmetro que diminui o
valor adaptativo (Stearns, 2000, Roff, 2002). Desta forma, as permutas adaptativas
apresentam um papel central nos estudos de histéria de vida pela sua importancia
na manutengdo das populagbes em determinados ambientes (Partridge e Harvey,
1985, Reznick, 1985; Stearns, 1989; Stearns, 1992; Stearns, 2000, Roff, 2002).
Entre as relacbes de permutas adaptativas mais comumente verificadas estao
aquelas que envolvem: (/) a relagdo entre a reprodugao imediata e a sobrevivéncia,
(ll) a relagéo entre a reprodug¢ado ou o crescimento somatico, (/ll) e a relagdo entre a
fecundidade e o tamanho dos ovos (Stearns, 1992; Roff, 2002).

A diferenciagdo entre populagdes que ocupam ambientes diferentes pode
acontecer como uma resposta imediata do gendtipo ao ambiente (plasticidade
fenotipica ou norma de reagao — Trexler, 1989) ou como uma resposta adaptativa ao
longo de geragdes (Reznick et al., 1997). Para determinar a natureza da divergéncia

entre populagdes € necessario separar as diferengas genéticas das ambientais,
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mantendo os organismos em um ambiente comum, em experimentos conhecidos
como common garden (Conover e Schultz, 1997; Arendt e Reznick, 2005).

Uma vez determinada a proporgdo das contribuigcbes genética e ambiental
para a divergéncia entre populagdes ocupando diferentes ambientes, é importante
procurar compreender o processo evolutivo (deriva genética, selecdao natural) por
tras da diferenciac&o. Testes utilizando taxas de divergéncia tém sido amplamente
aplicados em estudos que procuram elucidar as causas € 0s processos de
divergéncias morfologicas entre populagdes e espécies (Spicer 1993; Hendry e
Kinnison 1999; Kinnison e Hendry 2001; Monteiro e Gomes-Jr, 2005, Peres e
Monteiro, 2008). Segundo os modelos neutros de modificagdo esperada (Lande,
1977; Turelli, 1988), é possivel estimar a quantidade de variagdo esperada para o
caso evolutivo mais simples, que é a evolugéo por deriva genética, de acordo com
parametros genéticos e populacionais (Spicer, 1993; Monteiro e Gomes-Jr, 2005).
Os testes de taxas de divergéncia mais conhecidos s&o o de herdabilidade
constante de Lande (1977), o teste de equilibrio mutagao-deriva (Turelli et al., 1988)
e o delta de Lynch (1990). Estes comparam a variagao observada entre espécies ou
populagdes com a variagdo esperada segundo um modelo de deriva genética,
calculada a partir de parametros genéticos e demograficos, como herdabilidade,
tamanho populacional efetivo, numero de geragdes transcorrido desde o isolamento,
variagdo aditiva causada por mutagcdo. Quando a magnitude de variagdo entre
grupos observada € maior que a esperada segundo o modelo nulo, o teste sugere a
acao da selecdo direcional, ao passo que se a magnitude é menor que a esperada,
o teste sugere que a selecdo estabilizadora é responsavel por manter os grupos
mais semelhantes que o esperado (Spicer, 1993; Diniz-Filho, 2000). Devido ao fato
de que a estimacao de alguns paradmetros (como tamanho populacional efetivo,
herdabilidade, numero de geragdes) pode ser problematica em relagdo a exatidao,
recomenda-se a utilizacdo de estimativas conservadoras para o calculo das taxas de
divergéncias (Turelli et al, 1988; Spicer, 1993; Monteiro e Gomes-Jr, 2005).

Os poecilideos sado considerados um sistema modelo em estudos de histéria
de vida por possuirem caracteristicas particulares como pequeno tempo de geragao,
alta fecundidade, fecundagéo interna e diversos niveis de viviparidade (Abney e
Rakocinski, 2004; Downhower et al., 2000; Jennions e Telford 2002; Reznick et al.,

1990). O guaru Poecilia vivipara (Bloch e Schneider, 1801) apresenta pequeno porte
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(aproximadamente de 2 a 5 cm de comprimento), € facilmente encontrado em
ambientes |énticos e rasos. Estes animais sdo onivoros, alimentando-se de
pequenos invertebrados e algas (Bizerril e Primo, 2001). Esta espécie esta
distribuida por toda a costa Atlantica da América do Sul, e sdo encontrados em
grande numero proximo as margens das lagoas, canais e rios da Planicie
Quaternaria do Norte Fluminense. Os individuos de P. vivipara apresentam um
acentuado dimorfismo sexual, onde os machos possuem um 0Orgao especializado
para a fecundacéao interna chamado gonopddio, formado a partir da nadadeira anal,
além de serem menores (e em algumas populagdes mais coloridos) que as fémeas.
As populagdes de P. vivipara apresentam o tamanho corporal médio positivamente
correlacionado com o grau de salinidade do ambiente onde vivem (Bizerril e Primo,
2001; Gomes-Jr e Monteiro, 2008). Apesar de alguns trabalhos abrangendo
diferengas morfologicas, ja terem mostrado que as populagbes de P. vivipara
diferenciam-se na forma e tamanho corporal, tanto entre lagoas como dentro das
lagoas (Monteiro et al., 2003; Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005;
Gomes-Jr e Monteiro, 2008), trabalhos envolvendo diferengas reprodutivas sao
ainda escassos com esta espécie. Gomes-Jr e Monteiro (2007) mostraram que a
fecundidade esta diretamente correlacionada com o tamanho corporal e o tamanho
dos embrides é positivamente associado com a fecundidade e com o tamanho das
fémeas. Contudo, devido ao seu grande poder de dispersao e tolerancia a variagdes
ambientais, o guaru torna-se um bom modelo para estudos sobre possiveis

adaptacoes locais.

Objetivos, Hipoteses de trabalho e Justificativa

A compreensdo dos mecanismos evolutivos envolvidos na divergéncia de
estratégias reprodutivas em peixes apresenta uma relevancia académica e aplicada,
pois o conhecimento gerado pode ser utilizado na elaboragao de técnicas de manejo
pesqueiro (Reznick e Ghalambor, 2005; Edeline et al., 2007) otimizadas. O objetivo
principal deste trabalho é analisar a evolugéo das estratégias reprodutivas e as taxas
de divergéncia em populagdes de Poecilia vivipara (Teleostei, Poeciliidae)
localizadas na planicie quaternaria da Regiao Norte Fluminense, tendo em vista os

extremos ambientais (principalmente relacionados a salinidade) experimentados
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pelas diferentes populagdes. Estudos prévios (Monteiro et al., 2003; Neves e
Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005; Gomes-Jr e Monteiro, 2007; 2008)
mostraram diferengas morfolégicas e reprodutivas associadas aos gradientes de
salinidade entre e dentro das lagoas, as quais foram interpretadas principalmente
como possiveis resultados tanto de plasticidade causada pela salinidade
diretamente (através de alteragbes metabdlicas modificando padrdes de crescimento
— Boeuf e Payan, 2001), quanto indiretamente por diferengas na presséo de

predacao (menos predadores em lagoas mais salgadas).

Para elucidar os processos evolutivos responsaveis pela divergéncia entre
populag¢des é necessario inicialmente uma analise mais abrangente da estrutura de
variagdo nas estratégias reprodutivas entre populagdes habitando diferentes
ambientes e testar a hipotese de que as diferengas nas estratégias possam ser
preditas pelo ambiente. Por exemplo, populagbes de locais com maior salinidade
estariam menos expostas a predadores e apresentariam maiores taxas de
crescimento, tamanho médio dos adultos e fecundidade. Por outro lado, o
investimento reprodutivo médio seria maior nas populagdes provenientes de locais
com menor salinidade e mais expostas a agdo de predadores. A analise da evolugao
das estratégias reprodutivas foi feita através da quantificagdo das seguintes
caracteristicas da histéria da vida: fecundidade, tamanhos dos ovos e investimento
reprodutivo. O estudo das estratégias reprodutivas permitird a identificagdo de
permutas adaptativas, como também a identificacdo de estratégias de vida

diferentes adotadas pelas populagdes para maximizar o valor adaptativo.

Um passo importante € determinar até que ponto as diferencas observadas
sao resultado de diferencas genéticas entre as populagdes ou normas de reagdo em
relacdo a um fator ambiental (como as diferengas de metabolismo causadas pela
salinidade). A contribuigdo genética e ambiental para a divergéncia entre as
populagdes ocupando ambientes extremos foi avaliada a partir de um experimento
de ambiente comum. No caso das diferencas fenotipicas observadas serem
resultado de diferengas genéticas entre populagbes, podemos predizer que os
padroes de diferenciacdo entre médias para as populacdes de laboratério devem se
manter iguais aos da natureza para os parametros medidos (como crescimento ou

tamanho corporal).



6

A geologia da Regido Norte Fluminense é conhecida em detalhe suficiente
para a determinagao das idades de formagao das diferentes lagoas. Esta informagéao
permite a estimativa de taxas de divergéncia (velocidade de modificacdo) para os
parametros reprodutivos medidos. Testes estatisticos baseados na comparacao das
taxas de divergéncia foram utilizados para a inferéncia de possiveis mecanismos
evolutivos. Os modelos de evolugdo neutra permitem a estimativa de uma
divergéncia maxima esperada se o processo evolutivo responsavel pela modificagdo
foi a deriva genética. Por outro lado, podemos predizer que se a taxa de divergéncia
€ significativamente maior que a esperada pelo modelo nulo, a selecao direcional
pode ser invocada como processo evolutivo principal (desde que as diferengas entre
populagdes sejam geneticamente determinadas). Quando a taxa de divergéncia é
menor que a esperada pelo modelo nulo, assume-se que as populacdes encontram-
se em picos adaptativos ha um elevado numero de geragdes e a selecao

estabilizadora n&o permitiu que a divergéncia continuasse em taxa constante.

Material e Métodos

Area de estudo

A planicie Quaternaria localizada no Norte Fluminense foi formada no
Holoceno com a deposig¢ao de sedimentos provenientes do Rio Paraiba do Sul e do
mar, através de movimentos regulares do nivel do mar causados por modificagbes
paleoclimaticas (Martin et al., 1997). A movimentagdo marinha causada por recuos e
avancos do nivel do mar associada com a deposicédo de sedimentos trazidos com os
bragcos do Rio Paraiba do Sul formou um delta intralagunar, originando um grande
numero de lagoas interconectadas e amplamente distribuidas na planicie, muitas
das quais, eram antigos bragos do rio principal. No entanto, com as obras de
drenagem do Departamento Nacional de Obras de Saneamento (DNOS) na década
de 50, muitas lagoas e bragos do rio desapareceram ou sofreram redugdo em seu
tamanho e fluxo de agua, fazendo com que muitas lagoas perdessem o contato
entre si ou com o mar apds o fechamento das barras (Primo et al., 2002).

As lagoas costeiras da regidao Norte Fluminense sao caracterizadas por
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possuirem pequena extensao e largura (excegao para a Lagoa Feia que esta entre
as maiores lagoas de agua doce do Brasil), pouca profundidade, temperaturas
elevadas na maior parte do ano e diferencas marcantes na composicao
ictiofaunistica influenciada pela salinidade (Suzuki et al., 1998; 2002; Primo et al.,
2002). As Lagoas Feia, de Cima e do Campelo sdo as mais antigas nesta regidao e
possuem origens relacionadas com o desenvolvimento do delta do Rio Paraiba do
Sul, em diregdao ao sul pela deposicdo de sedimentos aluvionais, iniciando ha
aproximadamente 4000 anos (Martin et al., 1997; Soffiati 1998). Estas lagoas
possuem largos bancos de macrdfitas ao redor das margens e embora possuam
grande extensdo, o ambiente dentro delas € homogéneo (provavelmente pela
distancia e comunicagéo limitada com o mar). A composigao icitiofaunistica dessas
lagoas é marcadamente de agua doce (Bizerril e Primo, 2001). Nestas lagoas, as
populacdes de P. vivipara co-existem com a traira (Hoplias malabaricus), que é
considerada a sua principal predadora (Mazzoni e Iglesias-Rios, 2002). As lagoas do
Comeécio e da Praia, (localizadas ao norte da foz do Rio Paraiba do Sul) apresentam
agua doce e uma composicgao ictiofaunistica prépria desse tipo de ambiente. Estas
lagoas foram formadas pelo fechamento de bracos do Rio Paraiba do Sul e néo
apresentam influéncia marinha, embora estejam localizadas préximas ao oceano
(Martin et al., 1997; Soffiati 1998).

