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RESUMO 
 

Marcadores isoenzimáticos foram usados 
para caracterizar a estrutura genética espacial de 
uma espécie arbórea tropical de alta densidade 
populacional, Tabebuia cassinoides (> 300 árvores 
por ha), em uma população natural e uma 
manejada da região do Vale do Ribeira, do Estado 
de São Paulo, Brasil. A hipótese de estrutura 
genética  espacial  foi avaliada para árvores 
adultas, usando dois diferentes métodos: estatísticas F 
e estimativas do coeficiente de coancestria entre 
pares de indivíduos por diferentes classes de 
distância. A divergência genética entre as  populações  
foi baixa e não significativa ( pθ̂ = 0,015, P > 0,05), 
indicando que 98,5% da diversidade genética se 
encontra dentro das populações. A divergência 
genética entre subpopulações dentro de populações 
( spθ̂ ) foi significativa e acomodou de 2,9% a 8,6% 
da diversidade genética total. A divergência genética 
entre grupos dentro de subpopulações foi alta e 
estatisticamente diferente de zero para as 
populações natural ( gθ̂ = 0,122, P < 0,01) e 
manejada ( gθ̂ = 0,093, P < 0,05), sugerindo estrutura 
genética espacial dentro das populações. Numa das 
subpopulações manejadas, a da Fazenda Cindomel 
(CIN), foi detectado o mais alto e significativo 
coeficiente de coancestria entre árvores dentro de 
grupos  ( gθ̂  = 0,217, P < 0,01), indicando que 
árvores próximas são parentes entre si entre os graus 
de meios-irmãos e irmãos-completos. O coeficiente 
de coancestria ( xyθ̂ ) estimado por classe de 
distância foi positivo e significativo entre a classe 
de distância de 90 m e 120 m na subpopulação 
JUN1, 105 m e 120 m na JUN3 e entre zero e 50 m 
e 120 m e 150 m na CIN, reforçando a hipótese de 
estrutura genética espacial.  
 
Palavras-chave: Tabebuia cassinoides; espécies 

arbóreas tropicais; estrutura 
genética; coeficiente de coancestria; 
endogamia. 

ABSTRACT 
 

Isozymes markers were used to evaluate 
the spatial genetic structure of a high-density 
tropical tree species Tabebuia cassinoides (> 300 
trees per ha), in a natural and in an exploited forest 
stand, from Vale do Ribeira, State of São Paulo, 
Brazil. The spatial genetic structure hypothesis was 
evaluated for adult trees, using two different 
methods: F-statistics and coancestry coefficient in 
pairwise arranged individuals, estimated for 
different distance classes. The genetic divergence 
between populations was low and not significant 
( pθ̂ = 0.015), indicating that the 98.5% of genetic 
diversity is within populations. The genetic 
divergence among subpopulations within populations 
( spθ̂ ) was significant and holds 2.9% to 8.6% of 
the total genetic diversity. The genetic divergence 
among groups within subpopulations was high and 
statistically different from zero for both natural 
( gθ̂ = 0.122; P < 0.01) and exploited populations 
( gθ̂ = 0.093, P < 0.01), suggesting strong spatial 
genetic structure within populations. In the 
exploited subpopulations the highest and most 
significant coancestry coefficient among tree 
within groups was detected ( gθ̂ = 0.217, P < 0.01), 
indicating that neighbor trees are parents in a level 
between half-sibs and full-sibs. The coancestry 
coefficient ( xyθ̂ ) estimated per distance classes 
was  positive  and  significant  between  90 m  and 
120 m in JUN1 subpopulation, 105 m and 120 m in 
JUN3 and between zero and 50 m and 120 m and 
150 m in CIN subpopulation, reinforcing the 
hypothesis of spatial genetic structure.  
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1  INTRODUÇÃO 
 

A distribuição espacial da variação 
genética dentro e entre populações é o resultado do 
fluxo gênico, deriva genética e seleção natural 
(Loiselle et al., 1995). A distribuição genética 
espacial dentro de populações é determinada, 
primariamente, por efeitos de fatores como 
limitada dispersão de pólen e sementes, isolamento 
de pequenas manchas, mortalidade diferencial e 
seleção para microhabitat (Epperson, 1993). 
Mesmo moderados limites de dispersão de 
sementes podem causar estruturação espacial de 
genótipos ou isolamento por distância dentro de 
populações  e subseqüente endogamia biparental. 
A estrutura genética espacial e a taxa de 
cruzamento  são  os principais fatores controlando 
o sistema de reprodução, os níveis de endogamia e 
mesmo a dinâmica da variação genética dentro de 
populações de plantas. Esses fatores também  
interagem com a seleção natural por meio da 
depressão por endogamia (Epperson & Chung, 2001).  

