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Sistema de reprodução em nove populações de 
Mimosa scabrella Bentham  (Leguminosaceae) 

Mating system in nine Mimosa scabrella 
Bentham population  (Leguminosaceae)
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Resumo

O sistema de reprodução de nove populações de Mimosa scabrella das florestas subtropicais do Brasil foi
investigado por análise de isoenzimas, usando o modelo misto de reprodução e o modelo de cruzamentos 
correlacionados. Em geral, o índice de fixação estimado nas árvores maternas  (0 ≤ Fm ≤ 0,040) foi menor 
do que o obtido nas progênies  (-0,022 ≤ Fp ≤ 0,154), sugerindo seleção contra homozigotos durante o 
crescimento das plântulas até a fase reprodutiva. Desvios do modelo misto de reprodução ficaram evi-
dentes nas diferenças entre as freqüências alélicas dos óvulos e do pólen. A espécie foi determinada por 
ser predominantemente de cruzamento  (0,859 ≤ tm ≤ 1,000). As diferenças entre a taxa unilocus e multilo-
cus de cruzamento foram positivas e significativas  (0,012 ≤ tm-ts ≤ 0,105) indicando endogamia biparental 
e provável estrutura genética espacial nas populações. A correlação de autofecundação foi baixa, mas 
significativa nas populações  (0,013 ≤ rs ≤ 0,310), sugerindo possível variação na auto-incompatibilidade 
entre árvores. A correlação de paternidade observada entre populações foi alta e significativa  (0,153 ≤ rp ≤ 
0,694), indicando alta proporção de irmãos-completos dentro das progênies. As estimativas do coeficiente
de coancestria dentro de progênies  (0,145 ≤ �xy ≤ 0,220) foram maiores do que as esperadas em progênies 
de meios-irmãos  (0,125). A estimativa do tamanho efetivo de variância médio das progênies  (2,27 ≤ Ne (v) 
≤ 3,46) foi menor do que o esperado em uma população idealizada  (Ne (v) = 4), indicando fortes desvios de 
cruzamentos aleatórios.
Palavras-Chave: Isoenzimas, Endogamia, Coancestria, Sistema misto de reprodução

Abstract

The mating system in nine Mimosa scabrella populations from Brazilian subtropical forest was investigated 
by allozyme analysis using the multi-locus mixed-mating system and correlated mating models. In general, 
the fixation index estimates in mother trees  (0 ≤ Fm ≤ 0,040) was lower than obtained for progeny arrays  
(-0.022 ≤ Fp ≤ 0.154) suggesting selection against selfing progenies at the seed developing stage until the
reproductive age. Deviations from the mixed-mating model were detected from differences in pollen and 
ovule allele frequencies. The species was found to be predominantly outcrossed  (0.859 ≤ tm ≤ 1.000). 
Differences between multiloci and uniloci were positives and significant  (0.012 ≤ tm-ts ≤ 0.105) indicating 
biparental inbreeding and probably spatial genetic structure in the populations. Correlation of selfing was
lower, but significant for populations  (0.013 ≤ rs ≤ 0.310), suggesting possible variation in auto-incompat-
ibility among trees. High and significant estimates of paternity correlation were observed among popula-
tions  (0.153 ≤ rp ≤ 0.694), indicating high proportion of full-sibs within families. The estimates of coancestry 
coefficient within families  (0.145 ≤ �xy ≤ 0.220) were larger than that expected for half-sibs  (0.125). The 
variance effective population size estimates  (2.27 ≤ Ne (v) ≤ 3.46) were lower than the expected in an ideal-
ized population  (Ne (v) = 4) indicating strong deviations of random matings.
Keywords: Isozymes, Inbreeding, Coancestry, Mixed mating system
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INTRODUÇÃO

Mimosa scabrella Bentham  (Leguminosae - 
Mimosoideae) ou bracatinga é uma espécie ar-
bórea subtropical brasileira que ocorre natural-
mente entre as latitudes de 21º30’ S  (Coronel 

Pacheco, MG) a 29º40’S  (RS), abrangendo os 
Estados de Minas Gerais  (sul), Rio de Janeiro, 
São Paulo  (leste e sul), Paraná  (sul e centro 
sul), Santa Catarina e Rio Grande do Sul  (nor-
deste), em altitudes preferencialmente entre 400 
m a 1.000 m  (CARVALHO, 1994). Sua freqüên-
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cia é descontínua, tornando-se, às vezes, muito 
abundante, especialmente nas florestas de arau-
cária semi-devastadas e nas condições de vegeta-
ção secundária  (REITZ et al., 1978). Suas flores 
são polinizadas principalmente por abelhas do 
tipo Apis e Trigona e tem suas sementes disper-
sas por autocoria. A espécie tem diversos usos, 
como: lenha, madeira serrada e como planta 
apícola  (CARVALHO, 1994).

O sistema de reprodução é afetado por diver-
sos fatores externos às plantas, tais como: veto-
res e comportamento de polinização; e, dentro 
de plantas, por fatores tais como: fenologia e 
alocação de recursos dentro de frutos  (MILLAR 
et al., 2000). A auto-incompatibilidade, outro 
mecanismo interno de origem genética, tam-
bém afeta o sistema de reprodução de plantas. 
Esses fatores podem gerar variações na taxa de 
cruzamento e correlação de paternidade entre 
frutos dentro de plantas, entre plantas dentro 
de populações e entre populações. O conheci-
mento da variação no sistema de reprodução em 
populações de uma espécie é de fundamental 
importância para o delineamento de estratégias 
para a conservação e o melhoramento genético  
(OHASHI et al., 1992), visto que permite a apli-
cação de métodos amostrais mais efetivos e o 
uso de modelos matemáticos mais realistas no 
estudo da herança quantitativa de caracteres de 
interesse econômico  (SEBBENN, 2001).

