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(L.) B. considerando diferentes estádios de vida
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Trema micrantha (L.) B. for different life stages
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RESUMO: Espécies do primeiro estágio sucessional possuem características ecológicas 
próprias resultantes da existência de banco de sementes e da longa distância de dispersão 
de suas sementes. Este trabalho visou quantificar e comparar a distribuição da diversidade 
genética presente nos diferentes estádios de vida (sementes do solo, progênies e árvores do 
dossel) em uma população natural da espécie pioneira Trema micrantha (Ulmaceae), aval-
iando o banco de sementes como um potencial tampão gênico para a espécie. Amostraram-
se folhas de 69 árvores do dossel, de plântulas de 10 progênies, além de 100 plântulas obti-
das a partir do banco de sementes do solo. A coleta de solo foi realizada em cinco clareiras, 
das quais foram amostradas as árvores do dossel, escolhidas ao acaso na Reserva Florestal 
Mata de Santa Genebra, um fragmento com 252 ha de floresta tropical semidecídua, no 
município de Campinas, SP. A diversidade genética foi avaliada por polimorfismo isoenz-
imático. Os resultados revelaram alta diversidade genética na população. As estimativas 
para o índice de fixação e divergência genética entre subpopulações obtidas nos diferentes 
estádios de vida sugerem significativas proporções de cruzamentos endogâmicos, acirrada 
competição nas etapas de germinação e desenvolvimento das plântulas altamente hetero-
zigotas e importante participação dos agentes dispersores de sementes na realização do 
fluxo gênico intra e interpopulacional.

PALAVRAS-CHAVE: Sucessão florestal, Diversidade genética, Isoenzimas, Banco de se-
mentes

ABSTRACT: Species of the first successional level present ecological characteristics result-
ant from the seed bank existence and from the long distance dispersal of its seeds. This work 
aimed to quantify and to compare the genetic diversity distribution in the different life stages 
(soil seeds, progeny and adults plants from the dossel) in a natural population of the tropical 
pioneer tree Trema micrantha (Ulmaceae), evaluating the seed bank as a potential genetic 
buffer for this species. Leaves of 69 trees and of seedlings of 10 progenies, and from 100 
seedlings from the soil seeds were sampled. The soil collection was performed in five natural 
gaps in the Reserva Florestal de Santa Genebra, a fragment with 252 ha of decidual tropical 
forest, in Campinas, São Paulo State-Brazil. The genetic diversity was evaluated for allozyme 
variation. The results revealed high genetic diversity in the population. The fixation indices 
and the genetic differentiation estimates among different life stages suggested significant 
proportions of inbreeding in the mating system, competition during seed germination and 
seedling development with selection favoring heterozygosity and important participation of 
the seed dispersor agents in the achievement of the intrapopulation gene flow.
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INTRODUÇÃO

Espécies do primeiro estágio sucessional, co-
nhecidas como pioneiras, são consideradas pos-
suidoras de características próprias de extinção 

local e recolonização, podendo resultar no au-
mento do fluxo gênico e redução da diferenciação 
genética entre populações (Slatkin, 1985; Slatkin, 
1987). A existência de banco de sementes e a 
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longa distância de dispersão de pólen e sementes 
apresentam importantes conseqüências genéticas 
e ecológicas para estas espécies. Exemplo destas 
é a possibilidade do banco de semente agir como 
tampão gênico, sendo capaz de repor a diversi-
dade genética perdida pela população do dossel, 
fazendo a dispersão de sementes e pólen reduzir 
a distância genética entre populações geografica-
mente distantes (Alvarez-Buylla e Garay, 1994). 
Estudos teóricos resultaram em modelos primei-
ramente desenvolvidos para espécies anuais e 
poucos estudos empíricos comparam a estrutura 
genética de bancos de sementes com outros es-
tádios de vida (Tonsor et al., 1993; Alvarez-Buylla 
e Garay, 1994; Alvarez-Buylla et al., 1996).

O banco de sementes é caracterizado como a 
quantidade de sementes existente numa determi-
nada área de solo, num dado momento. Ele é en-
tendido como um sistema dinâmico, com entrada 
de sementes via dispersão e chuva de sementes 
e saída por predação, doenças ou germinação. O 
balanço entre estes processos é que determina 
a taxa de renovação do banco de sementes num 
determinado local (Hyatt e Casper, 2000).

Funções ecológicas têm sido propostas para 
as sementes sobreviventes por longos períodos 
no banco de sementes. Elas podem agir como 
uma reserva de propágulos, tornando o banco de 
sementes com potencial para reduzir a probabi-
lidade de extinção de populações (Cohen, 1966; 
Venable e Brown, 1988). Como o banco de se-
mentes contém alelos que podem estar presen-
tes em diferentes freqüências em relação à po-
pulação sobre o solo, o banco de sementes pode 
afetar a taxa de evolução ou mudar a estrutura 
genética da população de árvores do dossel (Le-
vin, 1990). Característico de espécies especializa-
das em clareiras, o banco de sementes pode fa-
cilitar a coexistência de espécies potencialmente 
competitivas (Pake e Venable, 1995). Finalmente, 
ele pode perfeitamente ser o principal recurso da 
comunidade de plantas seguindo mudanças am-
bientais, tais como queda de árvores, restauração 
de área alterada e mesmo queimadas, todos com 
potencial para acionar a germinação de sementes 
dormentes (Hyatt e Casper, 2000). Sobretudo, 
tais funções dependem da persistência das se-
mentes no solo.