Tabebuia cassinoides (Lam.) Can. – 
caixeta – é uma espécie arbórea tropical que foi 
muito explorada no passado, principalmente para a 
produção de lápis, tamancos, saltos de sapatos e 
artesanatos (Carvalho, 1994). Endêmica da Floresta 
Ombrófila Densa (Floresta Atlântica), nas formações 
Terras Baixas, Baixo-Montana e Pioneiras de 
influência pluvial (Lorenzi, 1998), T. cassinoides 
ocorre com alta densidade demográfica (> 300 árvores 
por ha) em locais brejosos e encharcados ao longo 
da costa brasileira, entre os Estados de Pernambuco 
(08oS) e Santa Catarina (26oS). Suas flores são 
hermafroditas e polinizadas principalmente por 
abelhas (Carvalho, 1994) e a reprodução ocorre por 
combinação parcial de autofecundações com 
predomínio de cruzamentos (Sebbenn et al., 2000). 
Os frutos são do tipo síliqua estriada de 13 a 20 cm 
de comprimento, com numerosas sementes, dispersas 
pelo vento (anemocoria) e pela água (hidrocoria) 
(Carvalho, 1994), de forma que muitas sementes 
são depositadas e germinam nas vizinhanças da 
árvore materna, favorecendo a formação de 
estrutura genética espacial dentro das populações. 
Adicionalmente, sua reprodução incluí a propagação 
vegetativa por raízes geminíferas, o que também 
contribui para formação de estrutura genética espacial 
dentro das populações. Indícios de  estrutura genética 
espacial, em populações de T. cassinoides, foram 
detectados  em  estudo  do  sistema  de  reprodução.  

Sebbenn et al. (2000) observaram taxa de 
cruzamento entre indivíduos parentes ( sm tt − ) de 
até 17,5% em uma população natural. Cruzamentos 
entre parentes, juntamente com autofecundações, 
são as duas formas de geração de endogamia em 
espécies monóicas autocompatíveis. Contudo, até o 
presente, não existem estudos avaliando a 
distribuição espacial de genótipos de T. cassinoides 
em populações naturais, mas acredita-se que 
devido a suas características de dispersão de 
sementes próximas à árvore materna e reprodução 
assexuada por raízes geminíferas, suas populações 
apresentem forte estrutura genética espacial. 

A estrutura genética espacial pode ser 
estudada por métodos de análise de autocorrelação 
espacial. As análises de autocorrelação espacial, 
como o índice I de Moran, são particularmente 
informativas, devido a estes métodos incluírem 
comparações de todos os pares de indivíduos na 
amostra e, assim, terem alto poder estatístico 
(Epperson, 1990). Outros métodos para o estudo da 
estrutura genética espacial incluem as estatísticas F 
e  a estimativa do coeficiente de coancestria  
por  classe  de distância (Loiselle et al., 1995). 
Este último método é particularmente interessante 
por fazer inferência à identidade por descendência 
dos alelos. Em um modelo de isolamento por 
distância, em que se espera que indivíduos 
espacialmente próximos sejam mais correlacionados 
entre si do que os distantes, pode-se esperar que a 
estimativa da  coancestria  decline gradualmente 
entre pares de indivíduos localizados espacialmente 
próximos para os de longas distâncias  geográficas  
(Loiselle  et  al.,  1995). As estatísticas F também 
podem ser usadas para o estudo da distribuição 
espacial de genótipos quando grupos são 
estabelecidos dentro das populações, de forma que 
é possível determinar a divergência genética entre 
grupos, a partir do parentesco entre pares de 
indivíduos dentro dos grupos. 

O objetivo deste trabalho foi estudar a 
estrutura genética espacial dentro de populações de 
T. cassinoides, usando estatísticas F e a estimativa do 
coeficiente de coancestria por classes de distância. 
Para tanto, foram amostradas cinco subpopulações 
de duas populações da espécie, sendo três 
subpopulações de uma população natural e duas 
subpopulações  de uma manejada, todas do Vale 
do Ribeira, sudoeste do Estado de São Paulo, onde 
T. cassinoides é explorada por comunidades locais 
com fins econômicos.  
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2  MATERIAIS E MÉTODOS 
 

2.1  Caracterização das Áreas de Estudo 
 

O estudo da distribuição espacial de 
genótipos de T. cassinoides foi realizado em cinco 
subpopulações de duas populações da região do 
Vale do Ribeira, Estado de São Paulo, sendo três 
subpopulações naturais (JUN1, JUN2 e JUN3), 
localizadas na Estação Ecológica de Juréia-Itatins e 
duas  subpopulações exploradas (CIN e RET), 
em propriedades particulares, uma na Fazenda 
Cindomel e outra na Fazenda Retiro, próximas ao 
município de Iguape. Esses locais foram 
escolhidos justamente por representarem dois 
diferentes quadros, populações naturais e 
manejadas, assim é possível compará-las e avaliar 
os efeitos  antrópicos  nas populações da espécie. 
A Estação Ecológica de Juréia-Itatins compreende 
uma área de aproximadamente 79.270 ha, na faixa 
litorânea do Estado de São Paulo, entre os 
municípios de Iguape e Peruíbe (Mantovani, 1993). 