Apds o periodo de formacéo inicial e crescimento do delta por deposicao de
sedimentos aluvionais na direcdo Norte-Sul, houve um deslocamento do brago
principal do rio, que passou a diregdo Oeste-Leste e continuou o crescimento da
planicie nesta diregao (por deposi¢ao de sedimentos marinhos). As lagoas proximas
a costa sdo mais recentes, aproximadamente 3000 anos ou menos, e a maioria
originada através do abandono dos antigos bragcos de rio no delta (Primo et al.,
2002). A Lagoa do Agu € uma lagoa costeira formada pelo Rio Iguagu, o qual era
conectado a Lagoa Feia ha aproximadamente 3000 anos. A localizagdo costeira
destas lagoas (separadas do mar por uma barra de areia que ¢é aberta
artificialmente), provoca a influéncia da salinidade nas lagoas gerando um gradiente
salino da barra em direcdo ao interior com diferengas ambientais tanto abidticas
(salinidade, oxigénio dissolvido, nutrientes, produtividade [Suzuki et al., 1998;
Chagas e Suzuki, 2005]) quanto na estrutura da vegetacao e da ictiofauna (Bizerril e

Primo, 2001). A regido da barra destas lagoas apresenta um alto nivel de salinidade,
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nenhuma vegetacdo marginal e comunidade ictiofaunistica caracteristica de areas
estuarinas (Bizerril e Primo 2001). O interior dessas lagoas apresenta baixa
salinidade e composicéo vegetal caracterizada pela macrofita Typha dominguensis.
As Lagoas de Grussai e de Iquipari possuem suas barras abertas artificialmente no
periodo de cheia das lagoas e dessa forma elas entram em contato direto com o
mar. A grande complexidade de habitats e a composicao ictiofaunistica das lagoas
(Bizerril e Primo 2001; Primo et al.,, 2002) originam um mosaico ambiental que
influencia a divergéncia morfoldgica e reprodutiva entre as populagdes da espécie P.
vivipara nesta regiao (Gomes-Jr e Monteiro, 2007; 2008).

Com excegdo da Lagoa de Cima, todos os locais amostrados estao
localizados dentro da Planicie Quaternaria. Com o intuito de obter uma descricao
detalhada da variagao das estratégias reprodutivas em diferentes ambientes, foram
coletadas amostras em 12 locais para a realizagdo de comparagdes tanto dentro
como entre gradientes ambientais (Tabela-1 e Figura-1) em 8 lagoas: na barra e na
Ponte Maria da Rosa (interior) na Lagoa do Agu , na barra e no interior na Lagoa de
Grussai, na barra e no interior na Lagoa de lquipari (Novembro de 2000), uma
amostra na Lagoa do Campelo (Julho de 2001), uma amostra na Lagoa de Cima
(Abril de 2002), duas amostras na Lagoa Feia (Maio de 2002), uma amostra na
Lagoa do Comércio e outra na Lagoa da Praia ambas, em Gargau (Novembro de
2002). Os termos populagdes, locais e amostras sao utilizados correntemente no
texto como sindnimos de populagdes estatisticas, visto que nao temos dados
genéticos que confirmem quais amostras corresponderiam a uma mesma populagao
biolégica intercruzante. A utilizacdo de outras ferramentas (como a morfometria
geométrica) tem demonstrado consistentemente que existem diferengas de tamanho
e forma do corpo significativas, mesmo entre individuos coletados em diferentes
locais dentro de uma mesma lagoa, e que estes correspondem a populagdes
estatisticas diferentes (Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005; Gomes-
Jr e Monteiro, 2008).



Tabela 1 Pontos de amostragem de Poecilia vivipara em lagoas da regido Norte

Fluminense e numeros amostrais (n).

N° Local Sigla n |[Salinidade (ppm)
1 Acu-Barra AB 93 30,5*
2 IAcu-Interior Al 95 13*
3 Grussai-Barra GB 41 7*
4 Grussai-Interior Gl 84 2,3*
5 Iquipari-Barra B 60 11,1*
6 Iquipari-Interior Il 93 1,7*
7 Campelo CA 96 0
8 Lagoa Feia — Pesque-Pague PP 57 0
9 Lagoa Feia - Ponta Grossa PG 90 0
10 Lagoa da Praia P 75 0
11 Lagoa do Comércio CcoO 95 0
12 Lagoa de Cima Cl 47 0

N°=numero

*Médias obtidas a partir de séries temporais (M. S. Suzuki, dados nao-publicados)
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Figura 1. Localizacdo geografica das lagoas onde as amostras foram coletadas. Os
numeros no mapa sao correspondentes aos numeros das Lagoas na Tabela 1.
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Métodos de Laboratorio

eVariacdo espacial nas caracteristicas reprodutivas

Os espécimes foram capturados com o auxilio de uma rede de arrasto de
malha fina (tela de mosquito) e sacrificados em sacos plasticos com agua em meio
ao gelo. No laboratério, eles foram separados por sexo e fixados em formaldeido
(10%) durante 24 horas numa bandeja. Logo apés, eles foram acondicionados em
alcool a 70% para conservagédo. Foram amostradas aleatoriamente 100 fémeas de
cada populagdo (mas apenas as fémeas gravidas foram utilizadas no estudo —
Tabela 1), as quais foram fotografadas por uma camera de alta resolugédo (Pixera
Professional; Pixera Corp., San Jose, CA, U.S.A.) e 12 marcos anatbémicos (Figura
2) foram digitalizados em cada fotografia utlizando o progama TPSDig (Rohlf, 1998).
O tamanho corporal foi calculado através do tamanho do centréide, definido como a
raiz quadrada da soma dos quadrados das distancias de cada marco ao centréide
da configuragdo de pontos (Bookstein, 1991). O centrdide da configuracdo é
encontrado pela média das coordenadas x e y dos marcos anatébmicos (Monteiro e
Reis, 1999). Embora o tamanho do centrdide ndo seja uma medida de tamanho
corporal muito comum nos trabalhos de histéria de vida, ele fornece uma medida
mais generalizada de tamanho que o comprimento padrdao (Bookstein, 1991;
Monteiro e Reis, 1999).

Em seguida, as fémeas foram dissecadas para contagem dos ovos ou
embrides para estimativa da fecundidade. O estagio de desenvolvimento dos
embrides foi determinado de acordo com a padronizagdo proposta por Haynes
(1995) e Cabral (1999), com modificagées para P. vivipara em um microscopio
esteroscopico Zeiss. Foram reconhecidos os seguintes estagios: (1) ovos opacos
nao fertilizados; (2) presenca apenas de vitelo e coloragcdo ambar, sem estruturas
embrionarias visiveis em microscopio estereoscopico; (3) presenca de estruturas
embrionarias visiveis em microscopio estereoscépico, pequena pigmentagao
esbranquigada na parte dorsal do embrido, olhos ndo formados completamente; (4)

olhos ja formados e uma intensa pigmentagao, pouca quantidade de vitelo restante;
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(5) embrido todo formado, pouca ou nenhuma quantidade de vitelo restante,
completa pigmentacdo e olhos totalmente formados. Somente foram usadas neste
estudo fémeas que possuiam ninhadas com estagios embrionarios identificados
como 2, 3, 4 e 5 por serem consideradas gravidas (Figura 3).

Para determinacdo do tamanho médio dos ovos e embrides foram
selecionados 5 ovos ou embrides de cada fémea e medidos com uma ocular
milimetrada em um microscopio estereoscopico . Para a comparagao do tamanho
dos ovos e embrides entre diferentes populacdes, removendo efeitos maternos e
intrinsecos, foi montado um modelo linear de analise de covariancia relacionando o
tamanho meédio dos embrides com a populagdo, covariando com o estagio
embrionario, o tamanho da fémea e o numero de ovos ou embrides carregados.

Os pesos individuais das fémeas e das ninhadas foram obtidos através da
secagem dos mesmos em uma estufa a 70°C durante 24 horas. Apos a secagem, as
amostras foram pesadas em balanga de precisdao + 0,1 mg para obtengdo do peso
seco das fémeas e de seus embrides. Para o célculo do investimento reprodutivo
(IR) foi utilizada a seguinte formula:

IR = PE/(PF+PE)*100,
onde, PE corresponde ao peso seco dos embrides e PF corresponde ao peso
somatico seco da fémea (Reznick e Endler, 1982; Jennions e Telford, 2002).

Uma analise de covariancia foi usada para testar a significancia das
diferengas em investimento reprodutivo entre locais amostrados, ajustando
estatisticamente para a covariancia com o tamanho corporal da fémea, fecundidade
(numero de ovos;embrides) e estagio de desenvolvimento embrionario da ninhada
(Sokal e Rohlf, 1995).

A identificacdo de permutas e associagdes entre diferentes variaveis foi
realizada a partir do estudo das correlacbes entre as variaveis entre populagoes, e
da construcdo de modelos lineares de regressdo (Sokal e Rohlf, 1995) que
contemplam a associacao parcial entre variaveis de histéria de vida e ambientais, a
fim de determinar fatores intrinsecos e extrinsecos associados a evolugdo das
estratégias de histéria de vida das populagdes de P. vivipara durante a formacéo da

planicie quaternaria.
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Figura 2. Distancias utilizadas no calculo do tamanho do centréide. A circunferéncia
preta no centro mostra a média das coordenadas X e Y (centrdide), e as setas entre
0s marcos anatdmicos e o centroide indicam as distdncias do marco ao centroide. 1-
extremidade anterior da boca; 2- articulagdo da mandibula; 3- ponto central da iris do
olho; 4- ponto superior esquerdo da abertura do opérculo; 5- ponto do inicio da
abertura do opérculo; 6- ponto superior direito da abertura do opérculo; 7- insercéo
da nadadeira peitoral; 8- insercdo da nadadeira ventral; 9- insercdo da nadadeira
anal nas fémeas; inser¢do do gonopddio nos machos; 10- inser¢gdo anterior da
nadadeira dorsal; 11- insercao inferior da nadadeira caudal; 12- insercao superior da
nadadeira caudal.
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Figura 3. Fotografia mostrando os diferentes estagios embrionarios com suas
caracteristicas de representagédo. Foto A — estagio embrionario 2; Foto B — estagio
embrionario 3; Foto C — estagio embrionario 4; Foto D — estagio embrionario 5.
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eExperimento de ambiente comum

As coletas das fémeas gravidas foram realizadas nas lagoas do Agu (barra) e
do Campelo (pontos 1 e 7 da Figura 1), que possuem salinidades médias anuais em
torno de 30 e 0 ppm, respectivamente. As fémeas foram trazidas para o laboratério e
colocadas em caixas maternidade até o nascimento das ninhadas. No caso das
fémeas coletadas na Lagoa do Agu, os animais foram colocados em agua da prépria
lagoa e aclimatados em agua doce durante uma semana, por meio de trocas da
agua original até que a salinidade fosse 0. Apés o nascimento, o numero total de
filnotes foi registrado e apenas um numero maximo de 10 individuos por ninhada foi
mantido para o estudo de crescimento (de modo a padronizar a densidade dentro
dos aquarios). O numero total de ninhadas correspondeu a 93 (43 provenientes de
fémeas da Lagoa do Campelo e 50 provenientes de fémeas da barra da Lagoa do
Acu)