Dessa forma, estreitas relações parecem exis-
tir entre o banco de sementes no solo e a evolu-
ção e dinâmica genética da população de plantas 
da mesma espécie. No entanto, muitas questões 
ainda permanecem sem respostas. Percebe-se 
que a similaridade genética do banco de semen-
tes com a população de árvores do dossel de-
pende de uma complexa relação entre o sistema 
reprodutivo, distância de dispersão de sementes, 
padrão espacial e temporal de seleção, variação 
na sobrevivência e fecundidade. Estes são fato-
res que afetam a longevidade das sementes nos 
bancos de sementes e da proporção de mudas 
resultantes da germinação de sementes do banco 
persistente no solo em relação àquelas origina-
das do último evento reprodutivo (Tonsor et al., 
1993). 

Obviamente, o entendimento das mudan-
ças entre as populações do banco de sementes 
e das plantas reprodutivas depende de um vasto 
conjunto de informações ecológicas e genéticas 
sobre a espécie de interesse. O conhecimento 
da distribuição da diversidade genética, ao longo 
de diferentes estádios de vida na mesma popula-
ção, torna-se muito útil para o entendimento das 
forças evolucionárias na estruturação genética da 
espécie. Considerando modelos de simulação, a 
dispersão das sementes diminui a estrutura gené-
tica espacial encontrada entre as plantas produ-
toras das sementes (Rohlf e Schnell, 1971; Turner 
et al., 1982). No entanto, é necessário considerar 
que o mecanismo de polinização, a densidade 
de adultos, a presença do banco de sementes e 
a seleção microambiental também participam da 
estruturação genética populacional, devendo ser 
diferente para diferentes espécies de plantas.

Sob esse aspecto, realizando-se a amostra-
gem em clareiras e obtendo-se as estimativas 
dos parâmetros de diversidade genética intra e 
interpopulacional para diferentes estádios de 
vida, espera-se que a importância da dispersão 
de sementes para a espécie se manifeste através 
da diminuição da diversidade genética interpo-
pulacional estimada para sementes do banco em 
relação às progênies e árvores do dossel. Por 
outro lado, a permanência de semente no ban-
co de solo, por sucessivos eventos reprodutivos, 
também pode ser responsável pela diminuição da 
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estrutura genética espacial no banco de semen-
tes. Se existir um favorecimento de genótipos em 
diferentes clareiras (seleção microambiental), es-
pera-se obter estimativa interpopulacional maior 
para a população do dossel em relação ao banco 
de sementes do solo. Além disso, se genótipos 
heterozigotos trouxerem vantagens competitivas 
serão verificados menores níveis de endogamia 
na população de árvores do dossel. 

Diante de tais considerações, este trabalho 
foi desenvolvido com o objetivo de quantificar e 
entender a estruturação genética na população 
de plantas amostradas no dossel da floresta, na 
população de progênies e também na população 
de sementes presente no banco de solo, para a 
espécie pioneira Trema micrantha. 

MATERIAL E MÉTODOS

A diversidade genética foi avaliada através 
do polimorfismo de isoenzimas e os resultados 
foram avaliados quanto à influência dos agentes 
dispersores, da demografia associada às clareiras 
e quanto à participação do banco de sementes 
na manutenção da diversidade genética na popu-
lação.

Espécie estudada
Neste estudo, foram amostradas subpopula-

ções da espécie pioneira Trema micrantha (L.)B., 
Ulmaceae. Esta espécie ocorre em praticamente 
todos os tipos de formações florestais e é uma 
das primeiras a se estabelecer em clareiras e áre-
as abandonadas, a partir do banco de sementes 
do solo (Lorenzi, 1992; Durigan et al., 2002). Está 
presente entre as latitudes 300N (Estados Uni-
dos) e 300S (Brasil) e é classificada como herma-
frodita críptica por possuir indivíduos variando de 
monóicos a dióicos (Torres, 1996). Suas flores são 
unissexuais ou bissexuais andrógenas, polinizadas 
principalmente pelo vento e a dispersão das suas 
sementes é por zoocoria, envolvendo grande di-
versidade de aves (Carvalho, 1994). 

Locais de estudo
A amostragem foi realizada na Reserva Flores-

tal Mata de Santa Genebra (RMSG), a qual possui 
251,8 ha de floresta tropical estacional semidecí-

dua, localizada nas coordenadas 22º 49’ S e 47º 
06’ W, no município de Campinas, SP. Ao longo 
de sua área levemente ondulada, com altitudes 
variando de 580 a 610 m, verifica-se um mosaico 
de vegetação em que várias fases sucessionais são  
encontradas. Ocorrem tanto áreas com floresta 
preservada, formando um dossel contínuo de 15 
a 18 metros de altura com espécies emergentes 
de até 25 m, como áreas muito perturbadas ocu-
padas por espécies de estágio sucessional inicial 
(Leitão Filho, 1995). Neste fragmento, além dos 
processos naturais que estimulam a regeneração, 
ocorreram perturbações antrópicas como quei-
madas, extração seletiva de madeiras e retirada 
de lenha.