O caixetal Juréia compreende uma 
população grande e contínua, podendo-se observar 
árvores com DAP (diâmetro à altura do peito) 
maior que 30 cm. Nessa área não existem relatos 
de exploração e, por isso, foi considerada como 
uma população natural. Os caixetais Cindomel e 
Retiro encontram-se distantes entre si em 
aproximadamente 2 km, 20 km distantes do 
município de Iguape e 40 km da população Juréia. 
A Fazenda Cindomel situa-se nas coordenadas 
24o23’S e 47o33’W. A área total da fazenda é de 
2.720 ha, sendo que o caixetal amostrado (CIN) 
ocupa 40 ha. Esse caixetal foi intensamente 
manejado em 1985 e 1999. A exploração em 1999 
excluiu todas as árvores com DAP maior que 15 cm, 
visto que em 2002,  ano  da amostragem para 
este estudo, não foram detectadas árvores com 
DAP maior do que 15 cm. As árvores amostradas 
representavam condução de brotação após o 
manejo. A Fazenda Retiro está compreendida 
entre   as   coordenadas   24º34’S   e   47º33’W, 
às  margens  da  Rodovia SP-222.  A  área  total 
é de 180 ha, onde o caixetal ocupa apenas 15 ha. 
Informações sobre a primeira intervenção de 
extração de caules de caixeta datam de 1969, 
sendo que a segunda intervenção ocorreu depois 
de 1994. Nessa população também não foram 
observadas árvores com DAP maior  que  15 cm. 

2.2  Amostragem 
 

Em novembro de 2002 foram amostradas 
340 árvores adultas (> 10 cm de DAP) de T. cassinoides 
em cinco subpopulações. A distância entre as 
subpopulações da população natural Juréia variou 
de 2 km (JUN1 e JUN3) a 13 km (JUN2 e JUN3) e 
a distância entre as subpopulações manejadas CIN e 
RET foi de 2 km. Em cada subpopulação procurou-se 
amostrar pelo menos 60 árvores adultas, com 
exceção da população JUN3,  onde  100 árvores 
foram amostradas. Para avaliar a possível 
existência de  estruturação  genética  espacial  
dentro das subpopulações, usando as estatísticas 
F, os indivíduos foram amostrados em pequenos 
grupos aleatórios, constituídos pelas cinco árvores 
mais próximas entre si. A distância entre as árvores 
dentro dos grupos variou de 2 m a 15 m e  a  
distância   entre   os   grupos   variou  de  20 m  a 
70 m.  Foram  feitos  12 grupos aleatórios 
dentro das subpopulações, com exceção da 
subpopulação JUN2, onde foram feitos 20 
grupos aleatórios. De cada  árvore amostrada foi 
retirada uma pequena quantidade de tecido foliar e 
registrada a sua localização geográfica, utilizando-se 
um aparelho de localização geográfica (GPS).  
Os tecidos coletados foram armazenados em 
recipientes com gelo, no mesmo dia foram 
transportados para o laboratório e armazenados 
em geladeira a 5oC para posterior extração das 
isoenzimas e análise de eletroforese.  
 

2.3  Eletroforese de Isoenzimas 

 

A  extração  das isoenzimas das folhas 
foi  efetuada  usando  o tampão de extração 
número  um (1)  citado  em  Alfenas  (1998). 
Após  a  maceração  de  pequena  porção  de 
tecido foliar de cada indivíduo (aproximadamente 
4 cm2), adicionada de 3 µl de  tampão  de 
extração, o extrato  resultante  era  absorvido 
em   papel   Whatman   no 3  (dimensões  de  
0,5 x 2,0 cm), colocado em microtubos e 
armazenado em freezer (-80ºC), onde aguardava 
o  momento  da  realização  da  eletroforese.  
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A eletroforese foi a horizontal, conduzida em meio 
suporte de gel de amido de milho e amido de 
batata,  na proporção 2:1 e 13% de concentração. 
O tampão de cuba e gel utilizado foi o Histidina 
pH 6.6, alterado de Morden et al. (1988), que 
usaram pH 6.5. As “corridas” foram realizadas em 
geladeira com temperatura de 5ºC, mantendo a 
corrente constante nos eletrodos em 35 
miliamperes. O tempo de eletroforese era de 
aproximadamente cinco horas. Depois, os géis 
eram fatiados em cinco camadas, sendo excluída a 
fatia superior e as isoenzimas resolvidas nas quatro 
restantes. Os géis foram resolvidos em oito 
sistemas isoenzimáticos: Malato Desidrogenase 
(MDH-E.C. 1.1.1.37), Fosfoglucose Isomerase 
(PGI-E.C. 5.3.1.9), Fosfoglucomutase (PGM-E.C. 
2.7.5.1), Leucina aminopeptidase (LAP-E.C. 
3.4.11.1), Isocitrato Desidrogenase (IDH-E.C. 
1.1.1.42), Xiquimato Desidrogenase (SKDH-E.C. 
1.1.1.25),  Alfa-Esterase  (α-EST-E.C. 3.1.1.1)  e 
6-Fosfogluconato Desidrogenase (6PGDH-E.C. 
1.1.1.44). As receitas e o protocolo de revelação 
das isoenzimas são os mesmos descritos por 
Alfenas (1998).  
 