A criagdo dos individuos analisados procedeu-se em dois sistemas de
aquarios com aproximadamente 1500 litros cada. Os sistemas de circulagdo de agua
eram compostos por 15 aquarios interconectados por tubos de PVC com circulagao
impulsionada por uma bomba submersa com capacidade de 5000 litros/hora. Cada
aquario era dividido por paredes de vidro em 4 compartimentos, de modo que as
ninhadas permaneceram fisicamente isoladas, mas compartiihando a mesma agua,
que era recolhida em um filtro e novamente recirculada. Nos dois sistemas de
aquarios os animais foram mantidos em agua doce, de modo a padronizar o
ambiente e evidenciar as diferengas genéticas entre individuos de diferentes
populagdes. O experimento inverso nado foi possivel pelo fato da infra-estrutura
existente ndo possibilitar a manutengdo de animais em agua salobra ou salgada. As
ninhadas provenientes de diferentes popula¢des foram misturadas nos dois sistemas
para evitar que diferengas aleatérias nas caracteristicas ambientais dos dois
sistemas causassem diferencgas espurias nos parametros de crescimento, permitindo
uma comparagao das curvas entre populagcdes (Hurlbert, 1984). A divisdo entre
sistemas foi realizada de modo a misturar as ninhadas ao maximo (O sistema 1
abrigou 21 ninhadas da Lagoa do Campelo e 25 da Lagoa do Agu, enquanto o
sistema 2 abrigou 22 ninhadas da Lagoa do Campelo e 25 da Lagoa do Agu). Os

animais foram alimentados duas vezes por dia ad libitum com ragao para peixes
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ornamentais (Alcon Basic®). A fim de minimizar a manipulacdo e o estresse dos
animais, durante o primeiro més de crescimento, os animais foram fotografados em
uma placa de Petri milimetrada uma vez por semana de modo a medir o
comprimento padrao (da extremidade anterior até a insergdo da nadadeira caudal).
Apods o primeiro més, as fotos passaram a ser tomadas em intervalos de 15 dias.
Como ¢é impossivel identificar individuos nas ninhadas, todos os animais foram
medidos e um comprimento médio de ninhada foi utilizado como unidade de
observacdo. Cada ninhada foi acompanhada até 201 dias (ou até que nao restasse
mais nenhum individuo vivo) de modo a determinar os parametros de crescimento
para cada ninhada

As variaveis idade (f) e comprimento padrdo médio (CP) das ninhadas foram
ajustadas a trés modelos de crescimento: linear, von Bertalanffy e Gompertz
(Zelditch et al., 2003). O modelo linear representa a situagdo mais simples, em que a

relagao entre comprimento padrao e idade pode ser descrita como uma linha reta:

CP(t|=a+bt

onde a representa o intercepto e b o coeficiente angular da reta. Neste modelo
simples, a taxa de crescimento (o parametro b) € constante por todo o periodo. Os
modelos de crescimento n&o-lineares incorporam a idéia de que a taxa de
crescimento ndo seja constante, mas que deve diminuir ao longo do tempo. O
modelo de von Bertallanfy incorpora a taxa de crescimento decrescente, mas esta

decresce ao longo de todo o periodo a partir de uma taxa inicial maxima:

7k(lft0)]

CPlt)=Ax1—e

onde A é o comprimento assintético médio (uma média de tamanho dos individuos
adultos da populagao), k € uma constante de crescimento e f, é a idade do inicio do
crescimento. O modelo de Gompertz também €& nao-linear, mas além do decréscimo
da taxa de crescimento com a idade, este modelo incorpora um pouco mais de
complexidade, tendo em vista que € sigmoidal e a variagdo da taxa de crescimento &
inicialmente no sentido de incremento até que se atinja um ponto de maxima taxa de
crescimento, que € chamado ponto de inflexdo. Este ponto separa o crescimento em
duas fases: uma de aceleragdo e outra de desaceleragao do crescimento (em geral

interpretado como o inicio da maturagdo sexual, quando as mudangas hormonais
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diminuem a taxa de crescimento). O modelo de Gompertz:

CP(t)=Ae™*

permite o calculo do ponto de inflexdo como

o |

e da taxa de crescimento maximo (a taxa de crescimento no ponto de inflexdo) como

u=kl

A determinacdo do modelo mais apropriado para descrever o crescimento dos
individuos neste experimento foi realizada a partir da comparacéao dos critérios de
informacao Akaike para os diferentes modelos ajustados (linear, von Bertalanffy e
Gompertz). O critério de Akaike € calculado a partir da verossimilhanga logaritmizada

(log-likelihood) do modelo, penalizando pelo numero de parametros utilizados:

AIC==2In(L)+2P

onde In(L) corresponde a verossimilhanga logaritmizada do modelo e P corresponde
ao numero de parametros. Este critério elimina a tendéncia observada quando os
mesmos dados sdo usados para o calculo da verossimilhangca e dos parametros
(Zelditch et al., 2003), tornando a comparacédo de modelos com diferentes numeros
de parametros mais justa. Na comparagdo, os modelos com melhor ajuste

apresentam os menores valores do AIC.

A comparacéao estatistica das curvas de crescimento foi realizada a partir dos
intervalos de confianca para os comprimentos assintéticos, os pontos de inflexdo e
as taxas de crescimento maximo por uma reamostragem bootstrap com 10000
repeticbes para cada populacao. Associado aos dados de crescimento, foi também
observada a sobrevivéncia dos animais provenientes das duas populagdes. As
curvas de sobrevivéncia ajustadas aos dados foram estimadas pelo método de
Kaplan-Meier e comparadas a partir de um teste log-rank de Mantel-Haenszel. Todas

as analises estatisticas foram realizadas no R- System (www.r-project.org).
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eTaxas de divergéncia entre populacoes.

A velocidade de modificacdo dos parametros reprodutivos foi medida através
das taxas de divergéncia entre as populagodes, e utilizada na verificagdo do processo
evolutivo responsavel pela variabilidade. Neste sentido, € necessario escolher entre
dois modelos propostos para estimar taxas de divergéncia esperadas pela evolugao
neutra: o0 modelo de herdabilidade constante de Lande (1977; 1979) e o modelo de
equilibrio mutacao-deriva (Turelli et al., 1988). Ambos objetivam determinar as taxas
esperadas pelo modelo nulo da deriva genética aleatéria (Spicer, 1993). Desta
forma, quando a divergéncia € mais rapida que o esperado pela deriva genética,
sugere-se a seleg¢ao direcional como processo responsavel pelo padrao observado.
Por outro lado, quando a divergéncia ocorre mais devagar que o esperado pela
deriva, sugere-se que 0 processo de selegdo estabilizadora n&o permitiu que as
populagdes se diferenciassem em taxa constante segundo o modelo neutro.

A determinacdo de qual modelo é mais apropriado para cada estudo é feita
comparando o tempo de divergéncia entre as populagdes (t - medido em geragdes)
com o tamanho populacional efetivo (N,). Desta forma, se t € menor que N./5, o
modelo de herdabilidade constante € mais apropriado ao passo que, se t € maior
que 4N, o modelo de equilibrio mutagao-deriva € mais apropriado (Spicer, 1993). O
teste de herdabilidade constante é utilizado comumente em populagbes que
divergiram em um curto periodo de tempo, enquanto, o modelo de equilibrio
mutagéo-deriva € mais indicado na comparagao de espécies que estejam separadas
ha muito tempo.

A planicie localizada no Norte Fluminense foi formada recentemente
por movimentos marinhos e pela deposi¢ao de sedimentos pelo Rio Paraiba do Sul.
Neste estudo, a lagoa mais antiga é a Lagoa do Campelo, com aproximadamente
4000 anos, ao passo que as lagoas mais costeiras (por exemplo, as Lagoas de
Iquipari e Grussai) sdo as mais jovens, com aproximadamente 1500 anos. Reznick
et al., (1997) estimaram, através de uma tabela de vida para Poecilia reticulata, que
o numero de geragdes por ano era de 1,74. Considerando que a lagoa mais antiga
possui 4000 anos e que o numero de geragdes pode ser de aproximadamente 2

geragdes por ano, estima-se que o limite maximo de geragdes € de 8000 geragdes
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passadas desde o isolamento da populacdo do Campelo em relagdo as outras
populagdes. O numero minimo de geracdes é mais dificil de ser calculado devido a
conexao entre as lagoas até 1950 (quando ocorreram as obras de drenagem pelo
DNOS) e que possivelmente encerrou o fluxo génico entre as populagoes.

O tamanho populacional efetivo (N.) pode ser calculado a partir do tamanho
populacional total (N), ja que as menores taxas N./N vao de 0,5 a 0,1 (Spicer, 1993;
Nunney, 1996; Frankham, 1995). No nosso caso, podemos estimar, a partir da
variancia padronizada da fecundidade das fémeas (0,42 embrides por ninhada) que
a relacdo mais conservadora entre NJ/N é 0,3 (Nunney, 1996). Estimativas de
densidade preliminares sugerem que o tamanho populacional total dentro das
menores lagoas esteja em torno de 1.000.000 de individuos, o que permite assumir
um N, minimo de 300.000 em cada lagoa. Levando em consideragao apenas a
populacdo somada de duas lagoas, a relacao t/N, € 8000/600000 = 0,13, menor que
0,2, o que nos levou a utilizar o modelo de herdabilidade constante (Lande, 1979;
Spicer, 1993; Diniz-Filho, 2000).

Os testes de taxas evolutivas e de divergéncia entre populagdes sao
baseados na premissa de que sob evolugdo neutra (ou deriva genética) uma
caracteristica fenotipica tem uma média esperada numa geracéo t que se aproxima
da distribuicdo normal na qual a média é igual ao valor fenotipico na geracdo t = 0, e
a variancia é proporcional a (o°h’t/Ns), onde o° é a variancia fenotipica da
caracteristica (dentro das populagdes), h? é a herdabilidade da caracteristica, e N. é
o tamanho efetivo populacional (Lande, 1977, Turelli et al., 1988). Neste modelo, o
desvio esperado da média podera aumentar com altas herdabilidades, variancias
fenotipicas, e o numero de geracbes passadas. Grandes tamanhos populacionais
efetivos tendem a diminuir a variagao esperada. Se a variagao observada estiver
dentro do intervalo esperado pelo modelo nulo, aceita-se a hipétese de evolugao
neutra (Lande, 1977, Turelli et al., 1988). O teste estatistico para a selegao direcional
causando divergéncia evolutiva segue uma distribuicdo F com n-1 graus de
liberdades no numerador (n= numero de de populacdes estudas) e infinitivos graus
de liberdade no denominador. A estatistica para o teste da selegdo direcional no

modelo da herdabilidade constante é:
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onde a diferenga entre as populagdes é medida por um quadrado médio entre as

populacdes estudadas
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onde Z(t] corresponde a média geral de todas as populagdes e z, t) corresponde a
meédia de cada populagéo i apos t geragdes de divergéncia..

