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RESUMO: O sistema de reprodugéo de uma populagéo continua e uma fragmentada de Eu-
terpe edulis Martius foi investigado no estado do Rio de Janeiro baseados nos modelos misto
de reproducdo e o modelo de cruzamentos correlacionados, usando seis locos microssaté-
lites polimérficos. Foram detectadas diferencas significativas entre o conjunto génico de 6vu-
los e polen, em ambas as populagdes, sugerindo desvios de cruzamentos aleatérios. A taxa
de cruzamento multiloco (¢ ) foi de 0,936 e 0,905 na populagéo fragmentada e na continua,
respectivamente, mostrando que a espécie é predominantemente alégama As diferengas
entre as estimativas das taxas de cruzamento multiloco e uniloco (t - t ) foram positivas e
estatisticamente significativas em ambas as populac¢des (0,100 e 0, 169 na populagao frag-
mentada e na continua, respectivamente), indicando provaveis cruzamentos entre parentes
e estrutura genética espacial intrapopulacional. Ambas as populagdes exibiram significante
variagdo na taxa de cruzamento individual, com correlagdo de autofecundagédo dentro de
progénies de lA’ = 0,692 na populagéo fragmentada e }A’ = 0,509 na continua. A correlagédo
de paternldade foi moderada e S|gn|f|cat|vamente dlferente de zero nas duas populagdes
(rp = 0,106 na populagéo fragmentada e rp = 0,221 na continua). O coeficiente médio de
coancestria ((JXV) dentro de progénies foi maior do que o esperado em progénies de meios-
irmé&os, 0,125 (0,193 e 0,222 na populagéo fragmentada e continua) e o tamanho efetivo de
variancia (N ) médio entre progénies foi menor do que esperado em uma populagéo ideali-
zada, 4 (2, 5£5 na populagéo fragmentada e 2,25 na continua). Nas populagdes amostradas,
nao foram observados indicios que a fragmentagao florestal tenha interferido no sistema de
reproducéo da espécie.

PALAVRAS-CHAVE: Palmeira tropical, Endogamia, Coancestria, Tamanho efetivo de varian-
cia, Fragmentacéo florestal

ABSTRACT: The mating system in a fragmented and a continuum population of Euterpe
edulis Martius in Rio de Janeiro State was investigated based on the mixed mating system
model and correlated mating model, using six polymorphic microsatellite loci. Significant dif-
ferences between ovule and pollen pools were detected in some loci in both populations,
suggesting deviations form random mating. Multilocus outcrossing rate (¢, ) was 0.936 and
0.905 in the fragmented and in the continuous populations, respectively, showing the species
is predominantly alogamous. Differences between multilocus and single-locus outcrossing
rates (tn - ?Y ) were positive and statistically significant in both populations (0.100 and 0.169,
in the fragmented and in the continuous populations, respectively), suggesting mating among
relatives and probable intrapopulacional spatial genetic structure. Both population exhibited
significant varlatlon of individual tree outcrossing rate, with the correlation of selfing within
progeny arrays of r = 0,692 in the fragmented population and r = 0,509 in the continuous
population. Correlat|ons of outcrossed paternity were moderately and significantly greater
than zero (r = 0,106 in the fragmented population and r = 0,221 in the continuous popula-
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tion). Average coefficient of coancestry ((9”,) within families was high than expected in half-sib
families, 0.125 (0.193 in the fragmented population and 0.222 in the continuous population)
and the variance effective size (Ne(v)) means among families was low than expected in ideal-
ized population, 4 (2.59 in the fragmented population and 2.25 in the continuous population).
Results showing that the forest fragmentation interferes in the mating system of the species

were not observed.

KEYWORDS: Tropical palm, Inbreeding, Coancestry, Variance effective size, Forest frag-

mentation

INTRODUCAO

O modo de reprodugdo de uma espécie tem
implicagdes nas taxas de endogamia e grau de
parentesco das futuras geragoes, ja que tem um
papel importante na determinagdo da constitui-
¢ao dos conjuntos genotipicos, na extensdo em
que os genes sdo trocados entre individuos e nas
taxas de emigracao e imigragcdo. Também pode
ter um efeito na dindmica de estruturagdo gené-
tica populacional, na heterogeneidade espacial
dentro das populagbes e no grau em que as po-
pulacdes podem ser geneticamente subdivididas
em decorréncia da selegdo e da deriva genética
(HAMRICK e SCHNABEL, 1985; WICKNESWA-
RI et al., 2000). Brown (1979), Hamrick e Godt
(1989) e Reis (1996), entre outros, revisaram os
trabalhos disponiveis até entdo e demonstraram
que as espécies de fecundagao cruzada, portan-
to, com um maior potencial de movimentagao de
genes, séo tipicamente caracterizadas por altas
taxas de diversidade intrapopulacional e baixa di-
versidade entre populagdes e entre subdivisdes
populacionais.

