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Abstract — [Outcrossing rates of a natural population of Cryptocarya moschata Nees (Lauraceae)]. The mating
system of the canopy Brazilian Atlantic rain forest tree Cryptocarya moschata was studied at Parque Estadual Carlos
Botelho, S&0 Miguel Arcanjo, S8o Paulo, Brazil. Outcrossing rates were determined through electrophoretic allozyme
markers from seedlings germinated of seed cohorts collected from 35 trees. An indirect estimate of the outcrossing rate at

equilibrium gave amean of feq =0.51. Direct singlelocus and multilocus outcrossing rate estimateswere f g = 0.725+0.041
and {,, = 0.884 + 0.034, respectively, indicating a predominant outcrossing mating system. Individual trees outcrossing
rates ranged from 27 to 100 (X = 87.8) percent, from { ., calculated by holding the population pollen allele frequency

constant for each family. From Ritland’s “sibling-pair” model (correlated mating model), correlation of selfing (¢g) and

correlation of outcrossing paternity ( 7y ) were35.7% and 99.0%, respectively. Theseresults corroborate thefact that there

isvariation in selfing rates among different trees, but it may aso have indicated that when there isinbreeding, most seeds
inthetreesarelikely to befull-sibs.
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Resumo — [Taxas de cruzamento em uma populacéo natural de Cryptocarya moschata Nees (Lauraceae)]. O sistemade
cruzamento da espécie arbérea de dossel da Mata Atlantica brasileira, Cryptocarya moschata, foi estudado a partir de
material proveniente do Parque Estadual Carlos Botelho, S&o Miguel Arcanjo, S&o Paulo, Brasil. Astaxas de cruzamento
foram determinadas através de marcadores al ozimicos obtidos de plantul as germinadas de coortes de sementes col etadas

de 35 arvores. O valor médio dataxade cruzamento de equilibrio (estimador indireto) foi feq =0,51. Asestimativas dastaxas

de cruzamento uniloco e multilocos (estimadores diretos) foram f g =0,725+ 0,041 e {,,, = 0,884 + 0,034, respectivamente,
indicando um sistemade cruzamento predominantemente al ogamico. Astaxas de cruzamento de arvoresindividuaisvariaram
de27a100(x = 87,8) porcento, apartir de f ,, cal culado com asfreqgliéncias génicas de pdlen mantidas constantes ao nivel
populacional. A partir do modelo de“ par deirméos’ (modelo de cruzamento correl acionado) de Ritland, acorrelacdo entre

duas progénies irmas oriundas de autofecundagao ( ) e acorrelagdo entre duas progénies irmas oriundas de paternidade

por exocruzamento ( fp ) foram 35,7% e 99,0%, respectivamente. Esses resultados corroboram o fato de haver variagdo nas

taxas de autocruzamento entre as diferentes arvores, podendo também indicar que quando hdendogamia, amaior parte das
sementes nas arvores sdo provavel mente irmas-germanas.

Palavras-chave: alozimas, Lauraceae, sistema de cruzamento, Neotropico, Cryptocarya, Mata Atlantica, Brasil
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Introducéo

O tipo de sistema reprodutivo determina o modo
detransmissdo de genes de umageracdo aproxima(Brown
1989) o que faz, consequientemente, com que as
investigacbes sobre a dindmica da mudancga genética
estejam concernidas, direta ou indiretamente, com o
processo de cruzamento (Clegg 1980). Dessa forma, o
sistemareprodutivo ndo somente determinaas freqiiéncias
genotipicas em geragdes subseqiientes, mas também afeta
0s parémetros genéticos popul acionais, taiscomo, tamanho
devizinhanga, fluxo génico e selecdo (Hamrick 1990).

Os métodos tradicionais para a avaliagdo do
sistema reprodutivo de uma espécie baseiam-se na
observacdo de cruzamentos, do comportamento de agentes
polinizadores, no examedamorfologiafloral ederesultados
de experimentos control ados de polinizag&o. Esses métodos
podem prover indicagdes sobre o sistema reprodutivo de
uma espécie, mas ndo permitem uma medida direta do
sucesso reprodutivo de populagdes, sendo inadequados
paraaandise ao nivel populacional (Paivaet a. 1993, 1994).
Tradicionalmente, as taxas de cruzamento foram
investigadas pela andlise de progénies de plantas
possuindo marcadores morfol 6gicos conhecidos. Pela
substituicdo dos marcadores morfoldgicos pelos
marcadores bioquimicos, naformadeisoenzimas, astaxas
de cruzamento puderam ser estimadas mais efetivamente
do que pelos métodostradicionais (Bawa 1976).

A determinag8o das taxas de cruzamento em
populagdes naturaisfoi sempre limitada por variosfatores,
tais como: distanciairregular entre plantas, especialmente
em espécies arboreas, barreiras naturais entre plantas, a
dificuldade de seidentificar um bom marcador genético, ea
expressdo de dominanciaexibida, namaior parte dos casos,
por esses marcadores (Paiva et al. 1993, 1994). Contudo,
Ritland & Jain (1981) enfatizaram o poder eaversatilidade
das estimativas quando dados eletroforéticos séo
empregados, considerando-se que muitos locos
segregantes com alelos co-dominantes podem ser,
freglientemente, encontrados nas popul agdes.