Amostragem

Banco de sementes do solo
Na RMSG, foram localizadas cinco áreas com 

ocorrência de T. micrantha. Dentre estas, três 
corresponderam a grandes clareiras abertas, pro-
vavelmente por retirada de madeira e ocorrência 
de incêndio. As outras duas coincidem com áre-
as menos perturbadas, com vegetação arbustiva 
predominante e as clareiras se devem à abertura 
de estreitas estradas de acesso.

Foram coletadas 100 amostras da camada 
superior do solo (50x50 cm, com 5 cm de pro-
fundidade) em janeiro de 2001, utilizando-se um 
gabarito de madeira nas dimensões desejadas 
(0,5 x 0,5 m). Considerando a camada de liteira, 
as amostras foram coletadas ao acaso, sendo vin-
te pontos de coleta para representar cada uma 
das cinco referidas áreas deste fragmento. O solo 
amostrado foi acondicionado em sacos de polie-
tileno com identificação referente e transportado 
para o viveiro de espécies florestais do Depar-
tamento de Ciências Florestais da ESALQ/USP. 
O solo foi distribuído aleatoriamente em esqua-
dria de madeira constituindo canteiros, onde foi 
monitorado e irrigado diariamente. Os canteiros 
foram montados sobre lona plástica preta, de for-
ma que cada amostra do solo foi transferida para 
um espaço com as mesmas dimensões. 

Todas as 1054 plântulas de T. micrantha que 
regeneraram do banco foram envolvidas em pa-
pel alumínio, identificadas quanto ao quadrante 
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referente, imersas em nitrogênio líquido e levadas 
para armazenamento em freezer a 80oC negati-
vos. Armazenadas desta forma, 100 plântulas, sen-
do 20 obtidas ao acaso dentro das cinco clareiras, 
foram utilizadas para as análises em laboratório.

Árvores do dossel
Foram coletadas folhas jovens de 69 plantas 

de T. micrantha existentes naquelas mesmas cla-
reiras e transportadas para análise genética em la-
boratório. As amostras permaneceram em caixa 
de isopor contendo gelo e foram processadas no 
Laboratório de Genética e Reprodução de Espé-
cies Arbóreas (LARGEA), na ESALQ/USP.

Progênies
Frutos de T. micrantha foram coletados de 

10 árvores individualmente e levados ao labora-
tório de sementes de espécies florestais do De-
partamento de Ciências Florestais, ESALQ-USP, 
onde foram lavados com auxílio de uma peneira. 
As sementes (diásporos) receberam tratamento 
para acelerar a germinação (Torres, 1996), fo-
ram dispostas sobre papel de germinação, dentro 
de caixas de gerbox e mantidas em germinador. 
No germinador, foram submetidas às condições 
de fototropismo com 8 horas de escuro e 16 de 
luz, e à temperatura alternada de 30oC sob luz 
e 20oC quando em escuro. As plântulas foram 
repicadas para substrato e transferidas para casa 
de vegetação, onde foram mantidas até as análi-
ses de isoenzimas. A população de progênies foi 
representada por dez progênies, com dez indiví-
duos cada.

Protocolos
Previamente à aplicação da técnica de eletro-

forese horizontal de isoenzimas, testou-se quatro 
sistemas tampão gel/eletrodo, combinados com 
32 sistemas enzimáticos, para as plântulas e tam-
bém para as árvores do dossel. Durante a extra-
ção, utilizou-se o tampão 1 citado em Alfenas et 
al. (1991). Todo o procedimento utilizado duran-
te a aplicação da técnica seguiu as indicações dos 
mesmos autores.

Feita a seleção, as enzimas foram extraídas 
das plântulas de T. micrantha referentes às progê-

nies e banco de sementes, e submetidas para re-
velação da glutamato oxaloacetato transaminase 
(GOT, EC-2.6.1.1), diaforase (DIA, EC-1.8.1.4), 
glucose-6-fosfodesidrogenase (G6PDH-1.1.1.49), 
isocitrato desidrogenase (IDH, EC-1.1.1.42), glu-
cose desidrogenase (GDH, EC-1.1.1.47), malato 
desidrogenase (MDH, EC-1.1.1.37), xiquimato 
desidrogease (SKDH, EC-1.1.1.25) e fosfogluco 
isomerase (PGI, EC-5.3.1.9). Durante a eletrofo-
rese, as enzimas IDH, GDH, MDH e SKDH apre-
sentaram melhor padrão de revelação e resolução 
sob o sistema tampão gel/eletrodo desenvolvido 
por Clayton e Tretiak (1972), que é citado com 
algumas modificações em Alfenas et al. (1991), 
como sistema 8. Para as outras enzimas (GOT, 
G6PDH, DIA e PGI), optou-se pelo sistema tam-
pão gel/eletrodo desenvolvido por Hakim-Elahi 
(1980), citado por aqueles autores como sistema 
25. Da interpretação dos zimogramas, foram ob-
tidos genótipos a partir de nove locos isoenzimá-
ticos polimórficos, somando-se 20 alelos. 