2.4  Análise Estatística 
 

Com o intuito de conhecer a distribuição 
espacial  dos genótipos de T. cassinoides dentro 
das subpopulações, conduziu-se duas diferentes 
formas  de análise: i) análises  das  estatísticas  F 
da distribuição da diversidade genética entre e 
dentro de grupos de árvores dentro de subpopulações, 

e ii) estimativa do coeficiente de coancestria ( xyθ̂ ) 

entre pares de indivíduos por classe de distâncias. 
As estatísticas F foram realizadas segundo 
metodologia de  Weir  &  Cockerham  (1984). 
Os parâmetros estimados foram: divergência 
genética entre grupos dentro de subpopulações 

( gθ̂ ), entre subpopulações dentro de população 

( spθ̂ ) e entre populações ( pθ̂ ), índice de fixação 

total das subpopulações e populações ( �F ) e, 
índice de fixação médio dentro da subpopulações e 
populações ( �f ). As estatísticas F e os testes de 
significância das estimativas, obtidos pelo 
intervalo de confiança a 95% e 99% de 
probabilidade, usando 10.000 reamostragens 
bootstraps, foram calculadas usando o programa 
GDA (Lewis & Zaykin, 1999). 

A estimativa do coeficiente de coancestria 

( xyθ̂ ) entre pares de árvores por classes de 

distância foi realizada segundo método descrito por 
Loiselle et al. (1995), definida para cada k alelo em 
cada par de indivíduos, x e y, como, 
 

1
1

)1(

))((ˆ
−

+
−

−−
=

npp

pppp

kk

kykx
xyθ  

 

em que, xp  e yp  são as freqüências do alelo k nos 
indivíduos  x e y  (assumindo  valores  de  0, 0,5  
e 1 em indivíduos homozigotos para o alelo 
alternativo,  heterozigotos  e  homozigotos  para 
o  alelo  sob  consideração,  respectivamente) e 

kp  é  a  média   da   freqüência   do   alelo  k  
na  subpopulação  com  tamanho  amostral n. 
As estimativas da média multiloco foram 
calculadas pela ponderação de xyθ̂  em função 
do índice de polimorfismo de cada alelo k 

)1( kk pp − . O intervalo de confiança a 95% de 
probabilidade (1,96EP) do coeficiente médio de 
coancestria foi estimado para cada classe de 
distância com base no erro padrão (EP) da 
média das estimativas, obtido por reamostragem 
jackknifed entre locos. O coeficiente de coancestria 
e o erro padrão foram estimados usando o 
programa SPAGeDi versão 1.1 (Hardy & 
Vekemans, 2003). 

As classes de distância foram criadas 
com base no critério de distâncias iguais entre 
classes. Como a distância espacial entre árvores 
amostradas diferiu entre as subpopulações, foram 
criadas diferentes classes de distância nas 
subpopulações. Nas subpopulações JUN1, JUN2 e 
CIN   foram   criadas   oito  classes  de  distância  
(0 a 30 m, 30 a 60 m, 60 a 90 m, 90 a 120 m, 120 a 
150 m, 150 a 180 m, 180 a 210 m e 210 a 240 m), 
na subpopulação JUN3 foram criadas dez classes 
de  distância  (0  a  15 m,  15  a  30 m,  30  a  45 m, 
45 a 60 m, 60 a 75 m,  75  a  90 m, 90 a 105 m, 
105 a 120 m, 120 a 135 m e 135 a 150 m)  e  oito 
na  subpopulação  RET (0  a  10 m,  10  a  20 m,  
20  a  30 m,  30  a  40 m,  40  a  50 m,  50  a  60 m, 
60 a 70 m e 70 a 80 m).  
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3  RESULTADOS 
 

A análise da distribuição da diversidade 
genética entre e dentro de populações pela 
estatística F (TABELA 1) detectou baixa e não 
significativa divergência genética entre as 
populações   natural  e  manejada  ( pθ̂  = 0,015, 

P > 0,05). A divergência genética entre todas as 
subpopulações (naturais + manejadas) foi 
relativamente alta e significativa ( spθ̂ = 0,084, P < 0,01).  

O  desdobramento  dessa  divergência total 
entre subpopulações revelou, igualmente, 
divergência genética significativa entre as 
subpopulações naturais ( spθ̂  = 0,086, P < 0,01) e 

manejadas ( spθ̂ = 0,029, P < 0,01). Em resumo, 

não existe divergência genética entre as 
populações naturais e manejadas, mas existem 
diferenças genéticas entre as subpopulações 
dentro destas. 