A reducdo das florestas e a fragmentagéo
florestal sdo duas das principais ameagas as
populagdes naturais de espécies arbdreas tropi-
cais (HEYWOOD et al., 1994; YOUNG e BOYLE,
2000). Varios estudos detectaram que a redugao
do habitat natural e subseqliente isolamento es-
pacial das populagbes tém conseqliéncias nega-
tivas sob o sucesso reprodutivo e o fluxo génico
das espécies arbodreas tropicais (McCAULEY,
1995; NASON e HAMRICK, 1997; SEOANE et
al., 2000). Isto pode levar a redugéo da variabili-
dade genética e ao aumento de efeitos deletérios
da endogamia nas progénies, resultante na de-
pressao por endogamia, especialmente no caso
de espécies com reprodugdo por fecundagdo
predominantemente cruzada (CHARLESWORTH
e CHARLESWORTH, 1987; ELLSTRAND, 1992;
ELLSTRAND e ELLAN, 1993). Além do mais, evi-
déncias empiricas mostram que a fragmentagao

florestal afeta negativamente a reprodugdo das
plantas ao reduzir as atividades de polinizagao,
dispersao de polen e as resultantes formacoes
de frutos e sementes (AIZER e FEISINGER,
1994; CUNNINGHAM, 2000; CASCANTE et al.,
2002; FUCHS et al., 2003). Estudos de genéti-
ca de populacgdes indicam que as progénies de
populagdes fragmentadas sdo as mais propen-
sas a terem sido geradas por autofecundacéo ou
polinizadas por poucos individuos (HALL et al.,
1996; ALDRICH e HAMRICK, 1998; SEOANE et
al., 2000; CASCANTE et al., 2002; FUCHS et al.,
2003). O cruzamento entre individuos parentes e
autofecundacdes causa reducéo na heterozigosi-
dade e aumento na expressao de alelos reces-
sivos deletérios. Estas mudangas na distribuigao
genotipica, que produzem depressdo endoga-
mica, foram apontadas como responsaveis pela
diminui¢do na produgéo de sementes viaveis, re-
ducéo de crescimento e vigor das plantulas e mi-
nimizagao da sobrevivéncia em espécies arbore-
as (BURGESS et al., 1996; WICKNESWARI et al.,
2000). Em contraste, altos niveis de fluxo génico
entre populagdes fragmentadas foram propostos
como uma atenuante para a perda de diversidade
genética por deriva genética, tendo como resulta-
do populagdes fragmentadas que preservam uma
alta proporgéo da variabilidade genética das po-
pulagdes originais (WHITE ef al., 1999).

Euterpe edulis Martius € uma palmeira tropical
comum da floresta Atlantica brasileira, entre as
latitudes 15°S (BA) a 29°45’S (RS), encontrada
também na Argentina e Paraguai. O palmito é seu
principal produto de exploragdo. Suas flores sdo
hermafroditas e a floragdo é anual e sazonal. A
antese masculina libera todo o polen em apenas
um dia e a antese feminina mantém seu estigma
receptivo por pelo menos dois dias. Existem re-
latos de protandria acentuada na espécie, com a
abertura das flores femininas ocorrendo em torno
de sete dias depois do final da floragdo masculina
(MANTOVANI e MORELLATO, 2000). Tais fato-
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res, aparentemente, dificultam a autofecundacgéo
e favorecem a reproducgao cruzada, embora Man-
tovani e Morellato (2000) afirmem que, apesar da
protandria, a autofecundagdo pode ocorrer em
individuos que emitem duas ou mais inflorescén-
cias, ou se houver sobreposigcdo da fase masculi-
na e feminina entre as inflorescéncias.

A polinizagdo € realizada por uma grande
quantidade e variedade de insetos, destacando-
se entre eles: moscas (Diptera), vespas, abe-
lhas, antoforideos e halictideos (Hymnoptera),
besouros (Coleoptera) e borboletas (Lepidoptera)
(REIS et al., 1993; MANTOVANI, 1998). Reis et
al. (1993) destacam Trigona spinipes como um
dos mais importantes insetos polinizadores. Man-
tovani (1998) afirma que a polinizagdo pelo vento
(anemofilia), provavelmente também desempe-
nhe algum papel na polinizagdo da espécie.

Estudos preliminares do sistema de repro-
ducéo indicaram a espécie como predominante-
mente de cruzamento (REIS, 1996; GAIOTTO et
al., 2003; CONTE, 2004), embora os cruzamen-
tos tenham sido detectados como no aleatérios,
evidenciando peculiaridades no processo repro-
dutivo da espécie, associadas, possivelmente,
a amplitude do periodo de florescimento. Por
exemplo, Gaiotto et al. (2003) detectou alta corre-
lacdo de paternidade (>0,71), em popula¢des do
Distrito Federal. Conte (2004), por sua vez, estu-
dando um populagéo de Sao Pedro de Alcantara,
estado de Santa Catarina, detectou correlagdo de
paternidade de 0,103, indicando que aproximada-
mente 10% das progénies de cruzamento eram
irmaos-completos.

Este estudo teve por objetivo avaliar o sis-
tema de reproducédo de duas populagbes de E.
edulis, com base em seis locos microssatélites
polimérficos. As duas populagdes encontram-se
em fragmentos florestais sob distintas condicdes
de fragmentagéo florestal: a hipétese € que o sis-
tema de cruzamento de E. edulis na populagéo
localizada na floresta continua seja semelhante
ao encontrado para outras populagcbes da espé-
cie ja estudadas, situadas em populac¢des conti-
nuas. No entanto, espera-se que o processo de
fragmentagao florestal influencie o sistema de
reproducdo de E. edulis na populagao localiza-
da no fragmento florestal, reduzindo o tamanho
efetivo de variancia devido ao aumento na taxa
de autofecundagéo, cruzamento entre individuos
aparentados e cruzamentos biparentais.