A variancia fenotipica dentro dos grupos o para cada parametro reprodutivo
(fecundidade, tamanho dos embrides, investimento reprodutivo e peso seco das
fémeas) foi obtida através do quadrado médio residual de uma analise de variancia
classificando por local de amostragem. Uma comparagéo também foi realizada com
os valores dos parametros de crescimento para as duas populagdes do experimento
de ambiente comum. Neste caso, a varidncia fenotipica foi calculada a partir dos
erros padrao associados a cada um dos parametros de crescimento. Como 0s
animais foram criados no mesmo ambiente, consideramos que as diferengas nas
curvas de crescimento reflitam apenas diferengas genéticas entre as populagdes e
permitam uma avaliacdo mais focalizada da importancia da selegcao natural como
processo evolutivo (livre de interferéncia da plasticidade fenotipica). O ultimo
parametro a ser calculado é a herdabilidade (h?). O célculo da herdabilidade como a
propor¢cao de variancia genética aditiva relativa a variacdo fenotipica necessita
grandes amostras e custosos experimentos (Lynch e Walsh, 1998). Pelo fato de ser
dependente também do componente ambiental de variagdo, a herdabilidade € um
parametro variavel entre as populagcdes em diferentes ambientes e dentro das
populagcdes em diferentes periodos (Falconer e Mckay, 1996). Uma herdabilidade
média de 0.28 baseada nas caracteristicas reprodutivas de Gambusia affinis

(Mousseau e Roff, 1987), a qual foi usada como valor de referéncia neste estudo.
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Como estamos trabalhando com intervalos e estimativas, a inferéncia dos
processos evolutivas foi realizada a partir de um processo interativo em que a
estatistica F foi calculada para um intervalo de parédmetros do modelo
(particularmente a herdabilidade [h* = 0.1 a 0.9] e o tamanho populacional efetivo
[Ne = 1000 a 100.000], pois sdo os que apresentam maior incerteza na estimacgao).
Uma superficie quadratica foi ajustada aos valores de F calculados para uma
combinagado de parametros dentro do intervalo utilizado. A comparagédo com o valor
critico da distribuicado tedrica permitiu a determinagao dos valores de herdabilidade e
tamanho populacional necessarios para que as diferengcas observadas entre

populagdes possam ser explicadas pelo processo neutro de deriva genética.

Resultados

eVariacdo espacial nas caracteristicas reprodutivas

Os parametros reprodutivos estudados (fecundidade, tamanho dos embrides,
investimento reprodutivo) apresentaram diferencas médias significativas entre as
populagdes, tanto entre como dentro das lagoas (ANOVAS, P < 0.00001, para todas
as variaveis). Os maiores valores para fecundidade foram encontrados na Lagoa do
Acu (barra e interior), Lagoa do Comércio e Interior de lquipari, enquanto os
menores valores encontrados foram nas populagcdes da barra da Lagoa de Grussai
e na Lagoa de Cima. Dentro das lagoas, no geral, as populagdes do interior das
lagoas apresentaram maior fecundidade do que as populag¢des da barra (excegéo na
Lagoa do Agu que tiveram medianas similares; Figura 4).

Embora a fecundidade esteja associada com o tamanho corporal em todas as
lagoas, a relagdo entre estas duas variaveis ndo € a mesma para todos os locais,
como indicado pelo interagcdo significativa entre Tamanho da fémea:Local na
ANCOVA (Tabela 2), significando que, em determinadas populagbes, como nas
Lagoas do Campelo e na Lagoa de lquipari (barra e interior), ocorre um maior
aumento na fecundidade em relagdo ao tamanho corporal do que em populacdes
presentes na Lagoa de Cima e na Lagoa Feia (Figura 5). A diferenca nos valores dos

coeficientes de regressao (4.45 a 19.4) indica que, dependendo do local, o mesmo
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aumento no tamanho corporal pode ter um forte efeito na fecundidade.

O tamanho dos embrides variou significativamente entre as populacdes
(ANOVA, F=86.493, P> 0,0001) e esta associado com o tamanho da fémea, com a
fecundidade, com o estagio de desenvolvimento embrionario e com o local (Tabela
3). Os maiores embrides foram encontrados nas populagdes presentes na Lagoa do
Acu (barra e interior) e na barra da Lagoa de Grussai, ao passo que as populacdes
presentes nas Lagoas de Cima, do Campelo e Feia apresentaram os menores
embrides (Figura 6). Os termos de interagao entre a variavel independente (local) e
as covariaveis fecundidade e tamanho corporal ndo foram significativos, embora
tenha sido significativa a interagdo entre o estagio de desenvolvimento embrionario e
o local. Este resultado indica que o desenvolvimento embrionario em algumas
populacbes pode ser mais acelerado do que em outras dependendo do local. A
diferengca observada entre os coeficientes de regressao mostra que as populagdes
possuem diferengas marcantes na taxa de desenvolvimento dos embrides (Figura
7). As populacdes presentes na Lagoa do Agu (barra e interior) apresentaram os
maiores coeficientes de regressdo enquanto as populagdes presentes na Lagoa do
Campelo e na Lagoa Feia (Pesgue-Pague) apresentaram os menores coeficientes. A
diferenga nos valores dos coeficientes de regressdo (2.0 a 8.7) indica que as
populag¢des possuem diferentes taxas de desenvolvimento embrionario, em algumas
populagdes (como no caso da Lagoa do Agu) mais aceleradas do que em outras.

O investimento reprodutivo foi significativamente associado com a
fecundidade, o estagio embrionario, o tamanho corporal (peso seco da fémea) e o
local de origem de cada populagéo (Tabela 4). O modelo explica uma alta proporgao
(95.8%) da variagéo no investimento reprodutivo (IR). Os termos de interacéo entre
as covariaveis e o local foram significantes indicando que a relagdo entre o
investimento reprodutivo e as covariaveis nao é a mesma para todas as populagoes.
Desta forma, o modelo linear precisa ser interpretado como derivando regressoes
separadas para cada grupo e as média corrigidas para os efeitos das variaveis
podem ser comparadas apos o ajuste para as regressdes multiplas dentro dos
grupos.

Os coeficientes parciais da regressao multivariada mostram a relagéo entre o
investimento reprodutivo e cada uma das covariaveis (fecundidade, estagio de

desenvolvimento embrionario e peso seco da fémea) como se mantendo as outras
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constantes (por isso coeficientes parciais) (Tabela 5). A relacdo mais estavel foi entre
investimento reprodutivo e fecundidade. Apesar dos coeficientes de regresséo serem
estatisticamente diferentes entre locais (Tabela 4), todas as amostras apresentam
coeficientes positivos e significativos. Isto significa que, independente do tamanho
das fémeas, os individuos com maior fecundidade apresentam maior IR. As
amostras coletadas em locais com menor salinidade apresentam os maiores
coeficientes entre IR e fecundidade (Figura 8), mas também apresentam coeficientes
baixos e, portanto, a relacdo nao é estatisticamente significativa (P > 0.05).

A relacédo entre o investimento reprodutivo e o estagio de desenvolvimento
embrionario n&o é significativa em todas as amostras (Tabela 5). Os coeficientes de
regressao significativos (para as amostras de Agu Interior, Campelo, lquipari Inteiror,
Ponta Grossa e Pesque e Pague) sédo todos negativos. Isto sugere que,
independente da fecundidade e do tamanho das fémeas, quanto mais adiantado o
estagio de desenvolvimento embrionario menor o investimento reprodutivo
observado. Esta redugao certamente se da pela reducdo da massa de vitelo durante
o desenvolvimento dos embrides, como esperado pelo padrdo reprodutivo
lecitotrofico desta espécie. Os coeficientes significativos foram observados em locais
com salinidade muito baixa ou igual a 0 (Figura 8), mas a relagdo com a salinidade
também ndo foi significativa (P > 0.05).

Os coeficientes de regressao parciais entre IR e o peso seco das fémeas
foram todos significativos e negativos, apesar de serem estatisticamente diferentes
entre amostras (Tabelas 4 e 5). Em geral, as maiores fémeas apresentaram menores
valores de IR, e a relagdo foi mais acentuada nas lagoas do Campelo e Feia
(Pesque e Pague) Apesar dos maiores coeficientes (em valores absolutos) serem
observados em locais de agua doce (Figura 8), a relacdo com a salinidade nao foi
estatisticamente significativa.

As médias corrigidas do investimento reprodutivo variaram significativamente
entre as populagdes amostradas (ANOVA) (F=75.856; P<0.0001). As populagdes
presentes nas lagoas do Campelo e Feia (Pesque-Pague) apresentaram as maiores
meédias para o investimento reprodutivo, ao passo que as menores médias foram
observadas nas lagoas do Acgu, Grussai e de Cima. Dentro das Lagoas de lquipari,
Grussai e Acgu, as populacdes do interior apresentaram valores médios maiores do

que as populagdes presentes na barra (Figura 9).
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Apesar de, estatisticamente, a relagdo entre o investimento reprodutivo e a
salinidade n&o ter sido significante (P > 0.05), ha uma tendéncia de diminuigdo deste
parametro reprodutivo com o aumento da salinidade nas populacbes amostradas
(Figura 8). Populagdes presentes em ambientes salobros (ou com algum nivel de
salinidade) tendem a diminuigado no investimento reprodutivo.

A fecundidade e o tamanho dos embrides possuem uma correlagdo positiva
com os niveis de salinidade de cada lagoa. O investimento reprodutivo possui uma
relagdo inversa com a salinidade (embora essa correlagdo nédo tenha sido
estatisticamente significante). O tamanho corporal também influencia positivamente
os parametros reprodutivos. As populagdes que possuem o0s maiores tamanhos
corporais também possuem as maiores médias para a fecundidade e tamanho dos

embrides.



Tabela 2. Analise de covariancia para a fecundidade usando o tamanho corporal

como covariavel e local como variavel independente.

Df S.S Mean Sq F value Pr(>F)
T.C 1 54632 54632 916.9777 <2.2e-16 ***
Local 11 30937 2812 47.2054 <2.2e-16***
T.C:Local 11 5104 464 7.7875 6.141e-13 ***
Residuos 831 49510 60

T.C=Tamanho Corporal
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Figura 4. Diagrama box-plot para variagédo na fecundidade. As linhas horizontais mais grossas representam as medianas, as caixas o0s
intervalos interquartil (25-75%) e as linhas tracejadas representam pontos extremos (outliers). A cor cinza representa locais com
salinidade > 0. As chanfraduras nas caixas representam intervalos de confianca para as medianas e servem como um teste grafico para
as diferengas entre as mesmas. AB=Lagoa do Agu Barra; Al=Lagoa do Acu Interior; CA=Lagoa do Campelo; Cl=Lagoa de Cima;
CO=Lagoa do Comeércio; PP=Lagoa Feia- Pesque-Pague; PG=Lagoa Feia- Ponta Grossa; PR=Lagoa da Praia; GB=Grussai Barra;
Gl=Grussai Interior; IB=Iquipari Barra; llI=Iquipari Interior.
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Figura 5. Diagrama de dispersdo entre a fecundidade e o Tamanho do corpo
(tamanho do centréide) para cada populagdo. AB=Lagoa do Acu Barra; Al=Lagoa
do Acu Interior; CA=Lagoa do Campelo; Cl=Lagoa de Cima; CO=Lagoa do
Comércio; PP=Lagoa Feia- Pesque-Pague; PG=Lagoa Feia- Ponta Grossa;
PR=Lagoa da Praia; GB=Grussai Barra; Gl=Grussai Interior; IB=lquipari Barra;
lI=Iquipari Interior.