 
TABELA 1 – Estimativas das estatísticas F, em amostras estruturadas de Tabebuia cassinoides.  
 

Amostra np[nsp](ng) f̂  F̂  gθ̂  spθ̂  pθ̂  

Populações 2[5](68) –  0,154**    0,126** 0,084** 0,015 

Subpopulações Naturais [3](44) -0,031  0,095**    0,122** 0,086**  

JUN1 (12) – -0,159**    0,007   

JUN2 (20) –     0,134    0,089   

JUN3 (12) –     0,077    0,003   

       

Subpopulações Manejadas [2](24)  0,130  0,211**    0,093* 0,029**  

CIN (12) –  0,330**   0,217**   

RET (12) –     0,136 -0,024*   
 
np, nsp e ng são os números de populações e subpopulações, respectivamente.  

f̂  e F̂ são os índices de fixação médio e total dentro das subpopulações e populações, respectivamente. 

gθ̂ , spθ̂  e pθ̂  são a divergência genética entre grupos dentro de subpopulações, entre subpopulações e entre 

populações, respectivamente. 
(*)   P < 0,05. 
(**) P < 0,01. 
 

A análise da distribuição espacial de 
genótipos a partir das estatísticas F (TABELA 1) 
detectou coancestria alta e significativa entre 
indivíduos dentro dos grupos, na análise conjunta 

das populações ( gθ̂ = 0,126, P < 0,01) e na análise 

individual das subpopulações naturais ( gθ̂ = 0,122, 

P < 0,01) e manejadas ( gθ̂ = 0,093, P < 0,05), 

sugerindo forte estruturação genética espacial nas 
populações de T. cassinoides. Contudo, a análise 
individual das subpopulações naturais não detectou 
coancestrias significativas entre indivíduos dentro 
de grupos, embora a coancestria dentro de grupos  

da subpopulação JUN2 tenha sido alta ( gθ̂ = 0,089). 

Nas outras duas subpopulações naturais foram 
detectados baixos e não significativos níveis de 
coancestria (JUN1 - gθ̂ = 0,007; JUN3 - gθ̂  = 0,003), 

sugerindo que indivíduos próximos não são parentes 
entre si. Dentro da população manejada, foram 
detectados fortes indícios de estruturação genética 
espacial na subpopulação CIN, com valores próximos 
ao esperado entre indivíduos irmãos-completos 
( gθ̂ = 0,217, P < 0,01). Por outro lado, na subpopulação 

manejada RET não foram detectados indícios de 
estrutura genética espacial ( gθ̂ = -0,024, P < 0,05). 
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A estimativa do índice de fixação total 
foi positivo, alto e significativo para o conjunto das 
populações (naturais e manejadas)  ( F̂ = 0,154, P 
< 0,01), população natural ( F̂ = 0,095, P < 0,01) e 
manejada ( F̂ = 0,211, P < 0,01), sugerindo 
endogamia nas populações de T. cassinoides 
(TABELA 1). O índice de fixação médio das 
subpopulações naturais foi negativo e não 

significativo ( f̂  = -0,031), indicando ausência de 
endogamia nas subpopulações naturais. O índice 
de fixação individual das subpopulações 
naturais foi negativo e significativo na 
subpopulação JUN1 ( F̂ = -0,159, P < 0,01), sugerindo 
excesso de heterozigotos e positivo e não 
significativo nas subpopulações JUN2 ( F̂ = 0,134) 
e JUN3 ( F̂ = 0,077), sugerindo ausência de 
endogamia. Por outro lado, o índice de fixação 
médio das subpopulações  manejadas  foi  

positivo e alto, mas não significativo ( f̂ = 0,130). 
Dentro das subpopulações manejadas  o  índice de  

fixação foi positivo, alto e significativo na 
subpopulação CIN ( F̂  = 0,330, P < 0,01), indicando 
endogamia e não significativo na RET ( F̂ = 0,136), 
indicando ausência de endogamia. 

A caracterização da distribuição espacial 
de genótipos, a partir da estimativa do coeficiente 
de coancestria por classes de distância, dentro das 
subpopulações, detectou indícios de estrutura 
genética espacial nas subpopulações naturais JUN1 
e JUN3 e na subpopulação manejada CIN (FIGURAS 
1, 3 e 4, respectivamente). Na subpopulação JUN1 
foi  detectada  coancestria  significativa na classe 
de distância 90 a  120 m  (FIGURA 1),  na  
subpopulação  JUN3, o coeficiente de coancestria 
foi positivo e significativo na classe de distância 
105 a 120 m (FIGURA 3) e na subpopulação CIN 
foi detectado coeficiente de coancestria positivo e 
significativo  entre  a  classe  de  distância  de  
zero a 50 m e na de 120 a 150 m (FIGURA 4). 
Nas subpopulações JUN2 e RET não foram 
detectados indícios de estruturação genética espacial. 