MATERIAL E METODOS

Local de estudo

O estudo foi realizado em duas populagdes de
E. edulis da floresta Atlantica da regido meridional
do Estado do Rio de Janeiro, uma localizada em
um fragmento florestal e outra em uma floresta
continua. A distancia entre as duas populagdes &
de aproximadamente 66 km. A populagao do frag-
mento florestal (populagao fragmentada) situa-se
nas coordenadas 22° 50’'S e 42° 53’ W, em area
de 1.160 hectares, em uma elevagao litoranea
denominada Serra do Macaco, municipio de Ma-
rica, RJ, na regido conhecida como Regido dos
Lagos. Esse fragmento esta isolado de outros por
pelo menos 700 m, inserido em um mosaico de
pequenos sitios com matas em regeneragdo e
pastos dominados por capim-colonido (Panicum
maximum). Segundo o relato de habitantes locais,
havia florestas com populagbes de E. edulis nos
locais onde hoje se encontram estes pequenos
sitios. As serras desta localidade sdo tombadas
como parte da Reserva da Biosfera da Mata Atlan-
tica do estado do Rio de Janeiro (IEF e IBAMA,
1994). O fragmento florestal apresentava individu-
os adultos somente no local onde foi feita a amos-
tragem e em um outro local distante em cerca de
200 m. A area ocupada pela populagdo ndo era
superior a 2 ha e foi estimada a presenca de 240
individuos adultos reprodutivos neste fragmento.

A populagéo da floresta continua (populagao
continua) situa-se nas coordenadas 22° 24’S e
42° 31" W, em um fragmento florestal maior, de
aproximadamente 25.900 hectares, na localidade
de Macaé de Cima, municipio de Nova Friburgo,
RJ. A populagédo estudada encontra-se em uma
propriedade particular, denominada Sitio do Sr.
Glin. O fragmento florestal € contiguo a outros
fragmentos, separados por estradas, que na so-
matoria perfazem um total de cerca de 150.000
hectares, formando o que se pode considerar
uma floresta continua na porg¢édo Central da Serra
do Mar do estado do Rio de Janeiro. Além das
estradas ndo pavimentadas, encontram-se inseri-
dos nesta floresta continua sitios com pequenas
lavouras e casas de veraneio. Segundo relato de
habitantes, na populagdo amostrada nunca hou-
ve uma extragdo significativa de palmito nem re-
dugéo das florestas que a cercam. Legalmente o
local integra a Reserva Ecologica de Macaé de
Cima, de aproximadamente 7.200 hectares (LIMA
etal., 1999). Nesse fragmento é comum a presen-
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¢a de individuos adultos em toda a sua extensao.
Foi estimada a presenga de 1.315.360 individuos
adultos no fragmento, em uma densidade de 189
individuos adultos por hectare.

Amostragem

Foram coletados frutos em seis plantas ma-
ternas aleatérias na populagéo fragmentada e em
nove arvores na populagéo continua. A coleta foi
em plantas maternas distantes entre si em pelo
menos 30 m, para evitar coletar frutos de indi-
viduos possivelmente parentes. De cada planta
materna foram coletados frutos suficientes para
se obter pelo menos 20 plantulas. Também foram
amostrados aleatoriamente tecidos foliares de 34
e 43 individuos adultos da populagédo fragmen-
tada e continua, respectivamente. As sementes
foram germinadas e 10 plantulas de cada planta
materna (progénies) e mais os individuos adultos,
incluindo as plantas maternas, foram genotipa-
das para seis locos microssatélites: EE05, EE15,
EE23, EE45, EE48 e EE54. Estes locos foram de-
senvolvidos por Gaiotto ef al. (2001).

Andlise de microssatélites (SSRs)

Tecidos foliares tiveram seu DNA extraido,
segundo a metodologia proposta por Ferreira e
Grattaplagia (1996), adaptada por Gaiotto et al.
(2001). O procedimento para a quantificacdo do
DNA é o mesmo descrito em Gaiotto et al. (2001).
Para a amplificacao das amostras em PCR, utiliza-
ram-se 3 pl da amostra adicionados de 1,34 pl de
H,0, 1,3 ulde Tp10x, 1,3 ul de dNTP (2,5mM), 1,3
ul de BSA (2,5 mg/ml), 4,3 ul de Primer (0.9uM) e
0,2 pl de Taq polimerase (5v/ul). O programa utili-
zado para a amplificacdo foi o denominado micro
56: 96° C por 2 minutos, 30 ciclos de 94° C por um
minuto, temperatura especifica de anelamento do
primer por um minuto, 72 ° C por um minuto, 72 °
C por sete minutos. Trés pl das amostras amplifi-
cadas foram colocadas para migrar, por cerca de
uma hora, em um gel de poliacrilamida 4% pré-
aquecido e com corrente testada, contendo 8 M
de uréia por cerca de uma hora. Em cada gel fo-
ram aplicadas cerca de 90 amostras. Na etapa da
coloracao foi utilizado o protocolo, adaptado de
Ferreira e Gattaplagia (1996): fix-stop (formami-
da) por 20 minutos, trés banhos de agua por dois
minutos, banho em nitrato de prata por 30 minu-
tos, banho em agua por 10 segundos, banho em
revelador por até sete minutos, banho em fix-stop
por cinco minutos e em agua por cinco minutos.