Os estudos quantitativos dos sistemas
reprodutivos de espécies arbéreas tropicais estdo ainda
em consolidacdo (Murawski et a. 1994), no entanto, as
andlisesisoenzimaticas de progénies tém demonstrado que
0s sistemas reprodutivos de arvores tropicais abrangem
desde uma mistura de exocruzamento e autofecundacéo
até o exocruzamento predominante ou completo (O’ Malley
& Bawa 1987, O'Malley et al. 1988, Murawski et al. 1990,
Murawski & Hamrick 1991, 19923, 1992b, Murawski et al.
1994, Murawski & Bawa 1994, Hall et a. 1994, Stacy et al.
1996, Rocha& Lobo 1998).

Segundo Hamrick & Schnabel (1985), o
procedimento mais comumente utilizado para se estimar as

proporcdes de endogamia e alogamia em popul agdes de
plantas foi o modelo de cruzamento misto (Allard &
Workman 1963, Brown & Allard 1970). Em espécies de
cruzamento misto, as proporc¢des de alogamiae endogamia
determinariam aestrutura genética de suas popul agdes, que
se assemelhariam & estrutura genética de alégamas.
Contudo, uma vez gue as taxas de cruzamento poderiam
variar no tempo, devido a fatores como densidade
populacional ou comportamento de polinizador, geractes
ou classes de idade de espécies de cruzamento misto
poderiam ser geneticamente diferenciadas (Loveless &
Hamrick 1984).

Dentro do grupo de espécies arbdreas
hermafroditas, vérioslevantamentostém mostrado que uma
grande proporcao € composta por espécies auto-
incompativeis (Bawa 1974, Zapata & Kalin-Arroyo 1978,
Bullock 1985, Bawa et a. 1985), que aliada a porgéo de
espéciesdioicas parecemindicar que o sistemareprodutivo
predominante em espécies arbéreas tropicais € o de
exocruzamento. No entanto, a maioria das espécies que
foram incluidas nesses levantamentos é composta por
aquelas que ocorrem em altas densidades (Bawaet al. 1985).
A partir disso, Kageyama (1990) levantou a possibilidade
de que a freqliéncia de autocompatibilidade e também de
taxas de auto-polinizagdo podem ser maiores em espécies
gue sdo encontradas em baixas densidades.

O sistema de cruzamento de espécies
hermafroditas, em particul ar, € determinado tanto por fatores
genéticosinerentes (p.ex., grau de autocompatibilidade) e
por fatores ecoldgicos (p.ex., movimentagdo de
polinizadores, fenologia do florescimento, densidade
populacional), como apontado por Murawski & Hamrick
(1991).

De acordo com Moraes et al. (1999), a espécie
Cryptocarya moschata apresenta flores hermafroditas
pequenas, tendo como provaveis polinizadores pequenos
insetos, como moscas, pequenas abelhas, trips.
Adicionalmente, apresencade plantulas albinas e clordticas
encontradas na populagdo (PL.R. Moraes, dados n&o
publicados) permite se inferir a ocorréncia de endogamia,
com possibilidade de autofecundacdo (vide O’ Malley &
Bawa 1987), o que é corroborado pelapresencade arvores
isoladas reprodutivas. Ainda, a estimativa de taxas de
cruzamento em plantas é desgjavel porque o sistema de
reproducéo tem sido indicado como o principal fator a
influenciar a estrutura genética populacional (Hamrick &
Godt 1990). Com isso, 0 objetivo especifico deste trabalho
€ 0 de andlisar 0 sistema de reproducdo de Cryptocarya
moschata através da quantificagdo de suas taxas de
cruzamento aparente e multilocos, cujo modelo € o de
cruzamento misto.
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Material e Métodos

O material utilizado neste trabal ho constou defolhas,
tanto de plantulas como de arvores adultas de C. moschata,
cujacoletafoi efetuada em plantas individuais, no Parque
Estadual CarlosBotelho (PECB; 24944’ a24915'S, 47046’ a
48010' W), S30 Miguel Aracanjo, SP.

Para a andlise das progénies, coletou-se um dos
edfilosdo primeiro par emitido pelas plantulascomidadede
aproximadamente 10 meses apds a semeadura. Os edfilos
coletados foram imediatamente submetidos a extragéo de
isoenzimas e analisados imediata e subsegliientemente
através deeletroforese horizontal em gel deamido, conforme
descritoem Moraeset al. (1999, 2002).

Asarvores adultas maternastiveram a coletade pelo
menos um ramo foliar portador de folhas maduras, sendo
acondicionadas em sacos pléticos, que por sua vez foram
armazenados em cai xas deisopor com gelo para o transporte
até o laboratério. Umavez no laboratdrio, foram mantidos
em geladeira ([05°C) até suaextracdo e andlise eletroforética
apos aproximadamente dois diasem média.