Espécies arbóreas tropicais geralmente apre-
sentam sistema misto de reprodução, com pre-
domínio de cruzamentos. Segundo Sebbenn  
(2001) a taxa de cruzamento média em espécies 
arbóreas folhosas é geralmente alta  (0,880), 
embora parte dos cruzamentos ocorra de forma 
não aleatória, mas sim entre árvores aparenta-
das  (cruzamentos endogâmicos) e de forma 
sistemática entre mesmas árvores  (cruzamentos 
biparentais), gerando progênies compostas por 
misturas de irmãos de autofecundação, irmãos-
completos e meios-irmãos  (SEBBENN, 2002; 
2003). Por isso, o coeficiente de coancestria en-
tre plantas dentro de progênies é esperado ser 

maior do que o predito em populações panmí-
ticas  (populações de cruzamentos aleatórios). 
Conseqüentemente, o tamanho efetivo de vari-
ância, que mede a representatividade genética 
na geração das progênies, é menor do que o es-
perado em uma população idealizada  (popula-
ção infinita de cruzamento aleatório, com gera-
ções discretas, sem endogamia e sem coancestria 
na geração parental, e sem seleção e mutação), 
de forma que maior tamanho amostral será ne-
cessário para reter a diversidade genética dessas 
populações para fins de melhoramento, conser-
vação e coleta de sementes para recuperação de 
áreas degradadas  (SEBBENN, 2002; 2003).

O objetivo deste trabalho foi estudar o sis-
tema de reprodução de nove populações de M. 
scabrella usando sete loci isoenzimáticos e o mo-
delo misto de reprodução e de cruzamentos cor-
relacionados.

MATERIAL E MÉTODOS

Amostragem

O estudo do sistema de reprodução de M. 
scabrella foi realizado com material amostrado 
em um teste de populações e progênies insta-
lado em maio de 2003 na Estação Experimen-
tal de Itatinga  (ESALQ/USP). O teste abrangia 
nove populações das regiões sudeste e sul do 
Brasil  (Figura 1), sendo oito naturais e uma co-
mercial. Cada população foi constituída por 10 
a 20 progênies, sendo que para o estudo do sis-
tema de reprodução foram amostrados tecidos 
foliares de sete a 12 progênies por população  
(Tabela 1). O número de plantas amostrado por 
progênie variou entre três e oito. Ressalta-se que 
o número de progênies e plantas por progênies 
usado na amostragem encontra-se aquém do 
ideal, que é de pelo menos 200 plantas por po-
pulação  (RITLAND, 2002). Contudo, optou-se 
por uma amostragem mínima de cada popula-
ção, a fim de se obter um perfil preliminar do 
comportamento dos parâmetros do sistema de 
reprodução em populações de M. scabrella.

Populações Número de 
progênies

Número de progênies para 
análise de isoenzimas

Total de plantas 
amostradas

Itararé – SP 20 10 42
Piraí do Sul – PR 19 7 47
Mandirituba – PR 20 12 41
Lapa – PR 20 9 34
Honório Serpa – PR 20 11 39
Turvo – PR 20 12 44
Caçador – SC 20 9 46
Ituporanga – SC  (nativa) 10 10 50
Ituporanga – SC  (comercial) 19 9 41

Tabela 1. Número de progênies no ensaio e de plantas amostradas por população de M. scabrella, para o estudo 
do sistema de reprodução.  (Number of progeny in the trials and sampled per M. scabrella populations, for mating 
system study)



39

Scientia Forestalis, n. 71, p. 37-49, agosto 2006

Sistemas isoenzimáticos
O protocolo de extração e revelação das iso-

enzimas foi desenvolvido com base em Alfenas  
(1998). Para a extração das isoenzimas de te-
cidos foliares utilizou-se o tampão de extração 
número um, citado em Alfenas  (1998). Para 
definição dos sistemas isoenzimáticos foram 
testados três sistemas de tampão gel-eletrodo  
(Morfolina Citrato, Lítio Borato, e Tris Citrato), 
e 17 sistemas isoenzimáticos. As reações isoen-
zimáticas foram baseadas em Alfenas  (1998). 

Análise estatística
O sistema de reprodução de M. scabrella foi 

caracterizado para cada população e para o 
conjunto das populações, usando os modelos 
misto de reprodução  (RITLAND e JAIN, 1981) 
e de cruzamentos correlacionados  (RITLAND, 

1989), utilizando o programa “Multiloci MLTR”  
(RITLAND, 1997). Os parâmetros estimados 
dos modelos foram: freqüências alélicas do pó-
len e dos óvulos, índice de fixação nas árvores 
maternas  (F

m
) e nas progênies  (F

p
), taxa de cru-

zamento multilocus  (t
m
), taxa média de cruza-

mento unilocus  (t
s
), taxa de cruzamento entre 

parentes  (t
m
-t

s
) correlação de autofecundação  

(r
s
) e correlação de paternidade  (r

p
).

O teste de cruzamentos aleatórios foi avalia-
do comparando a freqüência alélica do pólen e 
dos óvulos, com base em seu intervalo de con-
fiança a 95% de probabilidade, estimado do 
erro padrão  (σ

p
/√n) da média das freqüências 

do pólen e óvulo por, IC95% = 1,96 σ
p
 √n), em 

que σ
p
 é o desvio padrão da freqüência alélica do 

pólen e, n é o número de progênies amostradas 
por população.