Os géis eram interpretados depois de secos e es-
caneados. As temperaturas de anelamento dos
primers foram as seguintes: EE05: 56°C; EE15:
56°C; EE23: 58°C; EE45: 56°C; EE48: 64°C; EE
54: 56°C., de acordo com Gaiotto et al. (2001).

Andlise estatistica

O sistema de reprodugao das populagdes de
E. edulis foi analisado com base no modelo de
cruzamentos mistos de Ritland e Jain (1981), e
modelo de cruzamentos correlacionados de Ri-
tland (1989), usando o programa Multiloco MLTR
(RITLAND, 1994). Foram estimadas a taxa popu-
lacional de cruzamento multiloco (Z,), pelo méto-
do de maxima verossimilhanga (Algoritmo EM,
Expectation-Maximization), a taxa populacional
de cruzamento uniloco (Z,), a taxa populacional
de cruzamento entre aparentados (i, - .), as fre-
gléncias alélicas dos 6vulos e do podlen (o e p), a
correlagdo de autofecundagéo (?‘_) e a correlacéo
de paternidade (?’p). O modelo de cruzamento mis-
to de Ritland e Jain (1981) assume que as progé-
nies resultam de uma mistura de cruzamentos ale-
atorios e autofecundacgéo, cujas pressuposicoes
basicas sao: i) a probabilidade de um individuo
qualquer da populagao cruzar independe de seu
gendtipo; i) os alelos de diferentes locos segre-
gam independentemente; iii) o conjunto de pdlen
é homogéneo para o cruzamento com qualquer
gendtipo da populacao; vi) auséncia de selegao
entre o periodo de fertilizagdo e a avaliagdo dos
marcadores genéticos. O desvio padrao da média
dos parametros foi estimado por reamostragem
bootstrap, usando 500 reamostragens, sendo as
progénies a unidade de reamostragem.O desvio
padrao foi utilizado para estimar o intervalo de
confianga do erro a 95% de probabilidade.

O teste de cruzamentos aleatdrios foi realiza-
do pelo teste de homogeneidade das freqiiéncias
alélicas dos 6vulos e do pélen, usando a estatisti-
ca F, (WRIGHT, 1965), como uma medida de di-
vergéncia genética entre frequéncias alélicas dos
dois grupos. Para testar se o valor estimado de
F,, para cada loco, era significativamente dife-
rente de zero, usou-se o teste de qui-quadrado
=2n F(k-1), GL = (k-1)(s-1), proposto por Work-
man e Niswander (1970), em que: n = € o numero
de gametas nos dois grupos (polen e o6vulos), k
= numero de alelos e s = nimero de grupos (2
- polen e 6vulo).

O indice de fixagédo e os respectivos interva-
los de confianga para progénies (Fp) e individu-
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os adultos (F) foram estimados segundo Weir
(1996), usando 10.000 reamostragens bootstrap
e o programa GDA (LEWIS e ZAYKIN, 1999).
O indice de fixagdo em equilibrio de endogamia
(F) foi estimado da taxa de cruzamento multiloco
por,

~>

13‘=Lm_

e (LI, 1976).
1+

~>

m

O coeficiente de coancestria entre plantas
dentro de progénies (ny) foi estimado do coefi-
ciente de correlagédo de parentesco entre plantas
dentro de progénies (r ), proposto por R|tland
(1989), 7, = 0,25(1 + F )[4s + @2+ 1 85)1+ 7 Ak
em que, § € a taxa de autofecundagao (s -1-% )
Os demais parametros ja foram previamente de-
finidos. Como em espécies diploides o coeficien-
te de coancestria € a metade do coeficiente r
(9 —r ,/2-LYNCH e WALSH, 1998) tem-se que
0 ,—0 125(1 +EF 4§+ (2 2 +1 571 +7)].

O tamanho efetivo de variancia foi estimado
de acordo com Cockerham (1969) por,
. 0,5
Ne= 6 (n-1 L1 +F
em que, n € o numero total de plantas avaliadas
por progénies (10).

RESULTADOS E DISCUSSAO

Freqiiéncias alélicas

Foram observados indicios de diferengas en-
tre as frequiéncias alélicas dos 6vulos e pdélen em
dois locos (EE05; EE15) na populacédo fragmen-
tada e em trés (EE05; EE23; EE48) na popula-
¢do continua (Tabela 1). Em todos os casos, a
estatistica qui-quadrado mostrou que as freqiién-
cias alélicas de 6vulos e pélen cruzados diferiram
ao nivel de 1% de probabilidade. As causas dos
desvios podem estar associadas a diferencas re-
lativas entre as fungbes masculinas e femininas
das plantas, imigracdo de pdlen de outras popu-
lagbes, selegcéo entre a periodo de polinizagéo e
a amostragem das progénies, assincronismo no
florescimento das arvores, cruzamentos entre
aparentados ou, mais provavelmente, devido a
cruzamentos correlacionados. Outra causa pode
ser o pequeno tamanho amostral adotado, seis
progénies na populacdo fragmentada e nove na
populagdo continua. Efeitos da fragmentacéo
florestal sobre as freqliéncias alélicas nao foram
detectados.