Foram amostradas 141 &rvores adultas, distribuidas
a0 acaso, englobando individuos tanto agrupados como
isolados, ao longo do sistemadetrilhas disponiveisem uma
areade aproximadamente 647 ha. Destas, 86 &rvorestiveram
6.034 sementes coletadas e que foram germinadas em
canteiros de areia, para a obtencdo de plantulas, sendo que
houve agerminacdo de 1.174 sementes. No entanto, apenas
35 &rvores apresentaram um ndmero igual ou superior a20
progénies germinadas (= 35 familias), que foi 0 nimero
minimo estabel ecido paraainclusdo nas andlises. Todas as
35 arvores apresentaram-se agrupadas, ou com pelo menos
um individuo co-especifico distanciado ndo mais que 50
metros das mesmas. Adicionalmente, parafinscomparativos
e de discussao, os resultados referentes a trés amostragens
de populagdes de individuos juvenis (com seis anos de
idade e 20 individuos em cada uma) de C. moschata,
apresentadosem Moraeset al. (2002), também estardo sendo
aqui abordados.

A partir do emprego de marcadores al 0zimicos,
revelados pela el etroforese em gel de amido, realizou-se a
caracterizacdo genética das populacbes analisadas,
seguindo-se as recomendacdes de Kephart (1990) e Alfenas
etal. (1991), conforme apresentado em Moraeset al. (1999,
2002). Foram utilizados 16 locos polimérficos de cinco
sistemasisoenzimaticos, a saber: fosfatase alcalina (Alp-1,
Alp-3, Alp-4, Alp-5), catalase (Cat-1, Cat-2, Cat-3, Cat-4),
glutamato-oxal oacetato transaminase (Got-1, Got-2), peroxi-
dase (Per-1, Per-2, Per-3, Per-4, Per-5), e polifenol oxidase
(Ppo-4).

A taxa de cruzamento aparente, ou de equilibrio
(estimativa indireta), foi obtida a partir do método dos

momentos, através da estimativa do coeficiente de
endogamia (indice de fixacao; resultados apresentados em
Moraeset d. 2002), estimado diretamente paraas progénies.
Empregou-se arelacdo propostapor Wright (1921) eNel &
Syakudo (1958) entre ataxade cruzamento e aendogamia:
F= (1—feq )/(1+feq), ou feq = [-F)/f+ £ ). Essaformuia
assume que a Unica causa de endogamia na populacéo é
devida a autopolinizagéo e que as populagdes a cangaram
valoresdeequilibrio paraF.
Fez-se, também, a estimativa multilocos da taxa de

cruzamento ( tyy,), que éumaestimativadireta, obtidaapartir

do modelo de cruzamento misto proposto por Ritland &
Jain (1981), através dos métodos “ Expectation Maximiza-
tion” (EM) e“Newton-Raphson” (NR), paraamaximizacdo
da equacéo de verossimilhangca, empregando-se 0s
programas MLT (Ritland 1990) e MLTR v.1.1 (K. Ritland,
néo publicado). Obtiveram-se, também, aestimativadataxa

média de cruzamento unilocos populacional (ts) e o

coeficiente médio de endogamiadas &rvoresmaternas (g ).
O coeficiente médio de endogamiadas progéniesfoi obtido

atravésdarelagio F , = (1~ )/ (L+ 1), sendo comparado
a0 F dasérvoresmaternas. Asestimativas dasfrequéncias

délicasdepdlen( p) ededvulo () foramfeitaspelo méodo
EM. A adequacdo das estimativas ao model o de cruzamento
misto foi analisada através de um x2de contingéncia (El-
Kassaby & Ritland 1987), visto que o modelo de Ritland &
Jain esta baseado nas seguintes pressuposicoes. 1) todos
0s gencdtipos maternos tém uma mesma probabilidade de
cruzamento apartir de um conjunto polinico homogéneo; 2)
osaelosdelocos diferentes segregam independentemente;
3) cada alelo estd em Equilibrio de Hardy-Weinberg; 4) os
marcadores genéticos ndo sdo afetados por selecdo ou
mutacdo durante o tempo de reproducdo e de amostragem
das progénies.

A taxa média de cruzamento unilocos foi calculada
aravésdeumamédiadevarianciaminimadosvaloresde t

(unilocos) de cada loco. Essa taxa é calculada para ser

comparada com ataxamultilocos da populagdo (), pois,

quando ocorre endogamia devida ao cruzamento entre
individuos aparentados e/ou autofecundacéo, as estimativas
multilocos de t s@o esperadas ser maiores do que as
estimativas unilocos (Shaw & Allard 1981).