Figura 1. Mapa com a distribuição geográfica da espécie M. scabrella  (ROTTA e OLIVEIRA, 1981), localização das 
populações e área de estudo  (1. Itararé, SP; 2. Piraí do Sul, PR; 3. Turvo, PR; 4. Lapa, PR; 5. Mandirituba, PR; 6. Ho-
nório Serpa, PR; 7. Caçador, SC; 8. Ituporanga, SC; 9. Estação Experimental de Itatinga ESALQ/USP).  (Geographic 
natural range of M. scabrella species  (ROTTA e OLIVEIRA, 1981), as well the location of studied populations).
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Para avaliar a hipótese de segregação indepen-
dente entre loci de cada população foi usada a 
medida de desequilíbrio de ligação de Burrows  
(Δii)  (WEIR, 1996), estimada através do progra-
ma GDA  (LEWIS e ZAYKIN, 1999). A medida Δii 
é a mais indicada em espécies onde existe a possi-
bilidade dos gametas terem sido unidos de forma 
não aleatória  (WEIR e COCKERHAM, 1984). A 
hipótese H0: Δii = 0 foi testada com o teste de 
qui-quadrado (χ²) proposto por Weir  (1996).

O coeficiente de coancestria entre plantas den-
tro de progênies  (�xy) foi estimado pelo coeficien-
te de correlação de parentesco  (rxy) dentro de pro-
gênies, conforme derivação de Ritland  (1989):

rxy = 0,25  (1 + Fm ) [4s +  (tm + stmrs) (1 + rp)]
em que, Fm é o coeficiente de endogamia na ge-
ração parental, e s é a estimativa da taxa de au-
tofecundação  (1 - tm). Assumindo ausência de 
parentesco e endogamia na geração parental, 
o coeficiente de coancestria pode ser estimado 
através do coeficiente de parentesco:

�xy =  rxy/2
O índice de fixação médio nas progênies  (Fp) 

foi estimado com base na fórmula proposta por 
Weir  (1996):

Fp =   (He - Ho) + ½n Ho

He - ½n Ho

onde He é a estimativa da heterozigosidade es-
perada, e Ho é a estimativa da heterozigosidade 
observada.

Para verificar se o valor médio de Fp era dife-
rente de zero, estimou-se o intervalo de confian-
ça a 95% de probabilidade por reamostragem 
bootstrap, utilizando-se 10.000 reamostragens so-
bre os loci, usando-se o programa GDA  (LEWIS 
e ZAYKIN, 1999). Adicionalmente, estimou-se o 
coeficiente de endogamia esperado pela autofe-
cundação  (FS) e pelo cruzamento entre aparen-
tados  (Ftm-ts):

FS = 0,5 s  (1 + Fm)
Ftm-ts = Fp - FS.

O tamanho efetivo de variância médio 
das progênies foi estimado baseado em Co-
ckerham  (1969), assumindo progênies de ta-
manho infinito:

Ne (v) = 0,5/�xy.
A proporção de progênies de autofecundação  

(PIA), irmãos-completos  (PIC) e meios-irmãos  
(PMI) foi calculada para cada população, respec-
tivamente por: PIA = s; PIC = tmrp e PMI = tm  (1 - rp)  
(SEBBENN, 2002).

RESULTADOS

As enzimas que apresentaram melhor ativi-
dade de resolução e permitiram a interpretação 
foram: Fosfogluco Isomerase  (PGI-EC 5.3.1.9), 
Glucose-6-Fosfato Desidrogenase  (G6PDHHEC 
1.1.1.49), Leucina Aminopeptidase  (LAP-EC 
3.4.11.1), Malato Desidrogenase  (MDH-EC 
1.1.1.37), Isocitrato Desidrogenase  (IDH-
EC 1.1.1.42), Menadiona Redutase  (MR-EC 
1.6.99.2), e a 6-Fosfogluconato Desidrogenase  
(6PGDH-EC 1.1.1.44). Os protocolos de revela-
ção das isoenzimas foram baseados em Alfenas  
(1998), porém, com a finalidade de melhorar 
a resolução da enzima Fosfogluco Isomerase  
(PGI), optou-se pela alteração na quantidade da 
enzima Glucose-6-Fosfato Desidrogenase de 6,5 
µl para 7,5 µl.

O teste de desequilíbrio de ligação detectou 
poucos indícios de ligação entre os loci isoen-
zimáticos avaliados em M. scabrella  (Tabela 2). 
Dos 189 testes comparando pares de loci foram 
observados desequilíbrios em apenas oito ca-
sos  (4,2%). Dos oito pares de loci mostrando 
desequilíbrio de ligação, apenas em dois casos  
(G6pdh/Idh1, Itararé; Pgi2/Lap, Lapa), os de-
sequilíbrios foram significativos a 99% de pro-
babilidade. As populações Piraí do Sul, Honó-
rio Serpa, Caçador e Ituporanga comercial não 
apresentaram indícios de desequilíbrio de liga-
ção entre loci.

Diferenças nas freqüências alélicas do pólen 
e dos óvulos foram observadas em vários ale-
los e loci, e em todas as populações  (Tabela 3). 
Comparando o intervalo de confiança a 95% de 
probabilidade das freqüências alélica de pólen 
e óvulo verificaram-se desvios de 5 a 18 alelos  
(populações de Piraí do Sul, e Lapa e Honório 
Serpa, respectivamente), em um total de 27. A 
análise conjunta de todas as populações apre-
sentou o maior número de desvios, com desvios 
em 81% dos alelos. Entre populações, a popu-
lação Piraí do Sul foi a que apresentou menos 
desvios  (19% dos alelos) e as populações Lapa 
e Honório Serpa o maior número de desvios  
(69% dos alelos).