Taxa de cruzamento

As estimativas da taxa de cruzamento multilo-
0 (?m) foram de 0,936+0,032 e 0,905+0,011 e as
uniloco (7,) de 0,836+0,024 e 0,736+0,020, para
a populacdo fragmentada e continua, respecti-
vamente (Tabela 2), indicando o sistema misto
de reprodugdo com predominio de fecundagéo
cruzada para E. edulis. Este resultado confirma
aqueles encontrados para a espécie em outras
regides (REIS et al., 2000; GAIOTTO et al., 2003;
CONTE, 2004), assim como os resultados en-
contrados para as espécies arboreas tropicais
(MURAWSKI et al., 1994; SEBBENN et al., 2000;
SEOANE et al., 2001).

A diferenga entre a estimativa da taxa de cru-
zamento multiloco e uniloco (7, - 7. ) foi positiva e
significativa em ambas as populagdes (Tabela 2),
sugerindo a ocorréncia de 10% e 16,9% de cru-
zamentos entre individuos parentes, nas popula-
¢bes fragmentada e continua, respectivamente, e
a provavel existéncia de estruturagao genética es-
pacial dentro das populagdes. Cruzamentos entre
individuos parentes séo relatados em outros es-
tudos do sistema de reprodugéo de E. edulis. Por
exemplo, Reis et al. (2000), estudando sete locos
isoenzimaticos em sete populagbdes naturais de
E. edulis nos estados de Santa Catarina e Sao
Paulo, observaram diferengas positivas entre a
taxa de cruzamento multiloco e uniloco em cin-
co das sete populagdes. Conte (2004), usando
locos microssatélites, também observou indicios
de cruzamento entre individuos parentes (7, - 7. =
0,067+0,017) em uma populagdo do estado de
Santa Catarina. Contudo, Gaiotto et al., (2003),
avaliando duas populagdes no Distrito Federal
observaram indicios de cruzamento entre indivi-
duos parentes em apenas uma das populagdes
(¢, -1 =0,04£0,04), embora a estimativa néo te-
nha sido significativa. Os resultados aqui obtidos,
juntamente com os de Reis et al. (2000), Gaiotto
et al. (2003) e Conte (2004) sugerem que a di-
versidade genética das populagdes de E. edulis
&, muitas vezes, estruturada em grupos de fami-
lias e que certos niveis de endogamia biparental
podem ser esperados em populag¢des naturais. O
longo ciclo de vida, a alta densidade populacio-
nal e a dispersao de pdlen e sementes em maior
proporgéo nas vizinhangas da arvore de origem
devem ser as causas da estruturacdo genética
espacial e dos cruzamentos entre parentes.
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Tabela 1.
Freqliéncias alélicas, divergéncia genética (F},) entre pélen e évulos, tamanho amostral (n) e teste de
qui-quadrado (x?) para duas populagSes de E. edulis.
(Allele frequencies, genetic divergence (F,) between ovule and pollen pool, sample size (n), and qui-

square test for two E. edulis populations)

Populagao Fragmentada

Populacdo Continua

Loco |Alelo| Pélen Ovulos F, n Ve Pélen Ovulos F, n 7
1 0,606 0833 0557 0722
2 0089 0 0331  0.167
3 | 002 0 0014  0.056
4 | 0089 0 0029 0.056
EEOS | 5 | g2 o 0042 0
6 | 0067 O 0028 0
7 | 0061 0167 0 0
8 | 0044 0 0046 48 31147*(7) 0 0 0028 82 2309*(4)
1 0112 0 0,077 0,056
2 | 0025 0,083 0087  0.056
3 | 0195 0083 0154  0.167
g5 | 4 | 0090 0083 0232 0.333
5 | 0368 0583 0071  0.056
6 | 0025 0083 0242  0.222
7 | 0157 0 0085 0
8 | 0027 0083 0036 47 2389**(7) 0051 0111 0,007 64 6.35(7)
1 0062 0083 0143 0
2 | 0179 0167 0078 0,333
3 | 0066 0083 0165 0.222
Egos| 4 | 0103 0 0200 0.222
5 | 0591 0,667 0104  0.056
6 0 0 0032 0.056
7 0 0 0118  0.056
8 0 0 0008 52 320(4) 0161 0056 0032 73 32.42°*(7)
1 10020 0167 0187  0.278
2 10120 0 0122 0111
3 | 0070 0,167 0039 0
Egas| 4 | 0187 0167 0127 0,056
5 | 0377 0333 0175 0111
6 | 0140 0083 0086 0,167
7 | 0020 0 0047  0.167
8 | 0065 0083 0016 54 1225(7) | 0218 0411 0015 56 11,89 (7)
1 10062 0167 0532 0,722
2 | 0123 0083 0082 0
3 | 0100 0167 0197 0
4 10079 0 0086 0,111
EE48 | 5 0 0,083 0051 0,056
6 0 0083 0036  0.056
7 | 0132 0083 0  0.056
8 | 0505 0333 0023 41 1294(7) | 0016 0 0037 50 2597**(6)
1 10297 0417 0116 0,056
2 | 0086 0083 0025 0.056
3 10038 0 0095 0.056
EE54| 4 | 0077 0O 0658 0611
5 0 0,083 0053 0,056
6 | 0463 0417 0054 0111
7 10038 0 0012 26 376(7) | 0 0056 0006 70 5,39 (6)

() = graus de Tiberdade.
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Tabela 2.