 
 
 
 
 
 
 

 
 

FIGURA 1 – Correlograma do coeficiente médio de coancestria entre pares de indivíduos para sete classes 
de distância na população JUN1. (A linha contínua representa a estimativa da coancestria e a 
linha tracejada representa os limites do intervalo de confiança a 95% de probabilidade). 
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FIGURA 2 – Correlograma do coeficiente médio de coancestria entre pares de indivíduos para sete classes 

de distância na população JUN2. (A linha contínua representa a estimativa da coancestria e a 
linha tracejada representa os limites do intervalo de confiança a 95% de probabilidade). 
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FIGURA 3 – Correlograma do coeficiente médio de coancestria entre pares de indivíduos para sete classes 

de distância na população JUN3. (A linha contínua representa a estimativa da coancestria e a 
linha tracejada representa os limites do intervalo de confiança a 95% de probabilidade). 
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FIGURA 4 – Correlograma do coeficiente médio de coancestria entre pares de indivíduos para sete classes 

de distância na população CIN. (A linha contínua representa a estimativa da coancestria e a 
linha tracejada representa os limites do intervalo de confiança a 95% de probabilidade). 
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FIGURA 5 – Correlograma do coeficiente médio de coancestria entre pares de indivíduos para sete classes 

de distância na população RET. (A linha contínua representa a estimativa da coancestria e a 
linha tracejada representa os limites do intervalo de confiança a 95% de probabilidade). 
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4  DISCUSSÃO 
 

Os resultados mostraram que a maior 
parte da diversidade genética se encontra 
distribuída dentro das populações de T. cassinoides 
(TABELA 1). A divergência genética entre populações 

( pθ̂ ) foi de 0,015, sugerindo que 98,5% da diversidade 

genética  se  encontra  dentro  das  populações. 
Esse resultado já havia sido observado em prévio 
estudo  da  estrutura  genética  de  populações  de 
T. cassinoides, onde Sebbenn et al. (2001) detectaram 
divergência genética de 0,047 para árvores adultas 
e 0,039 para estruturas de progênies, entre duas 
populações, uma natural (Juréia)  e uma manejada 
(Fazenda Retiro). Embora essas populações estejam 
distantes entre si aproximadamente 40 km, e 
representem dois quadros diferentes de intervenção 
antrópica (uma população natural e uma manejada), 
os resultados indicam que ambas compartilham o 
mesmo conjunto gênico. A causa é, provavelmente, 
o forte fluxo gênico que ocorreu no passado (fluxo 
gênico remoto), há mais de 100 anos, quando essas 
populações faziam parte de uma floresta contínua. 
Outro fator que provavelmente contribui  para  a  
baixa diferenciação é a sua alta densidade 
populacional (> 300 árvores/ha). Devido a isso, a 
exclusão, pelo manejo, de parte dos indivíduos da 
população Iguape não foi suficiente, até o 
momento, para alterar drasticamente as freqüências 
alélicas entre as populações. 

A diversidade genética dentro das populações 
de T. cassinoides encontra-se altamente estruturada. 
A divergência genética entre as subpopulações foi 
alta e significativa na análise conjunta das populações 
natural e manejada ( spθ̂  = 0,084) e na análise 
individual   da   população   natural  ( spθ̂  = 0,086). 
A divergência genética entre as subpopulações 
manejadas foi baixa, mas significativa ( spθ̂ = 0,029). 
A menor divergência genética entre as subpopulações 
manejadas, em comparação com as subpopulações 
naturais, pode ser explicada, principalmente, 
pela distância que separa estas subpopulações. 
As subpopulações da população natural Juréia 
encontram-se distantes entre si, de 2 a 13 km 
(11 km entre JUN1 e JUN2, 2 km entre JUN1 e 
JUN3 e 13 km entre JUN2 e JUN3), enquanto 
as subpopulações da população manejada 
encontram-se distantes entre si, aproximadamente 2 km.  

A menor distância entre as subpopulações 
manejadas e a ocorrência de poucas subpopulações 
nas redondezas dessas favorecem o fluxo gênico 
preferencial entre elas, homogeneizando a 
diversidade genética intrasubpopulacional e 
reduzindo a divergência genética entre subpopulações. 