As diferencas entre frequiéncias aélicas de pdlen e
de 6vulo que contribuem ao conjunto génico das sementes
ou plantulas das diferentes arvores maternas foram testadas

através da estatistica x? onde x°=N Fgr(k—1) com (k -

1) graus de liberdade, onde N € o niUmero de gametas nos
dois grupos (polen e 6vulo), k é o nimero de alelos parao
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loco, e F, € a medida de diversidade genética entre
populacdes, tratando pdlen e 6vulo como populagdes
separadas (Murawski & Hamrick 1992a, Murawski et al.
1994). As frequéncias alélicas de pdlen foram obtidas
assumindo-se segregacdo Mendeliana normal dos alelos
maternos. Dessa forma, a contribuicdo materna de alelos
nas progénies foi subtraida dos gendtipos das progénies
paraaobtencdo dasfreqiiénciasalélicasde pdlen (Murawski
& Hamrick 19923).

Adicionalmente, a partir do programa MLTR,
estimaram-se os parémetros correlacionados ao sistema
reprodutivo, r_e Mo conforme Ritland (1989). Esse autor
apresentou um model o que denominou de*“ par deirmaos”’,
com uma abordagem paramétrica e que se baseou nas
probabilidades de pares de irméos paradescrever e estimar
as correlacBes entre irmaos oriundos de autofecundacéo e
de exocruzamento. Esse model 0 assentou-se no fato de que
pelaamostragem de duas progénies oriundas de umamesma
mae, em uma populacdo parcialmente endogamica, estas
poderiam ser ambas autof ecundadas, uma autofecundada e
outraexocruzada, ou ambas exocruzadas. Em relagdo aessas
trés classes, poderia haver um excesso de pares de irméaos,
ambos por autofecundac@o, em relac@o as expectativas
devidas a0 acaso, ou uma correlacéo entre os dois irmaos
oriundos de autofecundacdo. Além disso, se cruzamentos
sucessivos ndo fossem aleatdrios, os pares de irmaos, am-
bos por exocruzamento, poderiam ser divididosentre aqueles
gue compartilhassem o mesmo parental masculino versus
aquelescom diferentes parentais (Ritland 1989). Destaforma,
0 parametro denominado r, seria a correlagdo entre dois
irmé&os oriundos de autofecundacdo (o que seriadado pela
covariancia de autofecundacéo dividida por §[1 - 5], onde s
seriaataxa de autofecundagdo), indicando a correlagéo de
autocruzamento dentro das progénies. Por sua vez, o
parametro denominador_seriaacorrelagdo entredoisirmaos
com paternidade devida a exocruzamento, ou a propor¢éo
deirmaos germanos entre 0sirmaos exocruzados.

O parémetro de correlacdo a partir de paternidade
oriunda de cruzamento, r (a correlagdo entre gendtipos
paternos), foi estimado apartir def (correlagdo entre gametas

paternos), da seguinte maneira f, = [2/@+ If)Jf , onde F

era o coeficiente de endogamia dos parentais masculinos.
Assumiu-se que o F paterno eraigual ao F materno, o que
foi uma pressuposi¢cdo mais adequada para as espécies
hermafroditas do que paraasdidicas (Ritland 1989).

Em todas as andlises realizadas, as varidncias das
estimativas foram obtidas empregando-se 1.000 “boot-
straps’, onde a unidade de reamostragem foi obtida entre
as familias, no caso de estimativa populacional, ou de
individuos dentro das familias, no caso de estimativa para
familiasindividuais.

Resultados e Discussao

A endogamia existente em uma espécie apresenta-se
intimamente rel aci onada ao sistemareprodutivo damesma.
Dessa forma, a taxa de cruzamento, ou percentual da
alogamia, pode ser estimadaapartir dosniveisdeendogamia
existentes. Nesse sentido, um primeiro aspecto a ser
observado € a existéncia, ou ndo, de desvios do equilibrio
de panmixia, estimando-se posteriormente a taxa de
Cruzamento.

Moraes et al. (2002) testaram a aderéncia das
freqliéncias genotipicas ao equilibrio de panmixia, para o
presente conjunto de dados das 35 familias de plantulas, e
encontraram que todos os locos analisados apresentavam-
se em desequilibrio de Hardy-Weinberg. Para a populagéo
deé&rvoresadultas maternas, oito dos 16 |ocos apresentaram-
se em desequilibrio, sendo que as sub-populacbes de
individuosjuvenis apresentaram-se com trés aquatro locos
emdesequilibrio.

A taxade cruzamento aparente ( feq ), obtida a partir

do indice defixagZo ( F(s) = 0,326; Moraeset al. 2002) das

progénies, foi de 0,51, tomando-se todas as familias
conjuntamente como uma Unica “populagdo”, indicando a
existéncia de um componente significativo de endogamia.
Por outrolado, o valor obtido dataxade cruzamento aparente

paraapopulagdo deindividuos adultosfoi de 0,96 ( (| S) =

0,018; Moraes et al. 2002), indicando que a espécie é
preponderantemente aldgama. As trés sub-populacdes de
individuosjuvenisdo PECB apresentaram indicesdefixacdo
de0,085, -0,150 e-0,067 (Moraeset al. 2002), resultando em
taxas de cruzamento aparente de 0,84, 1,35 e 1,14,
respectivamente, com um valor médio de 1,11, indicando
alogamia completa. Os valores obtidos acima de 1,0, que
s80 “biologicamenteinaceitavels’ (Cheliak et al. 1983), ndo
s80 devidos a efeitos de Wahlund, ou necessariamente pela
invalidagdo do modelo de cruzamento misto. Duas causas
principaispodem ser responsavels: 1) efeitosde amostragem
dentro do contexto de um model o de cruzamento misto; e 2)
cruzamentos ndo preferenciais (Brown et al. 1985).