Para as árvores do dossel, revelaram-se as en-
zimas malato desidrogenase (MDH, EC-1.1.1.37), 
glucose desidrogenase (GDH, EC-1.1.1.47), 
xiquimato desidrogease (SKDH, EC-1.1.1.25), 
NADH-desidrogenase (NADHDH, EC-1.6.99.3), 
diaforase (DIA, EC-1.8.1.4), menadiona reduta-
se (MR, EC-1.6.99.2), isocitrato desidrogenase 
(IDH, EC-1.1.1.42) e glutamato oxaloacetato 
transaminase (GOT, EC-2.6.1.1). A eletroforese 
foi realizada sob o sistema tampão gel/eletrodo 
número 25, citado em Alfenas et al. (1991). Nesta 
etapa, somaram-se oito locos polimórficos, num 
total de 20 alelos.

Análises estatísticas
A caracterização da diversidade genética exis-

tente nas clareiras foi realizada baseando-se nos 
genótipos dos locos polimórficos para cada um 
dos três estádios de ciclo de vida amostrados. Os 
parâmetros de diversidade genética intrapopula-
cional utilizados foram: heterozigosidade espera-
da sob condições de Equilíbrio de Hardy-Wein-
berg (Ĥe), heterozigosidade observada (Ĥo) e o 
índice de fixação ( f̂ ).

A estrutura genética foi estudada pela análise 
da variância das freqüências gênicas (Weir, 1996) 



180  Estrutura genética de pau-pólvora

quando se considerou as cinco clareiras dentro 
da RMSG como populações. Apenas para as pro-
gênies não se distinguiu sua coleta por clareira, 
considerando-se cada progênie separadamen-
te. Os parâmetros estimados foram: índice de 
fixação médio dentro da população ( f̂ ); índice 
de fixação total da população ( θ̂ p) e divergência 
genética entre populações (F̂ ). Para verificar se 
as estimativas médias destes parâmetros eram 
diferentes de zero, estimou-se o intervalo de 
confiança a 95% de probabilidade pelo método 
de reamostragem bootstrap, utilizando-se 1.000 
repetições sobre locos. As análises de variância 
descritas acima, os bootstraps, bem como as 
estimativas de diversidade genética intrapopula-
cional, foram obtidos com o auxílio do programa 
GDA de Lewis e Zaykin (2000).

Comparações entre estádios de vida

Baseando-se na caracterização genética re-
alizada para populações de árvores do dossel, 
progênies e de sementes do banco do solo, com-
parou-se a diversidade genética existente e sua 
distribuição nos três estádios de vida. Além disto, 
analisou-se a distribuição das freqüências alélicas 
nos locos para verificar a existência de diferenças 
significativas entre as populações destes estádios. 
Para tanto, utilizaram-se apenas os seis locos iso-
enzimáticos comuns aos diferentes estágios, sen-
do eles: Got, Dia-2, Idh, Gdh-2, Mdh-2 e Skdh, os 
quais somam 15 alelos.

O teste para verificar a existência de diferen-
ças nas freqüências alélicas entre as populações 
dos diferentes estádios de vida (árvores do dos-
sel, plântulas do solo e de progênies) foi realizado 
através do programa TFPGA, desenvolvido por 
Miller (1997). Realizaram-se comparações entre 
as populações e se testou a hipótese de que a 
distribuição dos alelos é idêntica nas gerações. A 
metodologia utilizada para a análise foi descrita 
por Raymond e Rousset (1995) e o procedimento 
assume que os dados provenientes de cada loco 
são independentes entre si. Foram utilizadas 10 
baterias de testes, com 2.000 permutações por 
bateria, quando se realizaram comparações entre 
as populações dos diferentes estádios de vida.

RESULTADOS

Como se pode observar na Tabela 1, ocor-
rem variações nas freqüências alélicas dos locos 
analisados entre os estádios de vida. Para o loco 
Got apenas o alelo c não ocorre nos três estádios 
de vida amostrados, estando presente apenas nas 
progênies produzidas no período. Neste loco, o 
alelo b é bastante freqüente nas progênies en-
quanto é o alelo a o mais freqüente na população 
do dossel e no banco de sementes.

Locos Alelos Dossel Progênies Banco
Got a 0,637 0,091 0,652

b 0,363 0,719 0,348
c 0,000 0,189 0,000

Dia-2 a 0,405 0,268 0,326
b 0,349 0,708 0,623
c 0,246 0,024 0,050

Idh a 0,177 0,149 0,193
b 0,823 0,851 0,807

Gdh-2 a 0,934 0,940 0,910
b 0,066 0,060 0,090

Mdh-2 a 0,008 0,798 0,276
b 0,946 0,143 0,693
c 0,046 0,059 0,031

Skdh a 0,388 0,747 0,392
b 0,612 0,253 0,608

Tabela 1
Freqüências alélicas nas populações de árvores do 
dossel, progênies e do banco de sementes do solo de 
Trema micrantha, localizadas na RMSG.
(Allelic frequencies in populatins of adults, tree seeds 
and soil seeds of Trema micrantha, on Santa Genebra 
Reserve)

Variações nas freqüências de alelos entre 
estádios de vida também ocorrem para Skdh e 
Mdh-2. Ambos locos tiveram o alelo a mais fre-
qüente nas progênies enquanto o alelo b foi mais 
freqüente no banco e nas árvores do dossel. Por 
outro lado, os alelos mais freqüentes coincidiram 
nos locos Dia-2, Idh e Gdh-2.