As estimativas da taxa de cruzamento multi-
locus  (tm) variaram de 0,859 a 1,00, sendo que 
quatro populações apresentaram taxa de cruza-
mento igual a 1,00  (Piraí do Sul, Mandirituba, 
Lapa e Ituporanga-nativa) e as demais, apresenta-
ram diferenças significativas da unidade, a julgar 
pelo intervalo de confiança a 95% de significân-
cia. A taxa de cruzamento multilocus para o con-
junto das populações foi alta e estatisticamente 
diferente de um  (0,971 ± 0,0025)  (Tabela 4). 
Da mesma forma, as estimativas de taxa de cruza-
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mento unilocus (ts) foram altas e estatisticamen-
te diferentes de um. As diferenças entre a taxa de 
cruzamento multilocus e unilocus (tm-ts) variaram 
entre populações de 0,012 a 0,105, sendo que 
apenas a população Caçador, SC, não apresentou 
valor diferente de zero, considerando o intervalo 
de confiança a 95% de probabilidade.

O índice de fixação nas árvores maternas  
(Fm) não diferiu estatisticamente de zero em 
seis das nove populações  (0,000 ≤ Fm ≤ 0,004)  
(Tabela 4). Nas progênies, o índice de fixação  
(Fp) variou de -0,022 a 0,154, sendo significa-
tivo apenas nas populações Caçador  (0,108) e 
Ituporanga comercial (0,154). Em geral, o ín-
dice de fixação estimado nas árvores maternas 
foi menor do que o estimado para as progênies, 
sugerindo possível seleção contra homozigotos 
entre a fase de plântula e a fase adulta. Com ex-
ceção das populações Itararé e Piraí do Sul, que 
apresentaram índice de fixação nas progênies 
menores do que zero  (-0,002 e -0,022, respecti-
vamente), nas demais foram detectados meno-
res coeficientes de endogamia em equilíbrio de 
endogamia do que o calculado nas progênies, 
sugerindo que apenas parte da endogamia ob-
servada nas progênies foi gerada por autofecun-
dação e parte por cruzamentos entre parentes  
(Fp - Fs).

As estimativas de correlação de autofecunda-
ção  (rs) foram baixas, mas significativas, varian-
do entre populações de 0,013 a 0,310  (Tabela 
4). As estimativas de correlação de paternida-

de  (rp), foram significativamente diferentes de 
zero em todas as populações, variando de baixo  
(0,153) a alto  (0,695). Para o conjunto das po-
pulações, a correlação de paternidade foi alta, 
0,513. As estimativas do número médio de indi-
víduos polinizadores  (1/rp) foram baixas em to-
das as populações, variando de 1,44 a 6,54  (po-
pulações Caçador e Lapa, respectivamente). O 
coeficiente de coancestria entre plantas dentro 
de progênies foi maior do que o esperado em 
progênies de meios-irmãos, variando de 0,145  
(Lapa) a 0,440  (Caçador). O tamanho efetivo 
de variância foi menor do que o esperado em 
progênies originadas de uma população ideali-
zada  (4), com valores variando de 2,27  (Caça-
dor) a 3,46  (Lapa). 

As progênies de polinização livre de todas as 
populações foram constituídas por misturas de, 
no mínimo, meios-irmãos e irmãos-completos  
(populações Piraí do Sul, Mandiruba, Lapa e 
Ituporanga nativa). A população Lapa apresen-
tou características reprodutivas mais próximas às 
esperadas pelo modelo de cruzamentos aleató-
rios, com 15,3% de irmãos-completos e 84,7% 
de meios-irmãos; e a população Caçador apre-
sentou os maiores desvios no sistema de repro-
dução com 5,5% de irmãos de autofecundação, 
65,6% de irmãos-completos e 28,9% de meios-
irmãos. Na maioria das populações, aproxima-
damente a metade das progênies constituía-se 
de meios-irmãos e a outra metade irmãos-com-
pletos  (Figura 2).

Loci
Procedências

Itararé Piraí do 
Sul Mandirituba Lapa Honório 

Serpa Turvo Caçador Ituporanga 
nativa

Ituporanga 
comercial

Mr1/G6pdh1 0,859 0,020* 0,867 0,734 0,426 0,570 0,677 0,299 0,060
Mr1/Pgi2 0,031* 0,312 0,385 0,883 0,477 0,924 0,816 0,933 0,048*
Mr1/Mdh4 0,348 0,717 0,601 0,225 0,535 0,438 0,535 0,407 0,515
Mr1/Lap1 0,402 0,241 0,098 0,055 0,199 0,023* 0,999 0,201 0,569
Mr1/6pgdh2 0,828 0,366 0,336 0,382 0,978 0,729 0,387 0,662 0,621
Mr1/Idh1 0,638 0,697 0,643 0,531 0,057 0,845 0,304 0,465 0,153
G6pdh1/Pgi2 0,747 0,708 0,996 0,092 0,521 0,689 0,655 0,832 0,330
G6pdh1/Mdh4 0,828 0,870 0,742 0,509 0,802 0,079 0,833 0,198 0,415
G6pdh1/Lap 0,493 0,527 0,190 0,355 0,496 0,080 0,116 0,702 0,209
G6pdh1/6pgdh2 0,922 0,058 0,134 0,460 0,540 0,038* 0,518 0,717 0,483
G6pdh1/Idh1 0,002** 0,522 0,033* 0,703 0,962 0,951 0,249 0,428 0,159
Pgi2/Mdh4 0,725 0,857 0,370 0,811 0,886 0,258 0,055 0,954 0,157
Pgi2/Lap1 0,719 0,838 0,726 0,001** 0,995 0,353 0,467 0,875 0,951
Pgi2/6pgdh2 0,785 0,433 0,187 0,300 0,549 0,412 0,168 0,416 0,953
Pgi2/Idh1 0,055 0,367 0,426 0,402 0,696 0,265 0,130 0,237 0,780
Mdh4/Lap1 0,982 0,094 0,150 0,455 0,681 0,281 0,762 0,376 0,972
Mdh4/6pgdh2 0,056 0,123 0,937 0,097 0,446 0,538 0,621 0,887 0,308
Mdh4/Idh1 0,395 0,071 0,571 0,540 0,376 0,078 0,196 0,146 0,781
Lap1/6pgdh2 0,553 0,617 0,693 0,570 0,694 0,239 0,122 0,789 0,782
Lap1/Idh1 0,220 0,083 0,147 0,808 0,639 0,129 0,389 0,409 0,615
6pgdh2/Idh1 0,442 0,243 0,560 0,209 0,339 0,780 0,318 0,102 0,389