A diferencaconsideravel entre astaxasde cruzamento
aparente de progénies (51%), juvenis (=100%) e adultos
(96%) pode ser causada por doisfatores. O primeiro devido
a diferencas encontradas em diferentes anos. Sob essa
hip6tese, o fato de que as progénies apresentaram a menor
taxa de cruzamento poderia ser uma mera coincidéncia. O
segundo fator poderia ser uma vantagem diferencial de
individuos oriundos de sementes autofecundadas vs.
sementes de exocruzamento. O presente trabalho n&o
discriminou esses fatores. Contudo, a segunda hipétese de
taxade cruzamento constante, mas com umamaior vantagem
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de individuos originados de sementes exocruzadas, requer
gue essavantagem de viabilidade sgjarel ativamente grande
(Moran & Brown 1980). Seisso for verdade, paraasituacéo
do presente trabalho, as diferencas encontradas para as
taxas de cruzamento entre as diferentes classes de idade
podem ser resultantes de sele¢do contra os individuos
oriundos de sementes endogamicas.

Usua mente, aestimativadastaxas de cruzamento de
populagdes e, conseqlientemente, de espécies € obtida a
partir dos dados de progénies por representarem a fase de
vidadaplantamais préximados zigotos, o quefaz com que
haja uma investigacdo desse parametro sem os efeitos das
possiveis pressdes seletivas que as populacdes estariam
sofrendo ao longo de seu ciclo de vida. Com isso, assume-
se que nessa fase do ciclo de vida das espécies ndo haveria
selecdo ou que essa seria minima. Porém, estudos tedricos
(Fisher 1941, Jain & Workman 1967) tém mostrado que o
surgimento de um gene na populacdo, que permita a
ocorréncia de autofertilidade, apresenta uma vantagem
adaptativa imediata. A menos que essa vantagem seja
contrapostapor selecdo favoravel aos heterozigotos, espera-
se que a populacdo evolua para a autopolinizacdo. Dessa
forma, as diferencas encontradas entre as estimativas das
taxasde cruzamento paraastrésfasesdo ciclodevidade C.
moschata (progénies, juvenis e adultos) poderiam estar
relacionadas & selegcdo favorével aos heterozigotos. 1sso
corrobora o fato da populacéo de progénies do PECB ter
apresentado um déficit significativo de heterozigotos,
enguanto as demais de juvenis e de adultos apresentaram
uma heterozigosidade média dentro do esperado pelas
proporcdes de Hardy-Weinberg (Moraeset al. 2002). Assim
sendo, tem-se que afase de plantulas (progénies) éindicativa
do potencial genético que a populacdo podera vir a ser
(excluindo-se os efeitos de selecéo e deriva), porém, € na
fase de individuos adultos, reprodutiva e efetivamente
estabel ecidos, que real mente se manifestariam os parémetros
reprodutivos e genéticos reais (P.S. Martins, comunicagéo
pessoal).

Através do procedimento multilocos, o valor de

para as arvores maternas, pelo método NR, foi
significativamente negativo (-0,266), indicando que a
propor¢ao de gendtipos maternos heterozigotos é maior que
0 esperado sob cruzamentos aleatérios. Adicionalmente,
estevaor -0,266 foi significativamentemenor queo g obtido
apartir das progénies (0,057). Essesresultadosindicam que
pode haver uma consideravel selecéo contra as progénies
oriundas de autofecundacdo em C. moschata, entre o tempo
de dispersdo dos didsporos e a maturacao reprodutiva dos
individuos recrutados a fase adulta, como indicado por
Murawski et al. (1994).

Natabela 1, as estimativas das freqiiéncias alélicas
atribuidasapolen e 6vulo de 35 familias de C. moschata séo
apresentadas, bem como os testes x2 de heterogeneidades

das duas freqliéncias contribuindo ao conjunto génico de
sementes, e as estimativas dos parémetros reprodutivos F,
t,t,rer. O x?*deaderéncia ao modelo foi significativo
parall dos 16 locospolimoérficosanalizadosem C. moschata.
Um dos fatores preponderantes para a ocorréncia de x?
significativos, para o teste de adequacdo ao modelo de
cruzamento misto, sdo os cruzamentos preferenciais (Ritland
& El-Kassaby 1985). Os locos significativos foram
eliminados e o programafoi rodado novamente, sendo que
nem ataxade cruzamento, nem os demais parametrosforam
notavel mente alterados. Damesmaforma, apenas 12 das 35
familiasanalizadas mostraram-se satisfatorias, com asdemais