Parametros de endogamia, parentesco e sistema de reproducdo em duas populacdes de E. edulis.
Inbreeding, relatedness and mating system parameters in two E. edulis populations.

Estimativa

Parametros

Fragmentada Continua

indice de fixagéo da populag&o adulta - F,
indice de fixagdo das progénies - F,
Endogamia em equilibrio de endogamia - F,
Taxa de cruzamento multiloco - ¢

Taxa de cruzamento uniloco - ¢,

Endogamia biparental - ¢ - ¢,

Correlagéo de autofecundagéo - 7,
Correlagéo de paternidade - r,
Numero efetivo de polinizadores - 1/r,
Coancestria dentro de progénies - 6 _
Tamanho efetivo de variéncia - N,

0,213 0,068 a 0,355]
0,175[0,026 a 0,314]

0,239 [0,133 a 0,337]
0,234 [0,067 a 0,360]
0,050
0,905 (0,011)
0,736 (0,020)
0,169 (0,012)
0,509 (0,041)
0,221 (0,022)

0,033
0,936 (0,032)
0,836 (0,024)
0,100 (0,015)
0,692 (0,059)
0,106 (0,013)

9,4 4,5
0,193 0,222
2,59 2,25

() Erro padrao da média; [ ] Intervalo de confianga a 95%.

Cruzamentos entre individuos parentes em po-
pulagdes naturais tém sido relatados em diversos
estudos do sistema de reprodugéo de espécies ar-
béreas tropicais (MURASWKI et al., 1994; LEE et
al., 2000; SEBBENN et al., 2000; SEOANE et al.,
2001; SOUZA et al., 2003), sugerindo que a estru-
turagdo genética intrapopulacional possa ser um
padrao comum das espécies arboéreas tropicais. A
estruturagao temimplicagbes tanto na coleta de se-
mentes para reflorestamentos como para progra-
mas de melhoramento, conservacdo genética ex
situ e exploragao florestal. Para espécies comuns,
com alta densidade demografica local, a coleta de
sementes para esses fins, deve ser realizada em
arvores separadas por pelo menos 100 metros
ou duas vezes a altura das arvores (ELDRIDGE
et al., 1993), para evitar coletar sementes de ar-
vores parentes. Contudo, isto ndo evita que se-
mentes endogamicas, advindas de cruzamentos
entre individuos parentes (endogamia biparental),
sejam incluidas na amostra. O cruzamento entre
parentes gera endogamia nas progénies (semen-
tes) igual ao coeficiente de coancestria entre os
genitores (LINDGREN et al., 1996). Por exemplo,
se a coancestria em uma vizinhanga genética for
igual ao de meios irmaos (0,125) e esses individu-
os cruzarem entre si, o coeficiente de endogamia
nas progénies sera igual a 0,125. Este exemplo
demonstra que, em populagdes estruturadas, as
sementes conterdo sempre uma pequena taxa de
endogamia, o que implica na redugao do tamanho
efetivo de variancia, retido na descendéncia e na
necessidade de modelos biométricos especificos

para avaliagdo da heranga de caracteres quanti-
tativos, em programas de melhoramento florestal
(SEBBENN, 2002).

Esperava-se que houvesse uma maior taxa
de cruzamento entre parentes na populacgao frag-
mentada, quando comparada aquela ocorrente na
floresta continua, devido ao numero muito menor
de individuos adultos reprodutivos no fragmento
florestal em relagdo a floresta continua, apesar
da densidade local de plantas ser semelhante
nas duas populagdes amostradas. No entanto, foi
detectada maior taxa de cruzamento entre indi-
viduos parentes na populagéo continua; deve-se
notar que o coeficiente de endogamia nos adultos
da populagédo continua & maior que os da frag-
mentada, o que poderia explicar as diferengas
entre as duas populagdes quanto aos resultados
para a taxa de cruzamento entre parentes na for-
macao das progénies. Pelos resultados obtidos
para a taxa de cruzamento entre parentes, pode-
se inferir que a polinizagdo ocorre entre individu-
os nao muito distantes entre si, ja que a presenca
de um numero muito maior de individuos adultos
no fragmento como um todo n&o parece ser um
fator que influencie nas taxas de cruzamento.