Tabela 2. Probabilidades de desequilíbrio ligação entre sete loci isoenzimáticos em nove procedências de M. scabrella.  
(Probabilities of disequilibrium between isozyme loci in nine M. scabrella populations)

* P<0,05 e **<0,01.
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Parâmetros Itararé Piraí do 
Sul Mandirituba Lapa Honório 

Serpa Turvo Caçador Ituporanga 
nativa

Ituporanga 
comercial Espécie

tm 0,949 
(0,002)

1,000 
(0)

1,000
(0)

1,000 
(0)

0,979 
(0,014)

0,859 
(0,032)

0,945 
(0,044)

1,000 
(0,010)

0,958 
(0,025)

0,971 
(0,002)

ts 0,877 
(0,003)

0,985 
(0,003)

0,923 
(0,013)

0,913 
(0,014)

0,917 
(0,021)

0,801 
(0,029)

0,933 
(0,031)

0,926 
(0,013)

0,853 
(0,036)

0,895 
(0,003)

tm-ts 0,072 
(0,018)

0,015 
(0,003)

0,077 
(0,013)

0,087 
(0,014)

0,062 
(0,014)

0,058 
(0,015)

0,012 
(0,024)

0,074 
(0,016)

0,105 
(0,029)

0,076 
(0,002)

rs 0,026 
(0,005)

0,109 
(0)

0,109 
(0)

0,113 
(0)

0,095 
(0,015)

0,013 
(0,006)

0,310 
(0,095)

0,107 
(0,006)

0,052 
(0,013)

0,091 
(0,005)

rp 0,521 
(0,059)

0,449 
(0,076)

0,477 
(0,063)

0,153 
(0,074)

0,244 
(0,087)

0,476 
(0,069)

0,694 
(0,078)

0,495 
(0,043)

0,529 
(0,072)

0,513 
(0,007)

1/rp 1,92 2,23 2,10 6,54 4,10 2,10 1,44 2,02 1,89 1,95

Fm
0 

(0)
0 

(0)
0 

(0)
0,004 

(0,001)
0,004 

(0)
0 

(0)
0 

(0)
0,004 

(0,001)
0 

(0)
0,012 

(0,001)
Fp -0,002 -0,022 0,026 0,042 0,078 0,138 0,108 0,034 0,154 0,080

Fs 0,026 0 0 0 0,011 0,071 0,028 0 0,021 0,015

Ftm-ts 0 0 0,026 0,042 0,067 0,068 0,081 0,034 0,133 0,065

�xy 0,197 0,181 0,185 0,145 0,160 0,207 0,220 0,188 0,197 0,196

Ne(v) 2,54 2,76 2,71 3,46 3,12 2,42 2,27 2,66 2,54 2,56

PIA= s 0,051 0 0 0 0,021 0,141 0,055 0 0,042 0,029

PIC= tmrp 0,494 0,449 0,477 0,153 0,239 0,409 0,656 0,495 0,507 0,498

PMI= tm(1-rp) 0,455 0,551 0,523 0,847 0,740 0,450 0,289 0,505 0,451 0,473

Tabela 4. Estimativa de parâmetros do sistema de reprodução em populações de M. scabrella. (Mating system pa-
rameters in M. scabrella populations)

tm - Taxa de cruzamento multilocus; ts - Taxa de cruzamento unilocus; tm-ts - Diferença entre a taxa de cruzamento multilocus e unilocus; rs - Cor-
relação de autofecundação; rp - Correlação de paternidade; 1/rp - Número médio de indivíduos polinizadores; Fm - Índice de fixação nas árvores 
maternas; Fp - Índice de fixação nas progênies; Fs - Coeficiente de endogamia esperado pela autofecundação; Ftm-ts - Coeficiente de endogamia 
esperado pelo cruzamento entre indivíduos aparentados; �xy - Coeficiente médio de coancestria entre plantas dentro de progênies; Ne(v) - Tamanho 
efetivo de variância; PIA - Proporção de irmão de autofecundação; PIC - Proporção de irmãos-completos; PMI - Proporção de meios-irmãos.