As variações nas estimativas de diversidade 
e sua distribuição verificada entre as populações 
de T. micrantha nos diferentes estádios de vida, 
também podem ser observadas nos resultados 
do teste de diferenciação de freqüências alélicas 
(Tabela 2). Verifica-se que 44% das comparações 
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apenas o intervalo de confiança definido para pro-
gênies confirma desvios significativos. Da mesma 
forma, o índice de fixação total na população de 
progênies é significativamente diferente de zero 
e maior do que as estimativas obtidas para as po-
pulações de árvores do dossel e do banco (0,249, 
-0,140 e 0,026, respectivamente) (Figura 1). 

Quanto à diversidade genética entre as sub-
populações, as estimativas indicaram divergência 
genética insignificante no estádio de árvores do 
dossel e significativamente diferente de zero para 
as sementes do solo (0,039 e 0,045, respectiva-
mente). Já a divergência verificada entre progê-
nies (0,384) está acima da esperada entre progê-
nies de irmãos-completos (0,250).

indicaram haver algumas semelhanças nas freqü-
ências alélicas nos diferentes locos (probabilidades 
maiores que 5%), estando os extremos nos locos 
Gdh-2 e Mdh-2, podendo ser confirmados pela 
distribuição das freqüências alélicas apresentada 
na Tabela 1. Sobretudo, as estimativas dos testes 
qui-quadrado (grau de liberdade igual a 12 e 95% 
de probabilidade) rejeitam a existência de igualda-
de na distribuição das freqüências alélicas entre as 
populações nos diferentes estádios de vida.

As estimativas de diversidade genética intrapo-
pulacional (Tabela 3) variaram entre os diferentes 
estádios de vida, sendo que as menores propor-
ções de heterozigosidade se referem à população 
de progênies (0,218 e 0,263 para heterozigosi-
dade esperada e observada, respectivamente). 
As mesmas estimativas foram próximas entre a 
população de árvores do dossel (0,351 e 0,420) 
e a de sementes do solo (0,394 e 0,404). As es-
timativas de heterozigosidade observadas foram 
superiores às esperadas nos três estádios de ciclo 
de vida, tendo sido obtidos índice de fixação nega-
tivos para todos estádios (-0,205, -0,225 e -0,027, 
respectivamente para a população de árvores do 
dossel, progênies e do banco de sementes). 

Considerando os parâmetros de estruturação 
genética (Tabela 4), observa-se que as estimativas 
do índice de fixação intrapopulacional prevalecem 
negativas nas subpopulações dos três estádios de 
vida (-0,186, -0,231 e -0,020, respectivamente 
para árvores do dossel, progênies e banco), mas 

Banco versos Progênies Banco versos Dossel Progênies versos Dossel
Locos Probabilidade Erro padrão Probabilidade Erro padrão Probabilidade Erro padrão
Got 0,0000 0,0000 0,3129 0,0220 0,0000 0,0000
Dia-2 0,1736 0,0147 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
Idh 0,4844 0,0153 0,5211 0,0164 0,4980 0,0094
Gdh-2 0,3583 0,0109 0,6330 0,0050 0,8064 0,0046
Mdh-2 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
Skdh 0,0000 0,0000 1,0000 0,0000 0,0000 0,0000
Probabilidade média 0,0000 0,0000 0,0000
GL 12 12 12
X-sq 66,4254  ** 44,1560  ** 81,0529  **

Tabela 2
Testes de diferenciação de freqüências alélicas entre populações representativas do banco de solo, progênies e 
árvores do dossel de Trema micrantha.
(Diferentiation test of allelic frequencies among populations of the soil seeds, tree seeds and adults of Trema micrantha)

Dossel Progênies Banco
N 69 (5) 100 (10) 100 (5)

Ĥo 0,420 0,263 0,404

Ĥe 0,351 0,218 0,394

f̂ - 0,205 - 0,225 - 0,027

Tabela 3
Tamanho da amostra (N), estimativas médias de hetero-
zigosidade esperada (Ĥe) e observada (Ĥo) e índice de 
fixação ( f̂ ) obtidos entre as subpopulações de árvores 
do dossel, progênies e o banco de sementes do solo 
de Trema micrantha, localizadas na RMSG.
(Sample size (N), mean estimates of expected heterozygo-
sity (Ĥe) and observed (Ĥo) and fixation index ( f̂ ) obtai-
ned among subpopulations of adults, tree seeds and soil 
seeds of Trema micrantha, on Santa Genebra Reserve)
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Dossel Progênies Banco

f̂ - 0,186 - 0,231 - 0,020
(-0,441 a 0,078) (-0,298 a –0,130) (-0,163 a 0,138)