apresentando valores fy, convergindo para 2,0 através do

método NR. Isto deve-se a falha do modelo ao deparar-se
com multiplos gendtipos maternos heterozigotos, néo os
discriminando de cruzamentos ndo preferenciais per se
(Cheliak et al. 1983, Brown et a. 1985, Boshier et al. 1995).
Com isto, no presente trabalho, séo apresentados os
resultados para o conjunto completo dos dados, que sdo
discutidos a partir dagueles obtidos pelo método EM, que
assegurou a convergéncia e € o mais indicado para as
peculiaridades de violagBes dos pressupostos do modelo,
apresentadas pelos dados analisados. Pelos dois métodos
demaximizag&o daequacdo deverossimilhanca, EM eNR, a
populacdo mostrou-se com um sistema reprodutivo
predominantemente al ogamico, com taxas de cruzamento

multilocos (tm) de 0,884 + 0,034 e 0,892 + 0,034,

respectivamente. Esses dois métodos ndo deveriam dar
estimativas diferentes dos parémetros. Porém, como o valor

maximo de £ néo foi superior a0,1, o método EM truncou

o valor de g a zero. Quaisquer diferencas entre esses

métodos sdo devidas a natureza aproximativa dos dois
procedimentos de iteracéo numérica, pois ha sempre uma
peguena aleatoriedade em onde terminam as iteragoes (K.
Ritland, comunicagéo pessoal).

A diferencasignificativaencontradaentre f y, (0,884)

e feq (0,51) pode ser devidaaumaoutrafonte deendogamia

(p. ex., cruzamentos entre aparentados independentes da
distancia entre os individuos) além da autopolinizacéo
(Pérez-Nasser et al. 1993). Adicionalmente, trabalhos com
simulagdes em computador tém mostrado que as estimativas
dataxade cruzamento aparente apresentam um viés negativo,
produzindo subestimativas do valor real da taxa de
cruzamento (M.S. Rei's, dados nédo publicados).

As freqiéncias de pdlen e de 6vulos diferiram
significativamente umas das outras para todos os locos,
com excegdo de Alp-5, Cat-2, Cat-3, Cat-4, e Per-1. Essa
violagdo da pressuposicao de equivaléncia de freqiéncias
aélicas de pdlen recebido pelas arvores maternas tem um
efeito ndo mensuravel, mas relativamente pequeno sobre a
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I E—
Loco N Alelo Poélen (EP) Ovulo (EP) For X2
Alp-1 692 1 0,247 (0,047) 0,343 (0,038)
2 0,753 (0,047) 0,657 (0,038) 0,011 7,666**
Alp-3 692 1 0,875 (0,056) 0,714 (0,051)
2 0,125 (0,056) 0,286 (0,051) 0,039 27,472%%*
Alp-4 692 1 0,998 (0,000) 0,871 (0,037)
2 0,002 (0,000) 0,129 (0,037) 0,066 45,586***
Alp-5 692 1 0,002 (0,000) 0,014 (0,000)
2 0,998 (0,000) 0,986 (0,000) 0,004 3,114
Cat-1 413 1 0,296 (0,091) 0,514 (0,050)
2 0,704 (0,091) 0,486 (0,050) 0,049 20,362***
Cat-2 668 1 0,652 (0,072) 0,657 (0,056)
2 0,348(0,072) 0,343 (0,056) 0,000027 0,018
Cat-3 692 1 0,452 (0,074) 0,400 (0,041)
2 0,548 (0,074) 0,600 (0,041) 0,003 1,913
Cat-4 692 1 0,860 (0,031) 0,886 (0,037)
2 0,140 (0,031) 0,114 (0,037) 0,001 1,055
Got-1 692 1 0,798 (0,025) 0,657 (0,053)
2 0,068 (0,016) 0,086 (0,037)
3 0,135 (0,027) 0,257 (0,045) 0,020 28,439%**
Got-2 692 1 0,381 (0,037) 0,414 (0,042)
2 0,229 (0,036) 0,129 (0,046)
3 0,390 (0,038) 0,457 (0,054) 0,006 8,547+
Per-1 679 1 0,597 (0,086) 0,643 (0,067)
2 0,403 (0,086) 0,357 (0,067) 0,002 1,524
Per-2 692 1 0,455 (0,090) 0,686 (0,048)
2 0,545 (0,090) 0,314 (0,048) 0,054 37,675%**
Per-3 692 1 0,795 (0,070) 0,643 (0,053)
2 0,205 (0,070) 0,357 (0,053) 0,028 19,783+ **
Per-4 692 1 0,068 (0,019) 0,100 (0,034)
2 0,765 (0,042) 0,671 (0,047)
3 0,167 (0,036) 0,229 (0,043) 0,008 10,820**
Per-5 692 1 0,282 (0,043) 0,414 (0,032)
2 0,718 (0,043) 0,586 (0,032) 0,019 13,285%**
Ppo-4 692 1 0,558 (0,068) 0,343 (0,039)
2 0,442 (0,068) 0,657 (0,039) 0,047 32,304***
EM NR
E 0,000 (0,000) -0,266 (0,069)
tm 0,884 (0,034) 0,892 (0,034)
fs 0,725(0,041) 0,686 (0,048)
fm s 0,159 (0,027) 0,206 (0,032)
s 0,357 (0,063) 0,641 (0,118)
fp 0,990 (0,015) 0,990 (0,006)