Figura 2. Distribuição da proporção de irmãos de autofecundação – PIA (), irmãos-completos – PIC (), e meios-
irmãos – PMI (), em nove populações e média para a espécie M. scabrella. (Distribution of selfing-sibs – PIA (), full-
sibs – PIC (), and half-sibs – PMI (), proportions in progenies of nine M. scabrella populations and average values)
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DISCUSSÃO

Uma das pressuposições básicas do modelo 
misto de reprodução é a ausência de associação 
ou ligação entre alelos de diferentes loci. A pre-
sença de desequilíbrio de ligação enviesa a esti-
mativa de parâmetros do sistema de reprodução 
por incluir nas análises informações tendencio-
sas. O teste de desequilíbrio de ligação  (Tabela 
2) detectou poucos indícios de ligação entre os 
loci isoenzimáticos avaliados em M. scabrella, 
sendo que na maioria das vezes, os desvios fo-
ram fracos, de forma que se acredita que tais 
desvios causem poucos efeitos nas estimativas 
multilocus de cruzamento. Assim, para o estudo 
do sistema de reprodução não foi excluído ne-
nhum dos loci avaliados em M. scabrella.

Foram detectadas diferenças significativas 
nas freqüências de pólen e óvulo em todas as 
populações  (Tabela 3). O modelo misto assu-
me que as progênies resultam de uma mistura 
de autofecundação e cruzamento e o modelo 
de cruzamentos correlacionados assume que a 
parte originada de cruzamentos foi gerada parte 
por cruzamentos aleatórios e parte por cruza-
mentos biparentais. O modelo de reprodução 
misto de Ritland e Jain  (1981) pressupõe qua-
tro condições: i) a probabilidade de um indiví-
duo qualquer da população cruzar independe 
de seu genótipo; ii) que os alelos de diferentes 
loci segregam independentemente; iii) que o 
conjunto de pólen é homogêneo para o cruza-
mento com qualquer genótipo da população; 
vi) ausência de seleção entre o período de fer-
tilização e a avaliação da isoenzimas. Desvios 
nas freqüências alélicas do pólen e dos óvulos 
em espécies monóicas como M. scabrella podem 
ser causados pela imigração de pólen de fora 
da população, assincronismo no florescimento, 
comportamento dos polinizadores visitando ár-
vores de forma não aleatória, cruzamentos entre 
indivíduos aparentados e autofecundações. Em-
bora a homogeneidade nas freqüências alélicas 
do pólen e dos óvulos seja uma das pressuposi-
ções básicas do modelo de cruzamentos mistos 
de Ritland e Jain  (1981), desvios neste sentido, 
abrem a oportunidade de se estudar outras face-
tas do sistema de reprodução, como cruzamen-
tos biparentais e endogâmicos. Ainda segundo 
Ritland e Jain  (1981), desvios na pressuposição 
da homogeneidade nas freqüências alélicas do 
pólen e dos óvulos têm poucos efeitos nas esti-
mativas da taxa de cruzamento multilocus.

De acordo com as estimativas da taxa de 

cruzamento multilocus (tm), M. scabrella é uma 
espécie de sistema misto, com predomínio de 
cruzamentos  (Tabela 4). As estimativas da taxa 
de cruzamento multilocus variaram entre popu-
lações de 0,859 a 1,00, sendo que, conforme o 
intervalo de confiança a 95% de probabilidade, 
quatro populações apresentaram taxa de cruza-
mento igual a 1,00  (Piraí do Sul, Mandirituba, 
Lapa e Ituporanga nativa) e cinco populações 
apresentaram taxa de cruzamento significati-
vamente diferente da unidade. A taxa de cruza-
mento médio para a espécie foi igualmente alta  
(0,971 ± 0,0025), mas estatisticamente diferen-
te de um. Comparando estes resultados com a 
estimativa média da taxa de cruzamento mul-
tilocus calculado por Sebbenn  (2001) para 49 
espécies arbóreas tropicais  (0,880), verifica-se 
que M. scabrella se reproduz com maior taxa de 
cruzamento que a média das espécies arbóreas 
tropicais.

Altas taxas de cruzamento favorecem a recom-
binação e a redução da endogamia. Contudo, é 
possível que a taxa de cruzamento estimada para 
as populações de M. scabrella esteja superesti-
mada, devido à possível ocorrência de seleção 
contra homozigotos entre a fase de fertilização 
e a fase de avaliação das progênies, reduzindo a 
estimativa da taxa de autofecundação e, conse-
qüentemente, aumentando a estimativa da taxa 
de cruzamento multilocus. Como as progênies 
avaliadas tinham mais de seis meses de idade 
e passaram por diferentes condições ambientais  
(viveiro e plantio no campo) é possível que par-
te das progênies com endogamia possa ter mor-
rido ou tenha sido eliminada durante o preparo 
das mudas e plantio, de forma que o material 
avaliado possa ter sido originado predominan-
temente de cruzamento, gerando maiores esti-
mativas da taxa de cruzamento.