A análise da distribuição espacial dos 
genótipos de T. cassinoides, usando as estatísticas 
F, indicou  forte  estrutura  genética  espacial 
dentro das populações. A medida de divergência 
genética entre grupos dentro de subpopulações 

( gθ̂ ), que mede a diferença entre grupos a partir 

do coeficiente de coancestria médio entre árvores 
dentro dos grupos ou, em outros termos, mede a 
probabilidade  de  amostrar-se  dois  alelos  em 
duas  árvores  de  um  mesmo grupo e eles 
serem idênticos por descendência, foi alta e 
significativa tanto quando as populações natural e 
manejada   foram  analisadas  simultaneamente 

( gθ̂  = 0,126), como quando analisadas isoladamente 

(população natural: gθ̂ = 0,122; manejada gθ̂ = 0,093), 

indicando que árvores próximas podem ser 
parentes. A magnitude do coeficiente de 
coancestria entre plantas dentro de grupos, obtido 
da análise conjunta das populações (0,126) e da 
análise da população natural (0,122), foi próxima à 
esperada entre indivíduos meios-irmãos (0,125). 
Na população manejada, o coeficiente de 
coancestria foi um pouco menor (0,093), 
provavelmente devido à exploração, que retirou 
parte dos indivíduos e, assim, reduziu a 
estrutura genética  espacial. O alto parentesco 
entre  árvores  próximas  sugere  que a 
dispersão de sementes e o recrutamento 
ocorrem nas vizinhanças das árvores matrizes. 
Como conseqüência pode-se esperar a ocorrência 
de cruzamento entre parentes nas populações e a 
geração de endogamia biparental, adicionalmente, 
a autofecundação. Sebbenn et al. (2000) 
comparando o sistema de reprodução na 
subpopulação RET e em uma amostra da 
população Juréia observaram maior taxa de 
cruzamento entre parentes na população natural 
(17,5%), relativamente à população manejada 
(9,2%). Os autores atribuíram a maior proporção 
de cruzamentos entre indivíduos parentes na 
população natural à possível estruturação genética 
espacial, o que o presente trabalho está reforçando, 
e a menor proporção na população manejada 
devido à exclusão de genótipos pela exploração.   
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Embora a redução da estrutura genética espacial 
seja um aspecto positivo do manejo, visto que o 
cruzamento entre parentes é uma das duas formas 
de  geração  de  endogamia  em espécies 
hermafroditas autocompatíveis como T. cassinoides, 
os autores detectaram que a taxa de 
autofecundação foi maior na população manejada 
(21,7%) em comparação à natural (10,5%), 
atribuindo o fenômeno ao aumento da distância 
espacial entre os indivíduos dentro das populações. 
Estudos do sistema de reprodução em espécies 
arbóreas, comparando diferentes densidades de 
florescimento e indivíduos por população, têm 
detectado a tendência de populações, com menor 
densidade de flores (Murawski & Hamrick, 1991) 
e menor densidade populacional (Fuchs et al., 
2002) de apresentarem maior taxa de 
autofecundação, relativamente a populações com 
maior densidade de  florescimento e maior número 
de indivíduos por área. Em termos genéticos, a 
autofecundação tem um  efeito mais drástico para 
geração de endogamia do que o cruzamento entre 
parentes, por aumentar a endogamia em 50% a 
cada geração, enquanto  o  cruzamento  entre  
parentes  aumenta a  endogamia  em proporção 
igual ao coeficiente de coancestria entre os 
indivíduos  que  estão  se  cruzando. Por exemplo, 
a endogamia gerada na descendência do 
cruzamento entre dois indivíduos meios-irmãos é 
12,5%, do cruzamento de dois irmãos-completos é 
de 25% e da autofecundação de uma planta de 50% 
(Sebbenn, 2003).  

T. cassinoides, muitas vezes, propaga-se 
por raízes geminíferas de forma a incluir clones 
nas populações, o que naturalmente favorece a 
ocorrência de estruturação genética espacial e pode 
predispor à ocorrência de cruzamento entre clones. 
O cruzamento entre clones idênticos tem a mesma 
conseqüência que a autofecudanção, ou seja, 
aumenta  a endogamia em 50% na descendência. 
As conseqüências da endogamia em espécies 
arbóreas, predominantemente de cruzamento, 
são conhecidas por reduzirem a produtividade, 
fertilidade, crescimento e adaptação (Sorensen & 
Miles, 1982; Durel et al., 1990; Wu et al., 1998). 
No entanto, não existem estudos dos seus efeitos 
em T. cassinoides, mas acredita-se que esses 
efeitos sejam, no mínimo, similares ao encontrados 
em outras espécies arbóreas. Contudo, durante o 
processo de amostragem, tomou-se o cuidado de 
não  se  coletar amostras de indivíduos  clones  e  a  

estrutura genética espacial detectada deve estar 
refletindo a existência de parentesco dentro das 
subpopulações, embora não se descarte a possibilidade 
de alguns indivíduos amostrados serem clones. 
Ainda, caso a amostra tivesse incluído muitos clones, 
o coeficiente de coancestria deveria assumir 
valores próximo a 0,5, o que não é o caso, em 
nenhuma das subpopulações amostradas. 