F̂ - 0,140 0,249 0,026
(-0,321 a 0,087) (0,146 a 0,348) (-0,060 a 0,144)

θ̂ p
0,039 0,384 0,045

(-0,010 a 0,084) (0,326 a 0,446) (0,005 a 0,091)

Tabela 4
Índice de fixação médio dentro da população ( f̂ ), índice de fixação total na população ( F̂ ) e diversidade genética 
entre subpopulações ( θ̂ p) das populações representando as árvores do dossel, progênies e o banco de sementes 
do solo de Trema micrantha, localizadas na RMSG.
(Fixation index mean within the population ( f̂ ), fixation index for the specie ( F̂ ) and genetic diversity among subpo-
pulations ( θ̂ p), for populations of adults, tree seeds and soil seeds of Trema micrantha, on Santa Genebra Reserve)

Figura 1
Variação do Índice de fixação total na população entre 
os diferentes estádios de vida avaliados.
(Variation of the fixation index in population between dif-
ferent life stages avaluated)

DISCUSSÃO

As estimativas de diversidade genética foram 
altas e apresentaram diferenças entre os diferen-
tes estádios de vida analisados. A população de 
árvores do dossel apresentou tendência a manter 
maior heterozigosidade do que o banco de se-
mentes e as progênies. As estimativas de hete-
rozigosidade esperada foram menores do que as 
observadas, resultando em valores negativos para 
os coeficientes de endogamia média intrapopula-
cional (Tabelas 3 e 4). Uma maior proporção de 
heterozigotos para a população de árvores adul-
tas em relação a outros estádios do ciclo de vida 
já foi encontrado para outras espécies (Schaal e 
Levin, 1976; El-Kassaby et al., 1987; O’Malley et 
al., 1988; Eguiarte et al., 1992; Hamrick et al., 
1993; Tonsor et al., 1993; Conte, 2001). Tal con-

dição é normalmente associada à competição en-
tre os descendentes nas fases de plântula, muda 
e juvenil. A condição de alta diversidade com 
excesso de heterozigotos pode ser relacionada à 
ação de seleção, favorecendo a manutenção de 
genótipos heterozigotos atuando já no processo 
de germinação das sementes. Kalisz (1989) con-
firmou a associação da maior porcentagem de 
germinação entre heterozigotos em relação aos 
homozigotos, quando trabalhou com espécies de 
plantas anuais.

Variações nas estimativas dos parâmetros de 
diversidade e estruturação genética salientam 
a associação dos heterozigotos  com o vigor de 
germinação e permanência das plântulas nesta 
população de T. micrantha. Primeiro, verifica-se 
um aumento na heterozigosidade observada nas 
subpopulações do banco de sementes compara-
tivamente às progênies. A esta, pode se acrescen-
tar a drástica redução na estimativa do índice de 
fixação total verificada novamente entre as fases 
de progênie e banco de sementes, indicando di-
minuição da endogamia total na população. Por 
último, pode-se considerar a manutenção das al-
tas proporções de heterozigosidade observada e 
o aumento dos desvios em relação à esperada, 
verificados nas subpopulações de árvores do dos-
sel em ralação àquelas do banco de sementes. 

A população analisada como banco de semen-
tes são plântulas resultantes da germinação das 
sementes existentes nas amostras da superfície 
de solo. Deve-se considerar que estas podem ter 
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sido submetidas a um processo de seleção natural 
sendo excluída parte dos indivíduos endogâmicos 
ou menos vigorosos. Sob este aspecto, as progê-
nies foram germinadas sob condições controladas 
de temperatura e fototropismo sendo, posterior-
mente, levadas para desenvolvimento em casa 
de vegetação. Mesmo as progênies tendo sido 
obtidas sob condições ambientais mais favoráveis 
para a germinação do que aquelas do banco de 
sementes, existiu grande mortalidade entre as 
plântulas da população de progênies, passando 
possivelmente a contribuir para o aumento na 
proporção de heterozigotos nesta população.

Diante das considerações, a permanência das 
sementes no banco de solo pode ser considerada 
um fator chave na reposição da diversidade ge-
nética da população de plântulas. No entanto, os 
poucos resultados sobre o assunto demonstra-
ram que o tempo de permanência das sementes 
no solo não é tão longo. Cecropia obtusifolia, por 
exemplo, possui um banco de sementes com uma 
razão de renovação de 1,07 anos, sendo que, en-
quanto a grande maioria das suas sementes con-
ta com uma média de vida de sete dias, algumas 
podem alcançar muito mais idade (Alvarez-Buylla 
e García-Barrios, 1991). Para esta espécie, consi-
derou-se muito pouco provável que as sementes 
mantidas no solo ficassem o tempo suficiente para 
diminuir a divergência genética entre clareiras, 
dado que a taxa de renovação da espécie é muito 
rápida e muito poucas sementes são capazes de 
permanecer no solo de um ano para o outro (Al-
varez-Buylla et al., 1996). Plantago lanceolata é 
uma espécie herbácea com dormência de semen-
tes e também foi estudada quanto a variações na 
estrutura genética em diferentes fases de vida. Os 
resultados não demonstraram diferenças signifi-
cativas entre as estimativas para as sementes do 
solo em relação às plântulas (Tonsor et al., 1993). 
Para esta espécie a longevidade de suas sementes 
também é desconhecida.