A taxa de cruzamento entre indivíduos apa-
rentados (tm-ts) variou entre populações de 0,012 
a 0,105, sendo que apenas a estimativa obtida 
para a população Caçador não difere estatisti-
camente de zero. Tais resultados indicam que 
ocorreram cruzamentos entre indivíduos pa-
rentes dentro das populações, e existe possível 
estrutura genética espacial. A espécie disper-
sa suas sementes por autocoria  (CARVALHO, 
1994), portanto, grande parte das sementes é 
depositada nas vizinhanças da árvore materna, 
favorecendo a formação de estrutura genética 
espacial. A estrutura genética espacial pode, por 
sua vez, favorecer a ocorrência de cruzamentos 
entre parentes, gerando endogamia biparental 
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na descendência  (progênies). Comparando 
o coeficiente de endogamia obtido da taxa de 
autofecundação (Fs) com o obtido do cruza-
mento entre parentes (Ftm-ts), verifica-se que na 
maioria das populações, a maior parte da endo-
gamia observada nas progênies foi gerada pelo 
cruzamento entre parentes. Como o coeficiente 
de endogamia em uma geração corresponde ao 
coeficiente de coancestria da precedente geração  
(LINDGREN et al., 1997), observada a magni-
tude do coeficiente de endogamia gerado pelo 
cruzamento entre parentes, pode-se pressupor 
que a coancestria na população Ituporanga co-
mercial está próxima da esperada em progênies 
de meios-irmãos, ou seja, que o plantio foi re-
alizado a partir de sementes de poucas árvores. 
Nas populações Lapa, Honório Serpa, Turvo, 
Caçador e Ituporanga comercial a magnitude do 
coeficiente de endogamia sugere que a coances-
tria encontra-se entre primos de segundo grau  
(0,031) e primos de primeiro grau  (0,0625). O 
estudo detalhado da estrutura genética espacial 
das populações de M. scabrella, usando análise 
de autocorrelação genética espacial e marcado-
res genéticos, pode desvendar essa hipótese.

A estimativa de correlação de autofecunda-
ção foi baixa  (0,013 ≤ rs ≤ 0,310), porém signifi-
cativa, indicando que, em algumas populações, 
existe a tendência de algumas progênies deixa-
rem mais descendentes por autofecundação do 
que outras, possivelmente devido à variação na 
auto-incompatibilidade entre árvores dentro 
das populações. Aparentemente, a população 
Caçador apresenta maior variação entre árvores 
na auto-incompatibilidade (rs = 0,310).

A estimativa de correlação de paternidade  
(rp) variou de média  (0,153 ± 0,074 na popu-
lação Lapa, PR), a alta  (0,694 ± 0,078 na po-
pulação Caçador, SC), evidenciando que gran-
de proporção das progênies foram geradas por 
cruzamentos biparentais e são parentes no grau 
de irmãos completos. A proporção estimada de 
irmãos-completos variou entre populações de 
0,153  (Lapa) a 0,656  (Caçador). Tais resulta-
dos também revelam que o número efetivo mé-
dio de árvores polinizando é restrito. O número 
médio de indivíduos polinizadores (1/rs) variou 
de 1,44 a 6,54  (populações Caçador e Lapa, res-
pectivamente). De forma geral, esses resultados 
são melhor observados na Figura 2, onde são 
dadas as proporções de irmãos de autofecun-
dação (PIA), de irmãos completos (PIC), e de 
meios-irmão (PMI). A população que apresen-
tou menor número de parentais envolvidos nos 

cruzamentos  (Caçador, SC) também foi a que 
obteve maior proporção de irmãos-completos. 
Por outro lado, a população de Lapa  (PR), além 
de não apresentar irmãos por autofecundação, 
tem a menor porcentagem de irmãos-comple-
tos e o maior número efetivo de polinizadores  
(6,54). Assim, não é possível assumir que pro-
gênies coletadas de polinização aberta de popu-
lações de M. scabrella sejam verdadeiros meios-
irmãos. Conseqüentemente, o uso do modelo 
aleatório de reprodução, que assume que pro-
gênies de polinização aberta são meios-irmãos, 
para estimativa de parâmetros genéticos e coleta 
de sementes para programas de melhoramento, 
conservação genética e recuperação ambiental, 
pode gerar fortes superestimativas na variância 
genética aditiva e parâmetros afins, como herda-
bilidades, valores genéticos e ganhos na seleção, 
bem como requer maior tamanho amostral do 
que seria necessário coletar de populações de 
espécies que se reproduzem com características 
próximas às espécies panmíticas.

Em espécies arbóreas tropicais, estudos do 
sistema de reprodução baseados em marcadores 
genéticos e nos modelos misto de reprodução 
e cruzamentos correlacionados vêm revelando 
que a ocorrência de cruzamentos não aleatórios 
são, aparentemente, comuns em tais espécies. 
Por exemplo, em Eucalyptus marginata (MILLAR 
et al., 2000) a estimativa da correlação de pater-
nidade variou entre populações de 0,53 a 0,92; 
em Cariniana legalis  (Mart.) Ktze  (SEBBENN et 
al., 2000), variou de 0,212 a 0,324; em Dryola-
nops aromatica Gaertn.  (LEE, 2000), variou de 
0,107 a 0,428; em Eucalyptus camaldulensis Deh-
nh  (BUTCHER e WILLIANS, 2002), variou de 
0,079 a 0,365; em Enterolobium cyclocarpum Jacq.  
(ROCHA e AGUILAR, 2001), variou de 0,174 a 
0,462; em Caryocar brasiliense Camb.  (Dougl. 
ex Forbes)  (COLLEVATTI et al., 2001) variou de 
0,042 a 0,205; e, em Pachira quinata  (Jacq.) Al-
verson  (FUCHS et al., 2003), variou de 0,470 a 
0,777. Portanto, a coleta de sementes de polini-
zação aberta de espécies arbóreas tropicais para 
fins de melhoramento e conservação genética e 
para reflorestamentos ambientais deve levar em 
conta a existência de mistura de diversos tipos 
de parentesco dentro das progênies.