Coeficiente de endogamia

A estimativa do indice de fixagdo detectou
endogamia significativa em ambas as geracgoes
(arvores adultas e progénies). O indice de fixagao
nas arvores adultas (F ) foi de 0,213 e 0,239 para
a populagao fragmentada e continua, respectiva-
mente, sendo estes resultados nao estatistica-
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mente diferentes entre si. Para as progénies, o
indice de fixagao (Fp) foi de 0,175 e 0,234 para
a populacao fragmentada e continua, respectiva-
mente, sendo a diferenga entre estes resultados
nao significativa. Todos os valores estimados fo-
ram altos e estatisticamente diferentes de zero, a
julgar pelo intervalo de confianga a 95% de pro-
babilidade, indicando a presenca de endogamia
em ambas as populagdes e geracdes. Estudos
comparando a estimativa do indice de fixagéo en-
tre geragdes tém relatado maior endogamia nas
progénies do que a observada na geragéo adulta.
Reis et al. (2000) observaram selegéo a favor de
heterozigotos (heterose), com indice de fixagédo
positivo nas progénies e negativo nos adultos de
E. edulis. Os autores afirmam que este fendbme-
no deva ser um componente importante da dina-
mica demografica da endogamia entre geragbes
de E. edulis. Conte (2004) detectou selegao con-
tra homozigotos, entre a geracdo adulta e suas
progénies, em varias populacbes sob diferentes
condi¢bes de antropizagdo, com base em marca-
dores isoenzimaticos. Os resultados aqui obtidos,
por sua vez, sugerem a existéncia de equilibrio
de endogamia, com valores do indice de fixagdo
similares entre as geracdes.

As estimativas da taxa de cruzamento mul-
tiloco foram significativamente diferentes de 1,0
e a diferenga entre as estimativas da taxa de
cruzamento multiloco e uniloco (¢, - Z.), foi po-
sitiva e significativamente diferente de zero em
ambas as populacdes, dando a entender que a
endogamia observada nas progénies foi gerada
tanto por autofecundagdo como por cruzamen-
tos entre parentes. Assumindo o equilibrio de
endogamia, a endogamia esperada (F) a partir
das taxas de autofecundagées (s = I - ?m) nas po-
pulagdes fragmentada e continua é de 0,033 e
0,05, respectivamente (Tabela 2). Portanto, 19%
[(0,033/0,175)x100] da endogamia observada
nas progénies da populagéo fragmentada (0,175)
e 21% [(0,05/0,234)x100] da observada na con-
tinua (0,234) podem ser explicados pela taxa de
autofecundacao e o restante pelos cruzamentos
entre parentes (¢, - ). Considerando que a endo-
gamia nas progénies € igual a coancestria entre
os parentais cruzados (LINDGREN et al., 1996) e
subtraindo-se a endogamia estimada em equili-
brio de endogamia (/) da endogamia observada
nas progénies (Fp), obtém-se a endogamia gerada
por cruzamentos entre aparentados, que no caso
corresponde aos valores de 0,142 e 0,184 para
as populagdes fragmentada e continua, respec-

tivamente. Portanto, a coancestria média entre
os parentais que deram origem as progénies em
ambas as populagbes deve estar entre o grau de
meios-irmaos (0,125) a irmaos-completos (0,25).

Cruzamentos correlacionados

A estimativa da correlagdo de autofecunda-
¢do () revelou significativa variagdo na taxa
de cruzamento entre plantas nas populagdes
(?fs=0,69210,059 e ?s=0,50910,041 para fragmen-
tada e para a continua, respectivamente) (Tabela
2). Significativas correlagdes de autofecundacodes
ou variagdes na taxa de cruzamento individual po-
dem ser indicativos da existéncia de variagbes na
auto-incompatibilidade entre plantas. Essas varia-
¢bes tém sido relatadas em Shorea congestiflora
(MURAWSKI et al., 1994) e Eucalyptus globulus
(PATTERSON et al., 2001). Entretanto, outros fa-
tores, como populagdes estruturadas em familias
e assincronismo no florescimento, podem contri-
buir ou causar para a ocorréncia de variagdes na
taxa de cruzamento individual.

As estimativas da correlagdo de paternidade
(Tabela 2) foram altas e significativamente dife-
rentes de zero nas populagdes: ?p=0,206i0,013
(fragmentada) e ?p=0,22110,022 (continua),
sugerindo que a maior parte das progénies de
cruzamento s&o aparentadas no grau de irm&os-
completos. Em concordancia, a estimativa do
coeficiente médio de coancestria (éx‘_) dentro de
progénies foi proxima a esperada em progénies
de irmdos-completos (0,25) para ambas as po-
pulagdes (0,193 e 0,222, para a fragmentada e
para a continua, respectivamente), sugerindo que
as populagdes de E. edulis estdo se regeneran-
do por misturas de irmaos de autofecundagéo,
meios-irmaos e irmaos-completos. Isto explica
a alta taxa detectada de cruzamento entre indi-
viduos parentes nas populagdes e a estimativa
das proporgées dos diferentes tipos de progénies
confirma este resultado.

Altas correlagdes de paternidade em progé-
nies de polinizagao aberta de E. edulis também
foram relatadas por Gaiotto et al. (2003) em duas
populagdes do Distrito Federal, com valores de
0,71 e 0,73. Por outro lado, Conte (2004) detec-
tou baixa correlagdo de paternidade (0,103) em
uma populacdo do Estado de Santa Catarina.
Altas correlagdes de paternidade em progénies
de polinizagdo aberta de espécies arbdreas tro-
picais também tém sido observadas em diversos
outros estudos. Seoane et al. (2001) estudando
por isoenzimas progénies de polinizagéo livre de
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Esenbeckia leiocarpa, detectaram correlagdes de
paternidade de 0,749+0,080 e 0,986+0,037, em
duas populagdes fragmentadas do sudeste bra-
sileiro. Souza et al. (2003), estudando por isoen-
zimas progénies de Chorisia speciosa em uma
populagdo, encontraram alta e significativa cor-
relacao de paternidade (?p=0,87510,063). Alves
et al., (2003), estudando progénies de polinizagéo
aberta de Teobroma grandiflorum, detectaram ?p de
0,930 em uma populagédo da Amazodnia oriental.