As sementes de T. micrantha permanecem no 
solo na forma de diásporos, sendo o pericarpo 
espesso, garantindo proteção das suas semen-
tes até mesmo contra patógenos (Torres, 1996). 
Os diásporos são bastante impermeáveis e po-
dem ser armazenados por longos períodos sem 

perder o potencial de germinação. Não existem 
informações quanto à viabilidade dos mesmos 
em condições de solo, mas seu período de per-
manência e sua taxa de renovação no banco de-
vem ser bem maiores do que verificado para a 
C. obtusifolia devido à sensibilidade ao ataque de 
patógenos desta, quando lançada ao solo. Além 
disto, os diásporos precisaram ser tratados com 
ácido sulfúrico concentrado durante 20 minutos, 
no processo de obtenção das progênies para este 
estudo, sem que afetasse o potencial de germi-
nação de uma porção considerável dos diásporos 
iniciais. De qualquer forma, são necessários es-
tudos para se definir a permanência e a taxa de 
renovação do banco de sementes de T. micrantha 
para ter uma discussão mais embasada.

T. micrantha produz grande quantidade de se-
mentes resultantes de um sistema de cruzamento 
misto, com significativa freqüência de cruzamen-
tos biparentais (Ribas, 2003). Como conseqüên-
cia, ocorre a elevação da proporção de genótipos 
em homozigose dentro das progênies. Sabendo-
se disto, e diante das variações nas estimativas de 
divergência genética e do alto índice de fixação 
total para as progênies (Tabela 4), verifica-se que 
o seu sistema reprodutivo é vulnerável à deriva 
genética. A ocorrência de deriva está, provalvel-
mente, associa ao assincronismo no florescimen-
to entre as plantas reprodutivas e pela polinização 
ocorrer principalmente de forma restrita dentro 
de clareiras (Ribas, 2003). Por outro lado, as va-
riações também demonstram que a espécie conta 
com um eficiente fluxo gênico via sementes, de-
vido à diminuição da divergência genética entre 
clareiras do banco, comparativamente à obtida 
para população de progênies.

O sistema reprodutivo desta espécie é mar-
cado pelo assincronismo no florescimento manti-
do ao longo do seu período reprodutivo (Torres, 
1996), o que resulta em variações nas freqüên-
cias alélicas do conjunto de pólens e óvulos en-
tre clareiras. Assim, alelos pouco freqüentes na 
população de árvores do dossel podem ter maior 
freqüência nas progênies se aquelas plantas que 
possuem tais alelos participaram de forma efetiva 
no período reprodutivo em questão e vice-ver-
sa. Portanto, a variação na diversidade dentro e 
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A espécie pioneira C. obtusifolia também foi 
estudada quanto à estrutura genética de popu-
lações para diferentes estádios de vida (Alvarez-
Buylla et al., 1996). Como seus agentes disper-
sores transportam sementes coletadas da mesma 
infrutescência, sendo estas normalmente disper-
sas de forma agregada, os autores encontraram 
correlações elevadas entre genótipos de plântulas 
amostradas nas clareiras recentes. Em contraste, 
entre plantas jovens e adultas verificou-se apenas 
um pequeno agrupamento de indivíduos genoti-
picamente aparentados, prevalecendo a distribui-
ção espacial próxima do acaso. Para esta espécie 
também foi considerado que, em cada geração, 
muito da estrutura é removida devido à competi-
ção individual num espaço limitado pela abertura 
do dossel e, com a seleção atuando conjuntamen-
te, ocorrem flutuações na distribuição genotípi-
ca entre classes de idade (Epperson e Alvarez-
Buylla,1997).

A ocorrência de estrutura em família resultan-
te da dispersão de sementes próxima da árvore 
mãe é considerada comum entre espécies arbóre-
as (Libby et al., 1969) e, assim como foi proposto 
para a C. obtusifolia (Epperson e Alvarez-Buylla, 
1997), também pode ocorrer para T. micrantha. 
No entanto, os resultados obtidos pelos autores 
concordaram que a estruturação genética espa-
cial varia com a idade da regeneração, e que os 
agrupamentos de progênies próximos à planta 
mãe são submetidos à competição e seleção, 
resultando numa diminuição dessa estrutura até 
formar nova população de adultos. Além disso, 
o fluxo gênico naquela espécie pioneira se mos-
trou eficiente o bastante para romper a estrutu-
ração espacial ao longo das gerações, diminuindo 
a possibilidade do isolamento por distância sobre 
repetidas gerações de ciclos de vida.