28

Tabela 3. Analise de covariancia para o tamanho dos ovos usando a fecundidade,
o tamanho corporal e o estagio embrionario como covariaveis e local como
variavel independente. O coeficiente de determinagéo ajustado do modelo é R? =
0.94

Df SS Mean Sq F value Pr(>F)
Fec 1 3109.0 3109.0 267.0686 <2e-16 ***
E. Embr 1 25043.6 25043.6 2151.2651 <2e-16 ***
T.C 1 10323.7 10323.7 886.8118 <2e-16 ***
Local 11 6567.5 597.0 51.2864 <2e-16 ***
Fec:Local 11 168.5 15.3 1.3156 0.2105
E.Embr:Local 11 4038.1 367.1 31.5344 <2e-16 ***
T.C:Local 11 139.2 12.7 1.0873 0.3683
Residuos 807 9394.6 11.6

FEC.= Fecundidade; T.C=Tamanho Corporal; E.Embr=Estagio Embrionario.
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Figura 6 Diagrama box-plot para variagao no tamanho dos embrides. As linhas horizontais mais grossas representam as medianas, as
caixas os intervalos interquartil (25-75%) e as linhas tracejadas representam pontos extremos (outliers). A cor cinza representa locais
com salinidade > 0. As chanfraduras nas caixas representam intervalos de confianga para as medianas e servem como um teste grafico
para as diferencas entre as mesmas.. AB=Lagoa do Acu Barra; Al=Lagoa do Acu Interior; CA=Lagoa do Campelo; Cl=Lagoa de Cima;
CO=Lagoa do Comeércio; PP=Lagoa Feia- Pesque-Pague; PG=Lagoa Feia- Ponta Grossa; PR=Lagoa da Praia; GB=Grussai Barra;
GI=Grussai Interior; IB=Iquipari Barra; ll=lquipari Interior.
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Figura 7. Diagrama de dispersdo entre o tamanho dos embrides e o estagio
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Tabela 4. Analise de covariancia para o investimento reprodutivo usando a
fecundidade, o tamanho corporal (peso seco da fémea) e o estagio embrionario
como covariaveis e local como variavel independente. O coeficiente de
determinagéo ajustado do modelo é R? = 0.958

D.F. SS Mean Sq F. value Pr(>F)

FEC 1 1797,0 1797,0 220,65 <2,2e-16 ***
E.Embr. 1 9341 934,1 114,7 <2,2e-16 ***
T.C 1 8724,6 87246 1071,29 <2,2e-16 ***
Local 11 6102.3 554,8 68,12 <2,2e-16 ***
Fec:Local 11 443,9 40,4 4,96 1,684e-07 ***
E.Embr:Local 11 1309,3 119,0 14,62 <2,2e-16 ***
T.C:Local 11 847,5 77,0 9,46 3,024e-16 ***
Residuos 879 7158,6 8,1

FEC.= Fecundidade; T.C=Tamanho Corporal; E.Embr=Estagio Embrionario.
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Tabela 5. Coeficientes parciais de regressées multiplas para cada amostra, de
acordo com a analise de covariancia. O investimento reprodutivo foi a variavel
dependente, a fecundidade, o estagio de desenvolvimento e o peso seco da

fémea foram as covariaveis e o local de amostragem a variavel independente.

b parcial Erro Padrao t P
AB
Fecundidade 0.21265 0.03365 6.319 < 0.0001
Estagio Des. -0.15469 0.30031 -0.515 0.6066
Peso Fémea -8.19364 3.59803 -2.277 0.023032
Al
Fecundidade 0.22024 0.0344 6.402 < 0.0001
Estagio Des. -0.77637 0.2777 -2.795 0.0053
Peso Fémea -14.59038 3.67693 -3.968 < 0.0001
CA
Fecundidade  0.43972 0.05809 7.570 < 0.0001
Estagio Des. -2.42089 0.34535 -7.010 < 0.0001
Peso Fémea -110.1783 12.79361 -8.612 < 0.0001
Cl
Fecundidade  0.54503 0.13993 3.895 0.000106
Estagio Des.  0.49371 0.40476 1.220 0.222916
Peso Fémea -36.44397 9.47830 -3.845 0.000130
CO
Fecundidade 0.23779 0.04496 5.288 < 0.0001
Estagio Des. -0.65937 0.37320 -1.767 0.077636
Peso Fémea -20.21156 4.85318 -4.165 < 0.0001
GB
Fecundidade  0.39226 0.11287 3.475 0.000537
Estagio Des.  0.70191 0.43006 1.632 0.103044
Peso Fémea -15.76055 7.10411 -2.219 0.026798
Gl
Fecundidade  0.23351 0.04459 5.237 < 0.0001
Estagio Des. -0.29052 0.36098 -0.805 0.421163
Peso Fémea -17.53341 5.55234 -3.158 0.001649

1B




Fecundidade  0.31837 0.03766 8.454 < 0.0001

Estagio Des. -0.63931 0.46624 -1.371 0.170695

Peso Fémea -21.24562 2.87717 -7.384 < 0.0001

I

Fecundidade  0.31490 0.02906 10.838 < 0.0001

Estagio Des. -1.66849 0.31054 -5.373 < 0.0001

Peso Fémea -34.95125 3.85718 -9.061 < 0.0001
PG

Fecundidade 0.21898 0.03744 5.849 < 0.0001

Estagio Des. -1.79711 0.32335 -5.558 < 0.0001

Peso Fémea -17.91908 3.13140 -5.722 < 0.0001
PP

Fecundidade 0.65105 0.07907 8.234 < 0.0001

Estagio Des. -3.54055 0.50591 -6.998 < 0.0001

Peso Fémea -80.17057 14.32594 -5.596 < 0.0001
PR

Fecundidade 0.41848 0.08026 5.214 < 0.0001

Estagio Des.  0.95045 0.50352 1.888 0.059435

Peso Fémea -42.90340 8.54972 -5.018 < 0.0001
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Figura 8. Diagrama de dispersdo para as médias corrigidas de investimento
reprodutivo e coeficientes de regressao parciais entre investimento reprodutivo,
fecundidade, estagio embrionario e tamanho das fémeas em relacdo a salinidade
dos locais amostrados.
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Experimento de ambiente comum

Os parametros de crescimento podem ser quantificados por curvas obtidas
através de modelos, permitindo uma andlise comparativa interpopulacional. Os
modelos de crescimento permitem ainda a inferéncia de padrbes inerentes as
populagdes, como a existéncia de desaceleracdo do crescimento desde o
nascimento (modelos n&o lineares) ou mesmo a idade em que a desaceleragao
comecga a ocorrer.

Diferentes modelos foram ajustados aos dados de idade e comprimento
padrao obtidos para as duas populagdes: regressao linear, em que a relagao entre
comprimento e idade € descrita por uma linha reta (a taxa de crescimento n&o varia);
von Bertalanffy, em que a relacdo entre as variaveis € nao-linear, mas a taxa de
crescimento apenas decresce ao longo do tempo, a partir de um maximo inicial; e
Gompertz, em que a relacdo € nao-linear, mas inicialmente a taxa de crescimento
aumenta até um ponto de maximo (inflexdo), a partir do qual a mesma comeca a
decrescer. A comparagao dos modelos a partir de um critério de informacgao (Akaike
Information Criterion) mostrou que o melhor ajuste obtido (0 menor valor do critério)
foi para o modelo de crescimento de Gompertz (Tabela 6), sugerindo uma
aceleracdo do crescimento inicial até o ponto de inflexdo, a partir do qual ha uma
desaceleragdo do crescimento. As curvas de Gompertz ajustadas permitem uma
comparacgao direta do crescimento das duas populagbes (Figura 10), assim como
uma comparagao mais especifica dos parametros, como o tamanho assintético (uma
medida do tamanho médio esperado para a populacido de adultos, baseada na curva
de crescimento), a taxa maxima de crescimento e o ponto de inflexdo (idade em que
ocorre 0 maximo de crescimento, interpretada como o provavel inicio da maturacao
sexual). As curvas mostram uma diferenca significativa nos padrdes de crescimento
entre as duas populagdes, mesmo sendo os individuos criados em um ambiente
comum (no caso, a agua doce).

A populacao da Barra do Agcu mostra um crescimento acelerado em relagao a
populacao da Lagoa do Campelo, atingindo um maior comprimento assintético. Esta

observacao € confirmada pelas comparagdes diretas entre parametros das duas
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curvas (Figura 11). Os intervalos de confianga obtidos a partir de uma reamostragem
bootstrap (10.000 repeticdes) dos dados mostram a auséncia de sobreposicdo dos
comprimentos assintéticos (média ~29mm para a populagdo da Barra do Agu e
~19mm para a populagdo da Lagoa do Campelo) e dos pontos de inflexdo (média
~11 dias para a Barra do Agu e ~7 dias para a Lagoa do Campelo). A taxa de
crescimento maximo mostra alguma sobreposicdo dos intervalos totais, mas os
intervalos de 95% de confianga ndo se sobrepdem (limite inferior para a Barra do
Acu = 0,1906; limite superior para a Lagoa do Campelo = 0,1773). Estes resultados
sugerem diferencas genéticas entre as populagdes, que persistem mesmo quando
0s animais sao criados em um ambiente comum. A plasticidade fenotipica na
natureza n&do deve ser descartada, no entanto, tendo em vista que as diferengas nos
valores médios de comprimento assintético (~10 mm) sdo menores que as
diferengas nas médias de comprimento padrdao observadas na natureza (Figura 12),
que se aproximam de 20 mm. Além disso, as populacdes criadas em laboratorio
apresentam médias significativamente menores que as observadas na natureza
(Figura 12).

A diferenga observada entre os individuos provenientes da Barra do Agu e
criados no laboratério em relagcdo aos da natureza é aproximadamente o dobro
daquela observada para os individuos do Campelo. Estas comparag¢des sugerem
que as diferengas genéticas e a plasticidade fenotipica influenciam as diferengas de
tamanho corporal de maneira balanceada (50%-50%). Esta interpretagéo decorre do
fato da diferenca observada no laboratorio (predominantemente genética)
corresponde a metade da diferenga observada na natureza (misturando diferengas
genéticas e plasticas). As diferengas observadas entre os individuos criados no
laboratério e os coletados na natureza, no entanto, certamente refletem diferencas
ambientais (ndo mensuradas) além das diferengas de salinidade. Estas diferengas
nao mensuradas podem ser causadas principalmente por diferencas qualitativas de
alimentagdo (alimentos para peixes ornamentais x dieta mais diversificada na
natureza), ou aspectos qualitativos da agua. Como esperado, a maior diferenca de
comprimento médio (na comparagao laboratorio x natureza) é observada em relagao
aos individuos da Barra do Acu, tendo em vista que estes experimentaram

diferengas de salinidade da agua, enquanto os individuos provenientes da Lagoa do
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Campelo nao experimentaram esta modificacao.

O efeito da diferenga de salinidade pode ser sentido também na analise de
sobrevivéncia (Figura 13), onde o grupo de individuos provenientes da Barra do Agu
apresenta, a partir de 20 dias de idade, uma sobrevivéncia menor que o grupo da
Lagoa do Campelo. As curvas de sobrevivéncia sao estatisticamente diferentes (Qui-
quadrado = 14,8, g.I. = 1, P = 0,000119). As diferengas de sobrevivéncia sugerem
uma adaptacédo local as condicdes de salinidade, em que os individuos provenientes
de lagoas de agua doce ja apresentam um metabolismo “regulado e otimizado” para

as condi¢des da agua.



Tabela 6. Critérios de Informac&o Akaike para o ajuste dos modelos de
crescimento para cada populacéao.

Modelo Barra do Agu Campelo
Linear 747,666  2446,636
von Bertalanfly = 625,671  1038,262
Gompertz 622,221 1025,601
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Figura 10. Curvas de crescimento de Gompertz para individuos criados em

ambiente comum (agua doce), nascidos de fémeas capturadas na natureza.
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Figura 13. Curvas de sobrevivéncia ajustadas para as populagdes provenientes
das Lagoas do Campelo (azul) e Barra do Agu (vermelho), com respectivos

intervalos de confianca de 95%.
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e Variacio nas taxas de divergéncia entre populacoées.