|f =coeficiente médio de endogamia uniloco (variancia minima) para as maes, t m =taxa de cruzamento multilocos populacional; t s —taxa

média de cruzamento unilocos populacional (variancia minima); [s=correlacéo entre duas progénies irméas oriundas de autofecundagio
(variag8o normalizada da taxa de cruzamento entre as progénies); fp =correlagdo entre duas progénies irmas oriundas de paternidade por
exocruzamento (probabilidade de que um par de progénies escolhidas ao acaso de uma mesma familia sdo irmas-germanas). EM = método
“Expectation-Maximization”; NR = método “Newton-Raphson” de maximizagdo da equagao de verossimilhanca. *p<0,05; **p<0,01;
***n<0,001. Testes )(2 para heterogeneidade onde )(2 =N ﬁgr (k - 1) com k -1 graus de liberdade, onde |fs-|- € a medida de diversidade
genética entre os conjuntos de polen e 6vulo, N é o nimero de gametas nos dois grupos e k € o nimero de aelos.

Tabela 1: Estimativas das frequéncias alélicas atribuidas a pdlen e 6vulo, calculadas separadamente, de 35 familias de Cryptocarya
moschata Nees, e testes de x? de heterogeneidades das duas freqiiéncias contribuindo ao conjunto génico de plantulas. Estimativas dos
parémetros reprodutivos F, t , t, re My Erro padréo entre parénteses; N = nimero de individuos.

m s’ s
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estimativa da taxa de cruzamento popul acional verdadeira
(Ritland & Jain 1981). Essa heterogeneidade encontrada
pode ser causada por fatores como estrutura familiar,
padr&es de florescimento diferenciado entre osindividuos,
ou qualquer fator que cause variagdo no comportamento
dos polinizadores nas diferentes arvores, tais como mudanga
na producéo de néctar, grau de isolamento dos individuos,
diferencas no tempo de florescimento dos individuos,
diferencafuncional daflor, como macho ou fémea, entre os
individuos, pdlenimigrante deforadapopulagdo amostrada,
ou a partir de uma amostra ndo representativa das arvores
maternasdapopulacéo (Murawski & Hamrick 1991, 1992b).
Essaltimaalternativaenquadra-se no presente estudo, uma
vez queforam analisadas 35 das 141 arvores de C. moschata
amostradas na populagéo, sendo que a densidade estimada
foi de 12 individuosreprodutivos por hectare (Moraeset al.
1999). Essesresultados sdo indicadores, também, de padrdes
de cruzamento ndo aleatdrio dentro da populagéo estudada
do PECB.

A diferencaentre fy, e fg foi significativa, indicando
haver endogamia biparental em torno de 16%. Devido as
possiveisviolacdes do model o de cruzamento misto (Brown
et al. 1985), aestimativamaisrealistadataxade cruzamento
€ a de multilocos, por ser mais robusta e precisa (Ritland
1990). Contudo, as simulagdes feitas por Ritland & Jain
(1981) mostraram a permanénciade estimativas viesadas de
autofecundacgé@o quando poucos locos foram utilizados,
sugerindo que um método mais direto torna-se necessério
para se estimar a propor¢do de endogamia causada por
cruzamentos endogamicos. Um método dessa natureza
seriam as estimativas multilocos conjuntas det e p para as
arvores individuais (Ritland & El-Kassaby 1985),
apresentado natabela 2.

Hadois procedimentos parase obter estas estimativas
de cada &vore: 1) estimando-se apenas t, mantendo-se p
constante ao nivel populacional; 2) estimando-se t e p
conjuntamente. A estimativamédia de t usando o primeiro
procedimento foi 0,878, enquanto que pelo segundo foi
0,973, relativamente maior do que a encontrada para a
popul agao.

As estimativas multilocos conjuntas det e p tendem
produzir: 1) estimativas det que excluem endogamiaefetiva
causada por cruzamento entre parentes mais distantes; e 2)
estimativas de p que incluem pdlen de cruzamentos
endogéamicos (p.ex., pdlen relacionado aplantamée, Ritland
& Ganders 1985). Porém, apenas 0 componente feminino do
cruzamento foi medido. Quando apenas o valor de t foi
medido paracadaarvore, aestimativamédiaparaasérvores
permaneceu semelhante a obtida para a populacgéo,
provavelmente pelas estimativas de t aindaincluirem uma
“endogamiaefetiva’ (termo designado por Ritland [1984]
para incluir tanto a autofecundac&o, como o cruzamento
entre os individuos aparentados) causada pelacovariancia