Esse aspecto pode ser considerado também 
para T. micrantha e explica os altos níveis de di-
versidade genética esperados em populações 
de espécies preferencialmente alogâmicas, que 
são polinizadas pelo vento e possuem sementes 
dispersas por animais, como citado por Hamrick 
et al. (1992). Justificando seu ponto de vista, os 
autores verificaram maiores estimativas de diver-
gência genética entre clareiras para populações 

divergência genética entre clareiras está intima-
mente associada à deriva genética. A espécie, no 
entanto, também pode contar com uma disper-
são por maiores distâncias por suas árvores se-
rem freqüentemente encontradas nas bordas de 
fragmentos e nas florestas secundárias que pre-
dominam nas paisagens fragmentadas, estando as 
árvores mais expostas à ação do vento. 

Seus frutos podem cair sob a copa de suas ár-
vores, mas boa parte deles é dispersa por pássa-
ros e animais, os quais podem distribuir os frutos 
por consideráveis distâncias. O amadurecimento 
dos frutos ocorre ao longo de várias semanas, o 
que favorece a visitação de dispersores quase dia-
riamente (Torres, 1996) e estes visitam várias ár-
vores dispostas também em diferentes clareiras. 
Considerando tais características, o fluxo gênico 
pode ser considerado eficiente o suficiente para 
alterar drasticamente a divergência genética ve-
rificada entre progênies, da mesma forma como 
alguns autores sugerem que o modo de disper-
são de sementes afeta a estrutura genética espa-
cial (Loveless e Hamrick, 1984; Hamrick et al., 
1993).

Como mencionado anteriormente, existe uma 
tendência para a seleção atuar ao longo dos dife-
rentes estádios do ciclo de vida, sendo ela mais 
acirrada na fase inicial de regeneração devido à 
grande competição entre plântulas. No entanto, 
pode-se acreditar num processo de seleção dife-
renciada de genótipos, variando com as caracte-
rísticas microambientais nas diferentes clareiras. 
Sob tais condições, considera-se que a divergên-
cia genética entre as subpopulações de plantas, 
estando estas restritas às clareiras, tende a variar 
com a idade da clareira. Tal processo baseia-se no 
fato das clareiras se tornarem internamente mais 
homogêneas e seletivas do que quando eram cla-
reiras jovens (Martinéz-Ramos, 1992, citado por 
Alvarez-Buylla et al., 1996). De qualquer forma, 
por se ter amostrado clareiras ao acaso, sem con-
siderar a idade das mesmas, a competição e sele-
ção provavelmente permanecem favorecendo a 
divergência genética entre os grupos de plantas 
restritos às clareiras, tornando-se cada vez me-
nos densa para as espécies do primeiro estágio 
sucessional. 
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no estágio de plântulas do que juvenil ou adul-
to. Suas análises revelaram que esta variação foi 
devida a diferenças no grau de concentração de 
poucos genótipos específicos dentro de clareiras 
em relação aos diferentes estádios de vida.

T. micrantha enquadra-se na condição de ele-
vado recrutamento e, enquanto o agrupamento 
de progênies foi encontrado em espécies arbóre-
as tropicais, existem poucas evidências de estru-
tura entre adultos (Epperson e Allard, 1989; Sch-
nabel e Hamrick, 1990; Perry e Knowles, 1991), 
exceto para as populações de plantas com baixa 
dispersão de pólen e sementes (Epperson e Cle-
gg, 1986; Schoen e Latta, 1989). Tais resultados, 
vistos como discrepantes por alguns autores, po-
dem ser explicados simplesmente pela redução 
do número de indivíduos diante da competição. 
Com a mesma idéia, Epperson (1992) justifica 
que a elevada densidade de sementes ou plântu-
las no estágio inicial de regeneração em relação 
aos pais favorece altas taxas de correlação gené-
tica entre as mudas, mas é esperado que esta di-
minua bruscamente com o desenvolvimento das 
plantas, tendendo a ser eliminada.

A população amostrada neste estudo está in-
serida numa paisagem amplamente urbanizada. 
Os resultados demonstram que a diversidade 
genética presente no banco é satisfatória para 
representar a alta diversidade existente na popu-
lação do dossel da floresta, expondo a plasticida-
de da espécie em se estabelecer em condições 
de paisagem bastante alterada. Dessa forma, a 
alta diversidade mantida na população justifica a 
agressividade da espécie T. micrantha para coloni-
zar diferentes ambientes ao longo da sua grande 
área de ocorrência, bem como em projetos de 
restauração de vegetação sob diferentes condi-
ções edafoclimáticas.

CONCLUSÕES

A população de Trema micrantha estudada 
apresenta elevada diversidade genética nos três 
estádios de vida analisados. No entanto, as ár-
vores do dossel e as sementes do banco de solo 
mantêm maior diversidade genética estando bem 
distribuída nas clareiras.

Os agentes dispersores de sementes e a per-
manência de sementes no banco do solo são os 
prováveis responsáveis pela drástica redução na 
estruturação genética presente na população de 
progênies, sendo eles fundamentais na distribui-
ção da diversidade genética sobre grandes áreas 
de ocorrência. 

Diferenças entre os estádios de vida estuda-
dos, sugerem forte seleção favorecendo a ma-
nutenção de alta diversidade na população de 
árvores do dossel e redução da endogamia pre-
sente em grandes proporções na população de 
progênies.
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