Os resultados encontrados através da aplicacdo do modelo da
herdabilidade constante indicam que a variagdo nas variaveis reprodutivas entre
populagdes na natureza é muito grande para que seja explicado somente pela
hipétese da evolugcdo neutra. Para todas as variaveis, a selecao direcional foi
sugerida como causa da divergéncia entre as populagdes. O valor critico para o F
unicaudal para aceitacdo do modelo neutro da deriva genética com um alfa de
0.05 foi de 1.788, (n-1)=11 graus de liberdade no numerador e infinitos graus de
liberdades no denominador. Estes valores criticos foram usados para a inferéncia
da combinagao dos parametros que causariam a aceitagao da deriva genética.

As variaveis reprodutivas estudadas foram a fecundidade, o tamanho dos
embrides, o investimento reprodutivo e o peso seco da fémea. Para a quantidade
de variagdo encontrada entre as populagdes na natureza, a deriva genética
somente seria aceita com a herdabilidade proxima de 0.8 e com o tamanho
maximo efetivo populacional de aproximadamente 20000 para fecundidade
(Figura 14), 10000 para o tamanho dos embrides (Figura 15), 10000 para o
investimento reprodutivo (Figura 16) e < 10000 para o peso seco das fémeas
(Figura 17). Estes tamanhos populacionais efetivos sdo baixos demais para
serem realistas, mesmo para as estimativas mais conservadoras. A herdabilidade
de 0.8 tampouco é realista para variaveis reprodutivas, pois estas em geral
apresentam uma influéncia ambiental maior que variaveis morfolégicas. Um
aumento consideravel na influéncia ambiental, reduzindo a herdabilidade para um
valor proximo das estimativas da literatura para variaveis biondmicas (h?> ~ 0.3)
faria com que os testes fossem ainda mais significativos, exigindo tamanhos
populacionais efetivos menores que 5000 para aceitar a hipotese de deriva
genética. Estes resultados mostram que as variaveis reprodutivas mostram uma
variagado consistentemente maior que a esperada por evolugdo neutra, mas o
processo de selegcdo natural somente pode ser invocado se houver um
componente de variagdo genética aditiva significativo (herdabilidade > 0). Caso a

herdabilidade real seja igual a 0, a plasticidade fenotipica nos diferentes
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ambientes deveria ser invocada para explicar a magnitude da variacdo entre
populagdes.

A comparacao dos parametros dos modelos de crescimento resultantes do
experimento em ambiente comum, mostra também uma grande magnitude de
variagcdo entre grupos comparada com o esperado por deriva genética. Os
parametros comparados foram comprimento assintotico, ponto de inflexdo (como
proxy para a idade de maturagéo) e a taxa maxima de crescimento (observada no
ponto de inflexdo). As médias e as variancias foram calculadas pela distribuicao
da reamostragem bootstrap para cada populagdo experimental. Neste caso,
apenas duas populagdes foram comparadas: uma proveniente da Lagoa do
Campelo (d4gua doce) e uma proveniente da Lagoa do Agu (agua salgada), sendo
que ambas foram criadas em agua doce no laboratério. Para todos os parametros
de crescimento das populagdes em ambiente comum, os resultados foram ainda
mais significativos que para as populagdes da natureza.

Para visualizar o resultado das superficies de tendéncia, o intervalo de
tamanho populacional efetivo considerado foi entre 0 e 10000 apenas. Mesmo
para as herdabilidades mais altas, as diferencas entre médias dos parametros de
crescimento € tdo grande relativa aos erros padrdo, que seriam necessarios
tamanhos populacionais efetivos menores que 2000 individuos para a aceitacéo
da deriva genética (Figuras 18, 19 e 20). Uma vez que a variagdo ambiental é
padronizada, é esperado que as diferengas genéticas se sobressaiam. Mesmo as
diferencas absolutas entre as médias sendo maiores entre as populacbes da
natureza (Figura 12), a reducdo das variancias dentro dos grupos causada pela
padronizagao do ambiente faz com que o teste seja mais significativo que nas
comparacgdes entre populagdes naturais. Este resultado sugere que as diferencas
entre as populagdes tém um componente genético significativo, e os
experimentos de ambiente comum possibilitaram inferir a maior importancia da
selecdo natural comparada a plasticidade fenotipica no estabelecimento dos
padrées de divergéncia entre populagdes de P. vivipara nas lagoas do Norte

Fluminense.
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Figura 14. Superficie de tendéncia para o teste de seleg¢do direcional sobre a
fecundidade, de acordo com os intervalos de tamanho efetivo populacional e
herdabilidade (o numero de geragdes é fixado em 8000). A regido de aceitagao da
hipotese nula da deriva genética corresponde a linha de contorno de 1.8 (F critico
para 11 e infinitos graus de liberdade).



46

] ] ] ] 200
0.8 —
160
0.6 -
Uikl
o
L)
L,
o 100
L]
bt
Lk}
T
0.4
0.2
I
20000 40000 60000 80000
Tamanho Populacional Efetivo

Figura 15. Superficie de tendéncia para o teste de selegao direcional sobre o
tamanho dos embrides, de acordo com os intervalos de tamanho efetivo
populacional e herdabilidade (o numero de geracdes é fixado em 8000). A regiao
de aceitagcdo da hipétese nula da deriva genética corresponde a linha de contorno
de 1.8 (F critico para 11 e infinitos graus de liberdade).
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Figura 16. Superficie de tendéncia para o teste de selegao direcional sobre o
investimento reprodutivo, de acordo com os intervalos de tamanho efetivo
populacional e herdabilidade (o numero de geracdes é fixado em 8000). A regiao
de aceitagcdo da hipétese nula da deriva genética corresponde a linha de contorno
de 1.8 (F critico para 11 e infinitos graus de liberdade).
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Figura 17. Superficie de tendéncia para o teste de selegdo direcional sobre o
peso seco das fémeas, de acordo com os intervalos de tamanho efetivo
populacional e herdabilidade (0 numero de geracdes é fixado em 8000). A regido
de aceitagao da hipotese nula da deriva genética corresponde a linha de contorno
de 1.8 (F critico para 11 e infinitos graus de liberdade).



49

200

150

100

Herdabilidade

50

2000 4000 6000 8000

Tamanho Populacional Efetivo

Figura 18. Superficie de tendéncia para o teste de selegado direcional sobre os
tamanhos assintoticos derivados do modelo de crescimento, de acordo com os
intervalos de tamanho efetivo populacional e herdabilidade (o0 numero de
geragbes é fixado em 8000). A regido de aceitagdo da hipotese nula da deriva
genética corresponde a linha de contorno de 3.8 (F critico para 1 e infinitos graus

de liberdade).
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Figura 19. Superficie de tendéncia para o teste de selegido direcional sobre os
pontos de inflexdo (como proxy para a idade de maturagéo) derivados do modelo
de crescimento, de acordo com os intervalos de tamanho efetivo populacional e
herdabilidade (o numero de geragdes é fixado em 8000). A regido de aceitagao da
hipétese nula da deriva genética corresponde a linha de contorno de 3.8 (F critico
para 1 e infinitos graus de liberdade).
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Figura 20. Superficie de tendéncia para o teste de selegado direcional sobre as
taxas de crescimento maximo derivadas do modelo de crescimento, de acordo
com os intervalos de tamanho efetivo populacional e herdabilidade (o numero de
geragbes é fixado em 8000). A regido de aceitagdo da hipotese nula da deriva
genética corresponde a linha de contorno de 3.8 (F critico para 1 e infinitos graus
de liberdade).
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Discussao

eVariacdo espacial nas caracteristicas reprodutivas

Os peixes poecilideos sao amplamente estudados por exibirem uma
variedade de respostas morfolégicas (Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e
Gomes-Jr, 2005; Gomes-Jr e Monteiro, 2008) e de padrbes de histéria de vida
causadas fundamentalmente pelos fatores ambientais, por selecdo ou
plasticidade (Stearns e Sage, 1980; Reznick e Endler, 1982; Reznick e Miles,
1989; Johnson e Belk, 2001; Abney e Rakocinski, 2004). Devido a alta capacidade
de dispersao e a tolerancia a extremos ambientais, os individuos de P. vivipara
habitam uma gama de ambientes nas lagoas costeiras do Norte Fluminense
(Bizerril e Primo, 2001; Gomes-Jr e Monteiro, 2007; 2008), proporcionando um
sistema modelo oportuno para estudos sobre divergéncia evolutiva entre
estratégias reprodutivas.

As caracteristicas que compdem a histéria de vida sao consideradas boas
indicadoras dos processos evolutivos por estarem envolvidas diretamente com o
processo de sele¢cdo natural e consequentemente com a adaptacdo de uma
populagdo ou espécie em um dado local (Stearns, 1992; Stearns 2000; Roff,
2002). A variagao nos parametros reprodutivos de P. vivipara esta intimamente
associada ao local de origem de cada uma delas e ao ajuste que cada populagao
fez para obter sucesso sobre as pressdes ambientes. A adocido de diferentes
estratégias reprodutivas entre as populagdes indica fortemente a pressao seletiva
e 0 ajuste para maximizar o valor adaptativo dos individuos.

Estudos com histéria de vida em outras espécie de poecilideos comumente
mostram que a predacdo é o principal agente causador das diferengcas nos
padrées reprodutivos entre as populagdes (Reznick et al., 1990; Reznick et al.,
1996; Downhower et al., 2000; Jennions e Telford, 2002; Johnson e Belk, 2001).
Estes estudos mostram que populagdes que co-ocorrem com predadores

possuem maior fecundidade, menores embrides, maior investimento reprodutivo e
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tamanho corporal menor na maturagdo em relacdo as populagdes livres de
predadores (Reznick e Endler 1982, Reznick et al., 1996; Johnson e Belk, 2001).
As populagbes de guarus de agua doce co-habitam com a traira (Hoplias
malabaricus), a qual é considerada a principal predadora de P. vivipara (Mazzoni
e lIglesias-Rios, 2002), além de ser exclusivamente de agua doce, portanto
ausente em locais de aguas salobras (Garcia et al., 2003). Durante algumas
coletas realizadas nas lagoas de agua doce (principalmente na Lagoa do
Campelo), foram capturados alguns desses predadores em estagio juvenil no
mesmo micro-ambiente onde P. vivipara foi coletada. Estudos envolvendo as duas
espécies mostraram que P. vivipara é um dos principais itens na alimentacdo de
juvenis de Hoplias malabaricus e que a densidade populacional de ambas esta
correlacionada (Winemiller, 1989; Mazzoni e Iglesias-Rios, 2002). Desta forma, as
populagdes de P. vivipara presentes em agua doce estdo provavelmente sujeitas
a uma maior pressao de predacdo que as populagdes que habitam locais com
agua salobra ou salgada. Embora as populagbes de agua doce apresentem tanto
menores valores para fecundidade, como também para tamanho dos embrides,
elas possuem os maiores valores para o investimento reprodutivo, indicando uma
estratégia reprodutiva de maior investimento na reprodugdo do que no
crescimento somatico. Estudos com outras espécies de poecilideos, comparando
populacdes com e sem pressao de predadores, encontraram os mesmos padrdes
de variagcado nos parametros reprodutivos.