Os índices de fixação nas árvores maternas  
(Fm) não diferiram estatisticamente de zero em 
seis das nove populações estudadas. Nas demais 
populações os valores são considerados baixos  
(máximo 0,012). Por sua vez, com exceção das 
populações Itararé e Piraí do Sul, que apresenta-
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ram índices de fixação nas progênies negativos, 
mas não significativos, as demais populações 
apresentaram índice de fixação maior do que o 
estimado para as árvores adultas  (variando de 
0,026 a 0,154), sugerindo a existência de seleção 
contra homozigotos entre a fase de plântulas e 
a fase adulta. Este fenômeno tem sido relatado 
em diversos estudos comparando diferentes 
gerações em espécies arbóreas tropicais  (LEE 
et al., 2000; SEBBENN et al., 2000; SEBBENN, 
2001; SEOANE et al., 2001; SOUZA et al, 2003; 
ALVES et al., 2003)

O coeficiente médio de coancestria entre 
plantas dentro de progênies (�xy), apresentou 
valores acima do esperado em progênies de 
meios-irmãos  (0,125) em todas as popula-
ções avaliadas, com valores variando de 0,145  
(Lapa) a 0,220  (Caçador). Portanto, as coances-
trias estimadas foram de 14% a 43% superiores 
as esperadas em progênies de meios-irmãos. Na 
maioria das populações o valor encontrado esta-
va mais próximo do esperado para progênies de 
irmãos-completos  (0,250). Comparando o coe-
ficiente de coancestria estimado para o conjunto 
das populações  (0,196), com o estimado para 
a média de 24 espécies folhosas polinizadas por 
animais, assumindo ausência de endogamia e 
parentesco na geração parental, 0,204 ± 0,009  
(SEBBENN, 2002), verifica-se que a coancestria 
de M. scabrella se encontra dentro do padrão ob-
servado para outras espécies arbóreas, reforçan-
do a hipótese de que progênies de polinização 
aberta de tais espécies divergem do modelo ale-
atório de reprodução.

O coeficiente de coancestria entre plantas, 
dentro de progênies, é um parâmetro importan-
te a ser conhecido em programas de melhora-
mento genético. A avaliação da herança de carac-
teres quantitativos em progênies de polinização 
aberta de espécies com coeficiente de coancestria 
maior do que o esperado em progênies de meios-
irmãos requer modelos específicos como, por 
exemplo, o descrito por Ritland  (1989). A vari-
ância genética entre progênies de meios-irmãos 
de populações sem endogamia e parentesco es-
tima ¼ de variância genética aditiva  (σ2

p=¼σ2
A)  

(NAMKOONG, 1966; SQUILLACE, 1974). O 
termo ¼ (0,25) corresponde ao coeficiente de pa-
rentesco entre plantas dentro de progênies  (rxy), 
que em espécies diplóides corresponde ao dobro 
do coeficiente de coancestria  (rxy = 2�xy ). Assim, 
pode-se estimar a variância genética aditiva 
entre progênies diretamente do coeficiente de 
coancestria, �2

A=σ2
p/2�xy. Portanto, consideran-

do o conjunto das populações de M. scabrella, a 
variância genética aditiva deve ser estimada por 
�2

A=σ2
p/0,394, e não por �2

A=σ2
p/0,250.

O tamanho efetivo de variância mede a re-
presentatividade genética de uma população 
a partir de suas progênies e é uma medida de 
grande valor para o monitoramento do poten-
cial evolutivo de populações em programas de 
melhoramento e conservação genética. O ta-
manho efetivo de variância de uma população 
idealizada  (tamanho infinito, cruzamentos ale-
atórios, ausência de seleção, mutação e migra-
ção) corresponde a quatro (Ne(v)=4). Contudo, 
desvios das pressuposições que caracterizam a 
população idealizada causam reduções no ta-
manho efetivo de variância. Nas populações de 
M. scabrella, o tamanho efetivo de variância foi 
sempre inferior ao esperado em progênies da 
população idealizada, com valores variando de 
2,27 a 3,46, ou seja, o tamanho efetivo de va-
riância atingiu valores de 43% a 14% inferior 
ao esperado em populações panmíticas. Isto 
implica que maiores tamanhos amostrais serão 
necessários para a manutenção da variabilidade 
genética em programas de melhoramento e con-
servação genética.

Por exemplo, com base em Sebbenn  (2002; 
2003) é possível estimar o número de progênies 
necessárias para a conservação genética ou iní-
cio de um programa de melhoramento genético, 
ou ainda, o número de árvores matrizes que de-
vem ter suas sementes coletadas para programas 
de reflorestamento ambiental. No caso de se 
iniciar um programa de melhoramento genéti-
co de longo prazo para M. scabrella, usando uma 
população base com tamanho efetivo de 150, 
o número de árvores para a coleta de semen-
tes ou o número de progênies necessárias para 
iniciar o programa seria obtido substituindo o 
valor do tamanho efetivo requerido  (150) e o 
tamanho efetivo médio de variância estimado 
para o conjunto das populações na expressão  
m=Ne(referência)/Ne(v) (SEBBENN, 2002, 2003), resul-
tando em 59. Portanto esse seria o número de 
árvores matrizes necessárias para se coletar se-
mentes, ou seja, iniciar o programa de melhora-
mento com pelo menos 59 progênies.

CONCLUSÕES

• M. scabrella reproduz-se por sistema misto de 
reprodução, com predomínio de cruzamentos;
• Parte dos cruzamentos nas populações de M. 
scabrella ocorre entre indivíduos aparentados;
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• Progênies de polinização aberta de M. scabrella 
podem ser compostas por misturas de irmãos de 
autofecundação, meios-irmãos e irmãos-com-
pletos;
• A avaliação da herança de caracteres quantita-
tivos em testes de progênies de M. scabrella ba-
seados em progênies de polinização aberta deve 
ser realizada utilizando modelos que acomo-
dem desvios da pressuposição de cruzamentos 
aleatórios;
• Aparentemente, existe forte seleção contra in-
divíduos endogâmicos entre a fase de plântulas 
e a fase adulta.
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