Diversos estudos têm detectado estrutura 
genética espacial dentro de populações de 
espécies arbóreas tropicais (Sebbenn et al., 1998; 
Chung et al., 1999; Chung & Epperson, 2000; 
Giudice-Neto & Kageyama, 2000; Dutech et al., 
2002). Em praticamente todos os estudos, a estrutura 
genética espacial foi atribuída à dispersão de 
sementes nas vizinhanças da árvore matriz. 

A forte estruturação genética espacial 
observada na subpopulação CIN ficou evidenciada 
nos dois métodos de análise, em que se verifica que 
árvores localizadas até a distância de aproximadamente 
50 m, e entre 120 m e 150 m, apresentaram valores 
positivos e significativos para o coeficiente de 
coancestria estimado com base no modelo de 
Loiselle et al. (1995), a julgar pelo intervalo de 
confiança  a  95% de probabilidade (FIGURA 4). 
A forte estruturação detectada na subpopulação 
CIN também ficou evidente na análise baseada nas 
estatísticas F, em que se detectou que a divergência 
genética entre grupos dentro da subpopulação era 
0,217, a mais alta detectada neste estudo 
(TABELA 1). Assim, interpretando a medida de 
divergência como um coeficiente de coancestria, 
verifica-se que o parentesco dentro das 
subpopulações encontra-se próximo ao esperado 
em progênies de irmãos-completos (0,250). 
Conseqüentemente, pode-se esperar o aparecimento 
de endogamia biparental na descendência dessa 
população de aproximadamente 0,217 a cada 
geração. Observando o índice de fixação para o 
total dessa subpopulação ( F̂ ), já é possível 
observar forte e significativa endogamia (0,330) e 
como conseqüência, pode-se esperar a ocorrência 
de depressão por endogamia. Segundo (Allard, 
1971), em populações de espécies alógamas, como 
o caso de T. cassinoides, onde todas as plantas são 
altamente heterozigotas, a presença de endogamia 
leva  a uma deterioração geral do vigor, bem como 
ao aparecimento de efeitos adversos como a perda 
de fertilidade, adaptação, produtividade, etc., 
fenômeno este conhecido por depressão endogâmica. 
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Nas subpopulações JUN2 e RET 
(FIGURAS 2 e 5) não foram detectados indícios de 
estruturação genética espacial, por nenhum dos 
métodos de análise, sugerindo ausência ou baixo 
parentesco dentro delas. Em concordância, nessas 
subpopulações, embora os índices de fixação tenham 
sido positivos, eles não foram estatisticamente 
diferentes de zero, sugerindo ausência de endogamia.  

Os dois métodos utilizados para avaliar a 
estrutura genética espacial de T. cassinoides foram 
eficientes para descrever a distribuição espacial de 
genótipos dentro das populações. Os resultados, 
embora obtidos por métodos diferentes, em muitos 
momentos são concordantes em termos de 
tendência. Por exemplo, as estatísticas F 
detectaram forte e significativa estruturação dentro 
dos grupos na subpopulação CIN (0,217), 
sugerindo que indivíduos espacialmente próximos 
(dentro dos grupos) são parentes entre si no grau 
de irmãos-completos (0,25). Igualmente, a 
estimativa do coeficiente de coancestria, por classe 
de distância, detectou valores positivos e 
significativos até a classe de distância de 50 m e 
valor (0,210) próximo ao esperado em indivíduos 
irmãos-completos (0,250). Ainda, a análise 
individual das subpopulações JUN1, JUN2, JUN3 
e RET, pelas estatísticas F e estimativa do 
coeficiente de coancestria por classe de distância 
não detectaram indícios de estrutura genética 
espacial entre árvores próximas (TABELA 1 e 
FIGURAS 1, 2, 3 e 5). Esses resultados 
demonstram uma complementação entre os 
métodos. Porém, a não detecção de estrutura 
dentro dos grupos na análise individual das 
subpopulações, mas detecção na análise conjunta 
das subpopulações e populações, é provavelmente 
fruto do tamanho amostral reduzido entre (12 e 20 
grupos) e dentro de grupos (5 árvores). 

Em suma, os resultados demonstram que 
algumas populações de T. cassinoides apresentam 
forte estrutura genética espacial, que o parentesco 
entre árvores próximas pode ser alto e que a 
endogamia detectada pode ser, em parte, fruto do 
cruzamento entre indivíduos parentes. Também 
foram observados indícios de que o manejo pode, 
em termos, se bem delineado, ser benéfico para a 
dinâmica da endogamia entre gerações, reduzindo 
a estrutura genética espacial pela exclusão de 
genótipos parentes, localizados espacialmente próximos 
e, conseqüentemente, reduzindo a probabilidade de 
ocorrerem cruzamentos entre parentes. 

5  CONCLUSÕES 
 
• Não existe divergência genética entre as 

populações natural e manejada.  
• Algumas populações apresentam estruturação 

genética espacial.  
• O   parentesco  dentro  de  populações  de  

T. cassinoides pode atingir patamares próximos 
ao esperado em progênies de irmãos-completos.  
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