A salinidade é uma das caracteristicas abioticas mais variaveis das lagoas
do Norte Fluminense, com grande influéncia tanto na estrutura vegetal (Chagas e
Suzuki, 2005; Suzuki et al., 1998, 2002) como na composigao ictiofaunistica das
lagoas (Bizerril e Primo, 2001), além de formar um gradiente salino que diminui da
barra em diregao ao interior nas lagoas com direta influéncia marinha (Chagas e
Suzuki, 2005; Suzuki et al., 1998, 2002). O aumento da salinidade pode
apresentar influéncia positiva no tamanho corporal através da reducao da taxa
metabdlica basal, no aumento da taxa de converséo de alimentos e na otimizacao
das trocas osmoéticas, além de estar diretamente relacionada com o periodo de
incubagcdo e com a taxa de desenvolvimento embrionario em algumas espécies

de peixes (Boeuf e Payan, 2001). Embora a salinidade tenha um efeito direto nas
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diferengas de tamanhos corporais médios entre as populagdes de P. vivipara
(Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005, Gomes-Jr e Monteiro,
2008), os efeitos sobre os parametros reprodutivos sdo provavelmente indiretos
através do tamanho corporal. As maiores médias para fecundidade e tamanho
dos ovos foram encontradas em locais salinos ou salobros, onde as populagdes
de P. vivipara apresentam os maiores tamanhos corporais, indicando a influéncia
direta do tamanho corporal nos paréametros reprodutivos. Alguns estudos
mostraram que em poecilideos a fecundidade é positivamente associada ao
tamanho corporal (Meffe, 1985; Reznick e Miles, 1989; Leips e Travis, 1999;
Jennions e Telford, 2002). O mesmo padrao foi observado para P. vivipara, pois
apesar das populagdes apresentarem diferentes relagbes entre o tamanho
corporal e a fecundidade, em todas as amostras a relagao é positiva.

As diferengas nas variaveis reprodutivas entre populagdes presentes em
distintos ambientes podem refletir a existéncia de estratégias reprodutivas
divergentes, maximizando o valor adaptativo dos individuos (Reznick, 1981;
Reznick, 1985; Reznick e Endler, 1982; Stearns, 2000; Stearns e Hoekstra, 2000;
Roff, 2002). Relagdes de permutas adaptativas (fradeoffs) sao comumente
observadas nas populagbes dependendo do tipo de estratégia reprodutiva
adotada pelas mesmas (Stearns, 2000; Roff, 2002). Neste estudo, as populagbes
presentes em agua doce apresentaram maiores médias para o investimento
reprodutivo, embora apresentem tamanhos corporais relativamente menores que
as populagdes habitando agua salgada. Dentro de todas as amostras também foi
observado um padrao em que as maiores fémeas apresentavam menor
investimento reprodutivo, mostrando que o balanco entre crescimento e
reproducao € muito variavel, e pode ser rapidamente selecionado, modificando a
estratégia reprodutiva de acordo com pressdes seletivas imediatas. A pressao de
predacdo em algumas lagoas de agua doce determina um maior valor adaptativo
para os individuos que crescem menos, reproduzem mais cedo e investem mais
energia na reprodugdo, ao passo que em lagoas com menor pressdo de
predacdo, os individuos selecionados sao os que reproduzem mais tarde,
devotando maior energia a obten¢gdo de maior tamanho corporal (que resulta em

maior fecundidade e filhotes maiores com maior chance de sobrevivéncia —
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Gomes-Jr e Monteiro, 2007). Populagbes presentes em agua salobra, embora
apresentando maiores tamanhos corporais médios, apresentaram uma relacéo
menor entre a fecundidade e o investimento reprodutivo. Esta associacdo nestas
lagoas pode refletir uma outra estratégia reprodutiva na qual, com a auséncia de
predadores, as fémeas podem investir mais no crescimento somatico e numa
reproducao tardia.

A relacao entre a fecundidade e o tamanhos dos embrides pode ser
também considerada uma permuta adaptativa ja que em algumas populagbes o
aumento da fecundidade € acompanhado pela diminuicdo dos tamanhos dos
embrides. Neste estudo, diferentes relacdes entre a fecundidade e o tamanho dos
ovos foram observadas entre os locais e uma possivel permuta adaptativa pode
ser vista entre os parametros como consequéncia da populacio co-ocorrer ou nao
com predadores. Alguns estudos mostram que populagdes que estdo sob pressao
de predadores possuem maior fecundidade e menores tamanhos de embrides
(Reznick, 1981; Reznick e Endler, 1982; Reznick, 1985). Embora esta relagdo
tenha como consequiéncia a diminuicdo da probabilidade de sobrevivéncia dos
filhotes, as fémeas de populagdes que co-ocorrem com predadores possuem um
intervalo entre gestagbes menor que as populagdes sem predadores na tentativa
de maximizar o valor adaptativo. Neste estudo, as populacbées com maiores
fecundidades e tamanhos corporais sdo0 as mesmas que possuem as maiores
meédias para tamanhos corporais, mas em contra partida o menor investimento
reprodutivo. Estas relagbes mostram que apesar das maiores fecundidades e
tamanhos dos embrides estas populacbes investem mais no crescimento
somatico do que na reproducgao (como observado pela direta influéncia do corpo
nos parametros reprodutivos) possibilitando o sucesso no ambiente no qual elas
vivem.

A relagdo entre o investimento reprodutivo e o estagio embrionario de uma
maneira geral para as populagdes de P. vivipara € negativa. A tendéncia de
diminui¢cao do peso do embrido com o desenvolvimento embrionario € comum nas
espécies lecitotroficas de poecilideos e se caracteriza pela nutricdo do embrido ao
longo do desenvolvimento a partir de uma reserva limitada de vitelo (Thibault e

Schultz, 1978; Reznick, 1981; Meffe, 1985). Desta forma, a relagao entre peso da
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fémea e da ninhada tende a diminuir com o avangco do desenvolvimento
embrionario. Isto se deve ao fato do fornecimento de energia (reserva de gordura)
para a producdo de vitelo acontecer apenas uma vez no estagio inicial da
gestacdo. As fémeas tendem a aumentar seu peso corporal ao longo do
desenvolvimento, ao passo que os embrides perdem vitelo e diminuem o peso da
ninhada. A diminui¢gdo progressiva do investimento reprodutivo com o avango da
gestacéo esta baseada nessa relagao de perda e ganho de energia de ambas as
partes.

As diferencas nos padroes de histéria de vida entre as populagdes de P.
vivipara sao consistentes com aquelas encontradas entre populagdes sob
diferentes pressdes de predacdo. Apesar dos efeitos indiretos da salinidade nos
parametros reprodutivos através do tamanho corporal, nenhuma evidéncia
concreta sobre a influéncia direta da salinidade nos padrbes de histéria de vida
dos poecilideos foi observada. Stearns e Sage (1980) mostram que o tamanho
dos embrides e o esforco de reproducdo € menor em populacbes de Gambusia
affinis presentes em agua doce, quando comparadas com popula¢des de agua
salgada. No entanto, Brown-Peterson e Peterson (1990) mostraram que
populacbes da mesma espécie que habitam ambientes com agua doce
apresentaram maior esforgo reprodutivo que as populagdes de agua salgada. Em
um outro estudo, também com G. affinis, Abney e Rakocinski (2004) nao
encontraram nenhum relacdo clara de interferéncia de fatores ambientais
(incluindo a salinidade) nos padrbes de historia de vida. O experimento de
ambiente comum discutido na proxima sec¢do elucida alguns aspectos da
influéncia ambiental sobre a divergéncia em padrbes de crescimento com

consequéncias reprodutivas entre populagdes de P. vivipara.

Experimento de ambiente comum

As variaveis ligadas a historia de vida sdo em grande parte influenciadas
pelos padrées de crescimento (Snelson, 1989). Em peixes juvenis, o suprimento
energético é utilizado exclusivamente para o crescimento somatico. Apds a

maturacdo sexual, a energia é revertida para a reprodugdo. Contudo, o
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crescimento pode continuar numa taxa reduzida, mesmo apos a maturidade, num
processo denominado crescimento indeterminado (Cichori, 1999; Boeuf e Payan,
2001; Snelson, 1989).

A salinidade pode ter efeito positivo ou negativo sobre o crescimento,
dependendo de balangos entre as taxas metabodlicas basais, alteragédo na
capacidade de conversdo de alimentos e estimulos hormonais (Boeuf e Payan,
2001). A salinidade (ou sua auséncia) pode inibir o crescimento quando aumenta
os custos com manutengdes osmoéticas (Cardona, 2000; Wuenschel et al., 2001),
mas pode estimula-lo em salinidades intermediarias, onde a osmorregulagao
torna-se reduzida (Hickman et al., 2002).

A pressao de predacao sobre adultos, como discutido anteriormente, pode
selecionar individuos que investem mais energia na reproducdo, abreviando a
idade da primeira reprodugao (Johnson, 2001) e com prejuizo nas taxas de
crescimento, no tamanho corporal, na fecundidade e no tamanho dos filhotes. Os
padrées de crescimento podem refletir em grande parte diferentes pressdes de
predacao, pois a reducao de taxas de crescimento pode estar associada com a
reducao da vulnerabilidade a predadores (Lankford et al., 2001; Munch e Conover,
2003). Por outro lado, ambientes com maior pressao de predagao sobre filhotes
podem selecionar individuos com altas taxas de crescimento que atingem um
certo tamanho minimo mais rapidamente (Arendt e Reznick, 2005). Um padrao
semelhante pode ser observado em ambientes com diferencas na produtividade
primaria (crescimento mais rapido em alta produtividade e mais lento em baixa
produtividade — [Arendt e Reznick, 2005])

A tolerancia de P. vivipara extremos ambientais foi fundamental na
colonizagdo das lagoas na Planicie Quaternaria do Norte Fluminense. As
populacdes de P. vivipara ocupam todas as lagoas desta regido e apresentam
diferencas na forma e tamanho corporal, sendo maiores os individuos que
ocupam as lagoas com os maiores niveis de salinidade. Este padrdao de variagédo
no tamanho corporal também €& observado nos gradientes de salinidade dentro
das lagoas (Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005; Gomes-Jr e
Monteiro, 2007; Gomes-Jr e Monteiro, 2008). As diferengas no tamanho corporal

médio dessas populacbes sido ocasionadas por modificagdes na taxa de
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crescimento ou na idade de maturagao sexual (onde ocorre uma desaceleragao
do crescimento). Estas modificagdes podem ser causadas exclusivamente por
diferencas de salinidade da agua (Trexler, 1989), por pressao de predagdo em
diferentes ambientes (Johnson 2001) ou pela disponibilidade de alimentos
determinada por diferengas de produtividade primaria do ambiente. Tendo em
vista a associagao entre estes trés fatores em populagdes naturais (Locais com
maior salinidade apresentam menos predadores mas sao menos produtivos
[Chagas e Suzuki, 2005; Suzuki et al., 2002]), faz-se necessaria a realizagcao de
experimentos onde os individuos provenientes de lagoas com diferentes
ambientes (e provavelmente diferentes pool génicos) s&do criados em um
ambiente comum (Conover e Schultz, 1997). Este tipo de experimento é
conhecido na literatura como “common garden”, a partir de sua origem em
experimentos com vegetais.

Os resultados do experimento mostram claras diferengcas nos padrdes de
crescimento entre as populagdes provenientes de lagoas com diferentes
ambientes. A barra da Lagoa do Agu apresenta alta salinidade, baixa
produtividade e auséncia do principal predador de adultos de P. vivipara. A Lagoa
do Campelo, por outro lado, apresenta agua doce, maior produtividade (M. S.
Suzuki, comunicagao pessoal) e alta densidade de predadores. Mesmo crescendo
em um ambiente comum (agua doce), os animais provenientes da Lagoa do Agu
apresentaram uma maior taxa de crescimento com um ponto de inflexdao mais
tardio que os animais provenientes da Lagoa do Campelo. Como resultado, os
tamanhos assintoticos finais foram maiores em média na Lagoa do Agu. Apesar
da maior taxa de crescimento, a mortalidade entre os individuos provenientes da
Lagoa do Acgu foi maior, o que pode ter sido resultado direto do crescimento
acelerado (Munch e Conover, 2003) e uma adaptagédo local as condigbes de
salinidade, em que os individuos provenientes de lagoas de agua doce ja
apresentam um metabolismo “regulado e otimizado” para as condi¢des da agua.