a b

N fm (£SE) £ (£SE)
Popul agéo 692 0,893 (0,033) 0,885 (0,035)
Arvores
091 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
136 20 0,51 (0,11) 0,65 (0,19)
138 20 0,63 (0,11) 0,95 (0,05)
139 20 1,00 (0,03) 1,00 (0,00)
156 20 0,72 (0,14) 1,00 (0,00)
164 20 0,88 (0,09) 1,00 (0,00)
167 20 0,85 (0,12) 1,00 (0,00)
230 20 0,95 (0,07) 1,00 (0,00)
232 20 0,82 (0,13) 1,00 (0,00)
237 20 0,90 (0,00) 0,90 (0,00)
239 20 0,92 (0,06) 1,00 (0,00)
240 20 0,59 (0,14) 1,00 (0,00)
241 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
243 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
244 20 0,90 (0,00) 0,90 (0,00)
247 20 0,99 (0,00) 0,99 (0,00)
252 20 0,99 (0,00) 0,99 (0,00)
256 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
258 20 0,89 (0,08) 1,00 (0,00)
260 20 0,27 (0,12) 1,00 (0,00)
261 20 0,82 (0,09) 0,95 (0,06)
263 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
270 20 0,57 (0,12) 0,84 (0,14)
275 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
295 16 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
296 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
297 20 0,90 (0,00) 0,90 (0,00)
298 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
309 20 0,78 (0,14) 1,00 (0,00)
310 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
313 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
318 20 0,97 (0,05) 1,00 (0,00)
319 20 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
320 16 1,00 (0,00) 1,00 (0,00)
321 20 0,88 (0,09) 1,00 (0,00)
MEDIA 0,878 0,973

a=célculos de { m Para avores individuais com as freqliéncias génicas
de pélen mantidas constantes ao nivel populacional; "=cdlculos de
tm para érvores individuais com os valores de t e [P estimados

conjuntamente; erros padrdes obtidos a partir de 1.000 bootstraps.

Tabela 2: Taxas de cruzamento multilocos populacional e de
arvores individuais de Cryptocarya moschata Nees amostradas no
PECB.

dasfreqiiéncias al élicas de pdlen com o gendtipo materno.
Por outro lado, quando t e p foram estimados
conjuntamente para as &rvores individuais, a estimativa
meédia foi de 0,973, indicando auséncia quase total de
endogamia. 1sso sugere que adiferenca entre a estimativa
populacional e a média de &rvores individuais € causada
por cruzamentos endogamicos.

A correlacdo entre dois irm&os de paternidade por
exocruzamento foi em torno de 99%. Como estas progénies
s8o oriundas de flores polinizadas em diferentes dias, essa
correlacdo é provével de ser originada de cruzamentos de
um pequeno conjunto de vizinhos proximos. Se houver n
vizinhos proximos e cada um tiver amesma probabilidade
de ser o parental masculino, com 0s cruzamentos

http://www.bi otaneotropica.org.br


http://www.biotaneotropica.org.br
http://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_abstract&pid=S0100-84041999000500004&lng=en&nrm=iso
http://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_abstract&pid=S0100-84041999000500004&lng=en&nrm=iso

Moraes, P. L. R. e Monteiro, R. - Biota Neotropica, v2 (n2) - BN01102022002 8

consecutivos sendo independentes (envolvendo visitas
separadas dos polinizadores), entdo a probabilidade de um
mesmo vizinho se acasalar duasvezesé 1/n (Ritland 1989).
Dessaforma, paraC. moschata, o cruzamento aleatério com
um Unico vizinho proximo poderiaresultar nessacorrel agéo
observada de 99% de irm&os germanos. Por outro lado,
cercade 35,7% da endogamia ef etiva encontrada pode ser
explicada pelaautopolinizagéo das &rvores, como indicado

por rs.

Como apontado por Ritland (1989), pela adocdo de
pares de irm&os como unidade observacional, dois
componentes adicionais do sistema reprodutivo podem ser
identificados: acorrelagdo de autofecundacéo eacorrelacéo
de paternidade por exocruzamento, sendo ambas as
correl agdes necessarias paraadeterminacdo das correl agbes
genéticas dos mesmos. Em contraposi ¢&o, se a preocupacéo
for apenas com amodificacdo geradoradahomozigosidade
populacional, a taxa de cruzamento por si sO é suficiente
para a descri¢do da transmisséo genética na popul agéo.
Essas correl agBes servem como indicadores davariacéo nas
frequiéncias de polen recebido por cadaplanta, edavariacdo
na taxa de autocruzamento. 1sso é esperado ocorrer em
populacdes naturais, onde as arvores diferem em seus
periodos deflorescimento, grau deisolamento e composi¢céo
de espécies, bem como no comportamento dos polinizadores
gueasvisitam (Rocha& Lobo 1998).

O valor encontrado dataxade cruzamento multilocos
para a populacdo de C. moschata do PECB, 0,884, é
comparavel as estimativas registradas de populacdes de
espécies arboéreas neotropicais (O'Malley & Bawa 1987,
O'Malley et a. 1988, Murawski & Hamrick 1991, 1992b,
Murawski et a. 1994). O fato de espécies como C. moschata
apresentarem um pequeno grau de endogamia em
populacdes naturais manifesta a questao de quais
mecanismos favoreceriam esse fendmeno e preveniriam a
evolucdo de um sistema reprodutivo predominantemente
autégamo, como apontado por Brown et al. (1975).
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