Altas e significativas correlagdes de paternida-
de implicam que o niumero de polinizadores efeti-
vos é restrito (RITLAND, 1989). Assumindo que a
polinizagéo ocorre dentro das vizinhangas de uma
arvore materna, que todas as arvores vizinhas
tém a mesma probabilidade de polinizar uma de-
terminada arvore e que a polinizagdo decorre de
visitas independentes dos vetores de polinizagao,
determina-se que o numero médio de poliniza-
dores efetivos por arvore foi de 10 (1/7,=1/0,106)
na populagéo fragmentada e 5 (1/0,222) na con-
tinua. A causa da correlagdo de paternidade em
E. edulis pode estar associada ao assincronismo
no florescimento e comportamento do polinizador
visitando de forma sistematica arvores proximas.
E interessante notar que o nimero de polinizado-
res efetivos por arvores foi o dobro na populagéo
fragmentada. Possivelmente, a alta densidade
de plantas adultas reprodutivas em populagdes
continuas faga com que os vetores de poliniza-
¢ao forrageiem predominantemente e sistema-
ticamente entre arvores proximas, diferente de
populagbes fragmentadas onde os mesmos tém
que visitar maior numero de plantas para obter
o recurso procurado, ainda mais considerando a
competicdo por recursos entre esses vetores.

Implicac6es para conservacao e
melhoramento genético

Os desvios de cruzamentos aleatorios obser-
vados na populagéo continua, a taxa significativa
de autofecundacgédo e a alta correlagdo de pater-
nidade, observada em ambas as populagdes,
tém implicagbes na conservagdao e no melhora-
mento genético de E. edulis. A reproducao parcial
por autofecundagdo, associada a correlagéo de
paternidade implica no aumento da coancestria
dentro de progénies e na necessidade de se re-
ter maiores tamanhos amostrais para a conser-
vacao ex situ, do que seriam necessarios, caso
as populagdes fossem perfeitamente panmiticas
(populagbes infinitas, de cruzamentos aleatoérios

e sem endogamia e parentesco). Por exemplo,
a coancestria ((9”) estimada dentro de progénies
foi alta e superior a esperada em progénies de
meios-irmaos (0,125) em ambas as populagdes;
e a estimativa do tamanho efetivo de variancia de
uma Unica progénie foi de 2,59 e 2,25, na popula-
¢ao fragmentada e na continua, respectivamente.
Em uma progénie de tamanho infinito, originada
de populagdes panmiticas, o ﬁfw pode assumir
seu valor maximo, quatro. Assim, tamanho efetivo
estimado foi aproximadamente 35% [1-(2,59/4)]
e 44% [1-(2,25/4)] menor do que o esperado se
as populagbes fragmentada e continua, respec-
tivamente, fossem perfeitamente panmiticas. Em
termos praticos, isto implica que se o objetivo
fosse, por exemplo, reter o tamanho efetivo de
150, ao invés de coletar sementes em apenas 38
arvores (150/4), seria necessaria a coleta em 58
(150/2,59) e 67 (150/2,25) arvores nas popula-
¢bes fragmentada (Serrado Macaco) e continua
(Macaé de Cima), respectivamente.

Nao foram observados indicios de que a frag-
mentagao florestal afete o sistema de reprodugao
da espécie. No entanto, estudos realizados nes-
tas e em outras populagdes de E. edulis indicam
que a fragmentagéao florestal influéncia na dina-
mica metapopulacional e na dispersdo de semen-
tes. Além do mais, devem ser realizados outros
estudos que comparem o sistema de reprodugao
desta espécie e de outras nas diferentes condi-
¢bes de fragmentagéo florestal, para assim ter
um melhor entendimento dos seus efeitos sob o
sistema reprodutivo da espécie.

CONCLUSOES

» E. edulis é espécie de sistema misto de repro-
dugdo, combinando autofecundacbes e cruza-
mentos, com predominio de cruzamentos. Partes
dos cruzamentos ocorrem de forma nao aleatéria
devido a ocorréncia de cruzamentos entre indivi-
duos parentes e cruzamentos biparentais;

* Os resultados sugerem que os gendtipos de E.
edulis encontram-se espacialmente estruturados
nas populagdes estudadas;

* As progénies de E. edulis nas populagdes e no
evento reprodutivo avaliado sdo predominante-
mente aparentadas no grau de irmaos-completos;

* A determinagdo de tamanhos amostrais para a
coleta de sementes de polinizagédo aberta em po-
pulagbes naturais de E. edulis, para fins de con-
servagao, melhoramento, recuperagdo ambiental
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e reflorestamentos comerciais deve considerar os
desvios de cruzamentos aleatérios observados
nas populagdes;

+ A fragmentacao florestal no interferiu no siste-
ma de reprodugado da espécie.
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