O padrao observado permite elucidar alguns pontos em relacédo a
discussdo anterior sobre a variagdo espacial em populagbes naturais.
Primeiramente, a diferenga de tamanho entre individuos provenientes das duas

lagoas apresenta um componente genético significativo, ao lado de um
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componente de plasticidade fenotipica, cada um sendo responsavel por
aproximadamente metade da diferenga entre médias observada na natureza. A
resposta fenotipica plastica pode entdo ser interpretada como uma influéncia
direta da salinidade sobre o crescimento (maiores individuos em maior
salinidade), intermediada por diferengas nas taxas metabdlicas basais, alteracéo
na capacidade de conversdo de alimentos ou estimulos hormonais (Boeuf e
Payan, 2001). Por outro lado, as diferengas genéticas entre os individuos sao
responsaveis pelas diferencas observadas entre as populacdes no laboratdrio.
Este padrdo sugere a existéncia de um padrao seletivo determinado pelas
pressdes de predacdo ou pelas diferengcas de produtividade, em que o
crescimento estaria “otimizado” para as condigdes ambientais locais.

As diferencas esperadas pela pressdo de predagao seriam de um maior
crescimento, tamanho final e ponto de inflexdo (idade de maturacéo) na
populacdo exposta a menor intensidade de predagao (Reznick et al., 1990; 1997;
Johnson, 2001). Tendo em vista que este padrdo de crescimento aumenta a
vulnerabilidade a predagao (Lankford et al., 2001; Munch e Conover, 2003) e
reduz as chances do individuo se reproduzir. Esta predicdo se ajusta bem aos
resultados observados, onde o padrdao de crescimento 6timo para ambiente com
alta presséo de predacao foi observado nos individuos da Lagoa do Campelo. Por
outro lado, o crescimento otimizado para ambientes com baixa produtividade
cronica seria uma taxa de crescimento mais lenta, minimizando os custos do
crescimento (Arendt e Reznick, 2005). Como a barra da Lagoa do Agu seria um
local menos produtivo em comparagao a Lagoa do Campelo, se o crescimento
estivesse otimizado para produtividade, deveriamos encontrar uma menor taxa de
crescimento entre os individuos provenientes da Lagoa do Agu. Esta inversao de
padrées sugere a predacdo como o principal fator determinante das diferengas
genéticas no crescimento entre as duas populagbes. O processo de selegéo
natural, no entanto, deve ser diretamente contrastado com modelos de deriva
genética para testar a possibilidade de evolugdo neutra, como discutido na

préxima segao.
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e Taxas de divergéncia entre populacodes.

As populagdes de P vivipara habitam uma gama de ambientes tanto entre
como dentro das lagoas que influenciam diretamente a variagcdo morfolégica
(Neves e Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005; Gomes-Jr e Monteiro,
2008) e reprodutiva (Gomes-Jr e Monteiro, 2007). Estudos prévios abrangendo a
variagdo morfolégica entre as populagbes mostraram grandes diferencas em
relacdo ao tamanho e a forma corporal influenciadas pelo meio (Neves e
Monteiro, 2003; Monteiro e Gomes-Jr, 2005; Gomes-Jr e Monteiro, 2008).
Monteiro e Gomes (2005) mostraram que a amplitude de variagdo morfolégica
entre as populagcdes ndo poderia ser explicada pelo modelo neutro da deriva
genética e o mecanismo de selegcao direcional foi sugerido como causador da
variacdo morfoldgica entre as populagdes desta regido. A predagdo como agente
principal de selegao foi proposto posteriormente por Gomes-Jr e Monteiro (2008)
em uma comparagdo com um paradigma ecomorfolégico para poecilideos. A
variagao nos parametros reprodutivos entre os ambientes e entre lagoas mostra
claramente a influéncia do meio nos padrdes de historia de vida das populagdes e
consequentemente a influéncia do meio nos processos de divergéncias entre elas

Os poecilideos sdo amplamente utilizados em estudos evolutivos de
transposicao entre populacdes que habitam diferentes ambientes pela sua alta
plasticidade fenotipica e pelas suas caracteristicas reprodutivas que tornam-os
capazes de sobreviver em ambientes com variagbes extremas. Em um
experimento desenvolvido com a Poecilia reticulada, na qual individuos de
populagdes de guppies que co-ocorriam com predadores foram transpostos para
um local sem predacgdo, Reznick et al. (1997) mostraram que apos 11 anos de
experimento, as mudangcas nos parametros reprodutivos foram altamente
significativas. Esse estudo mostrou ainda que a taxa de evolugao fenotipica foi
altamente significativa e similar aquelas encontradas em estudos de selegao
artificial, além de 4 a 7 ordens de magnitude maiores que as encontradas para o
registro fossil (Reznick, et al., 1997).

As diferencas reprodutivas entre as populacbées de P vivipara sao
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marcadamente influenciadas pelo meio onde cada uma esta inserida. A magnitude
de variagcdo observada entre as populagdes, associada com a estimativa
conservadora dos parametros (tamanho populacional efetivo, herdabilidade e o
numero de geragdes) foi grande demais para que a deriva genética possa ser
considerada o unico processo responsavel pela divergéncia entre as populagdes.
Como a variacao foi maior que a esperada pelo modelo neutro, o0 mecanismo de
selegédo direcional pode ser sugerido como principal responsavel pela variagao
entre as populacbes. Neste caso, mesmo entre populacbes presentes em
diferentes ambientes numa mesma lagoa, onde o fluxo génico pode existir através
da migracdo dos machos (Magurran e Phillip, 2001), as populagdes tendem a
apresentar diferengcas reprodutivas significantes. Os resultados dos testes de
taxas de divergéncia realizados com os modelos de crescimento para as
populagdes criadas em ambiente comum no laboratério foram ainda mais
significativos que para as populagdes naturais, o que diminui a possibilidade de
plasticidade fenotipica e aumenta a forgca do argumento da selegédo natural como
principal forga evolutiva por tras da diversificagao entre populagdes de P. vivipara.

As caracteristicas reprodutivas dos poecilideos colaboram para a
ocorréncia de uma rapida divergéncia entre as populagbes. Muitos estudos
mostram que, dependendo da pressao ambiental (principalmente predadores) as
populagdes possuem estratégias reprodutivas diferentes nas quais a uma maior
devocdo de energia para a reprodugdo pode ser fundamental para a
sobrevivéncia e estabelecimento da populacdo em um determinado ambiente. O
tempo de geragdo destes individuos também colabora para a maximizagéo das
divergéncias entre as populagdes em curto espago de tempo. Desta forma, as
diferengcas nos parametros reprodutivos podem ser passadas rapidamente de
uma geragao para outra intensificando as diferengas entre as populagdes.

O presente estudo mostrou que as populagdes possuem grande diferencas
reprodutivas que sado, em sua grande maioria, provocadas pelo meio, seja por
plasticidade fenotipica ou pela selecdo de caracteristicas favoraveis. Estudos
futuros serdo importantes para comparar a magnitude das diferengas reprodutivas
entre as populagbes com a intensidade do fluxo génico medido por marcadores

genéticos entre populagdes, principalmente entre diferentes ambientes na mesma
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lagoa. Estudos de transposicdo populacional a longo prazo e experimentos
futuros também contribuirdo para a verificacdo mais detalhada da plasticidade
fenotipica para diferentes variaveis ambientais e do tempo de adaptagdo das
populagdes ao meio (Reznick, et al., 1997). Durante a formagao das lagoas
costeiras na planicie quaternaria Norte Fluminense, as populag¢des de P. vivipara
passaram por modificagdes morfologicas e reprodutivas que as qualificam para
sobreviver em ambientes com diferencas extremas e a selecdo natural atua de
forma a intensificar as diferencas nas estratégias reprodutivas através do

favorecimento de caracteristicas associadas aos maiores valores adaptativos.
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Conclusodes

1 — As estratégias reprodutivas variaram significativamente entre as populag¢des
estudas, tanto entre lagoas como dentro das lagoas e sao marcadamente
influenciadas pelas caracteristicas do meio (predagc&o nas lagoas com agua doce

e a salinidade indiretamente através do tamanho corporal).

2 - A fecundidade esta positivamente associada com o tamanho corporal, embora
a intensidade dessa associagdo ndo seja a mesma para todas as populagdes. O
tamanho dos embrides variou entre as populagdes e estd associado
positivamente com o tamanho das fémeas, a fecundidade e o estagio
embrionario. Em populagdes habitando locais com maior salinidade, o

desenvolvimento embrionario € mais acelerado e os embrides sdo em média

maiores, independente do estagio embrionario.

3 - O investimento reprodutivo variou largamente entre as populagcbes e esta
associado com o tamanho das fémeas (peso seco), a fecundidade, o estagio
embrionario e o local de origem de cada populagdo. Os maiores valores para o
investimento reprodutivo foram observados em locais com 4agua doce,

provavelmente associados a uma maior pressao de predacgao.

4 - A salinidade pode interferir de maneira indireta nos parametros reprodutivos,
seja através do tamanho corporal (correlacionado com aumento da fecundidade),
como também através da influéncia na composicao icitiofaunistica das lagoas
(maior abundancia de peixes piscivoros em locais de agua doce) ou por

adaptagdes fisiologicas.

5 — As populagcbes desenvolveram diferentes estratégias reprodutivas para se
ajustar as pressdes do meio, como mostrado pela relagdo de permuta adaptativa
entre reproducédo e crescimento. As populagdes habitando agua doce apresentam

em média maior investimento na reproducado do que no crescimento somatico.
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6 — A pressao dos predadores pode interferir diretamente na variagdo dos
parametros reprodutivos entre as populagdes. Em locais de agua doce com maior
abundancia de predadores, os individuos de menor tamanho e com reproducao
precoce sao selecionados, ao passo que em locais sem predagdao sao
selecionados aqueles individuos com reproducdo tardia e que deixam mais
descendentes (e cujos filhotes apresentam maior tamanho e probabilidade de

sobrevivéncia).

7 — As diferencas entre populagdes isoladas em ambientes extremamente
diferentes apresentam um componente genético significativo, como evidenciado
pelo experimento de ambiente comum. Além do efeito de plasticidade fenotipica
causado pela salinidade, que aumenta a variagdo nos parametros de crescimento
dentro e entre as populagdes, o padrdo de divergéncia nas curvas de crescimento

€ compativel com selecao por predadores em individuos adultos.

8 — A taxa de divergéncia nas caracteristicas reprodutivas entre populacdes foi
grande demais para ser atribuida a um mecanismo evolutivo neutro, como a
deriva genética. O mesmo padréo foi observado para o tamanho corporal e as
diferengas genéticas nos parametros de crescimento. O mecanismo de selegéo
direcional € sugerido como processo causador da variagado reprodutiva entre as

populagdes.
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	Métodos de Laboratório 
	Figura 2. Distâncias utilizadas no cálculo do tamanho do centróide. A circunferência  preta no centro mostra a média das coordenadas X e Y (centróide), e as setas entre os marcos anatômicos e o centróide indicam as distâncias do marco ao centróide. 1- extremidade anterior da boca; 2- articulação da mandíbula; 3- ponto central da íris do olho; 4- ponto superior esquerdo da abertura do opérculo; 5- ponto do início da abertura do opérculo; 6- ponto superior direito da abertura do opérculo; 7- inserção da nadadeira peitoral; 8- inserção da nadadeira ventral; 9- inserção da nadadeira anal nas fêmeas; inserção do gonopódio nos machos; 10- inserção anterior da nadadeira dorsal; 11- inserção inferior da nadadeira caudal; 12- inserção superior da nadadeira caudal.

