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RESUMO

Muito pouco € conhecido sobre os efeitos da fragmentacio na producédo de
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flores, frutos, plantulas e no sucesso reprodutivo de arvores tropicais, apesar da

importancia desse conhecimento na conservagio e manejo da biodiversidade. As

predi¢cdes quanto aos efeitos negativos da fragmentacdo do habitat no sucesso

reprodutivo de plantas é resultante da expectativa de ocorréncia de alteracdo no

sistema de cruzamento e de redugées na diversidade polinica, modificando a

produtividade de sementes. Alternativamente, também é esperada a ruptura das

adaptagdes especificas ao habitat, resultando em plantulas com aptidao reduzida

ap6s dispersdo em habitats perturbados. O objetivo deste doutorado foi

s ey ~ e Do o wn o o

determinar se a fragmentacdo do habitat e o desmatamento agem sobre a
fenologia € o sucesso reprodutivo de Oenocarpus bacaba Mart., uma palmeira E
arbérea da Amazénia. Para isso, foram feitas quantificacées da producio de
cachos, flores, frutos, produtividade, viabilidade e germinacio de sementes em M
arvores localizadas em fragmentos de 100, 10 e 1-ha, capoeiras, pastos e areas 1
controle de mata continua. O trabatho de campo foi desenvolvido nas reservas do ! |
Projeto Dinamica Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF), 80 km de Manaus,
AM. O. bacaba mudou o seu comportamento reprodutivo nos fragmentos e nos
habitats que sofreram desmatamento. Arvores em pastos, capoeiras e bordas de
fragmentos florestais reproduziram mais cedo, mais freqlientemente, e em maior
quantidade que os outros habitats. Entretanto, esses mesmos locais produziram
mais cachos abortivos e mais sementes inviéveis..Arvores de pastos produziram a
menor quantidade de frutos e de sementes vidveis e também apresentaram o
maior esforco reprodutivo € o menor sucesso em termos de viabilidade de
sementes e produtividade de sementes (flores femininas/ semente viavel,
sementes wviaveis/inviaveis). Mata continua, fragmentos de 100-ha e 10-ha
apresentaram o maior sucesso reprodutivo. As causas de inviabilidade de

sementes e a correlacdo positiva com o numero de cachos produzidos sugerem

fortemente que espécie seja parcialmente auto-incompativel. Em fragmentos e i
capoeira, a fertilizagdo por podlen mais aparentado é sugerida como explicagdo f
para o aumento de frutos com endosperma normal, mas sem embrido. Em
- pastos, a diminui¢do da carga polinica, presenca de auto-pélen (geitonogamia), ‘
pélen exético ou velho nos estigmas sdo sugeridos para explicar a presenca de Ei

'sementes vazias com testa andmala. Nos fragmentos maiores seria o parentesco ]

maior de pélen, e nédo a falha nas polinizagdes, que estariam promovendo a maior

quantidade de sementes abortadas.




ABSTRACT

Very little is known about the fragmentation effects on flower, fruit and seedling
production and on reproductive success of tropical trees, besides the importance
of this knowledge on the biodiversity conservation and management. The
predictions that attempts to explain the negative fragmentation effects on plant
reproductive success is that mating system alteration and reductions in pollen
pool diversity modify seed set. Alternatively, is also expected the disruption of
habitat-specific adaptation, resulting in seédlings with reduced fitness after
dispersal into disturbed habitats. The objective of this thesis was to determine
weather the habitat fragmentation and deforestation act on the reproductive
phenology and reproductive success of the Oenocarpus bacaba Mart., an arboreal
palm in Amazonia. For this, production of bunches, fruits, flowers, seed-set,
viability and germination of seeds were quantified and measured in fragments of
100, 10 and 1-ha, second growth forests, pastures and control continuous
forests. The field data were collected at the reserves of the Biological Dynamics of
Forest Fragments Project (BDBFF), 80 km away from Manaus, Amazon, Brazil. O.
bacaba has changed its reproductive behavior in disturbed habitat of BDBFF
reserves. Trees in pasture and in second growth forest started to reproduce
earlier, more frequently, and also produced larger amounts of both female and
male flowers compared to fragments and continuous forests. However, those
habitats produced more abortive bunches and unviable fruits. Pasture produced
the smaller number of fruits and viable fruits .per tree, and also showed the
greatest reproductive effort and smaller success in terms of seed viability and
seed set (female flower/viable fruit). Continuous forest, 100-ha and 10-ha
fragments showed the greatest reproductive success. The cause of seed inviability
and the positive correlation with number of bunches produced suggest strongly
that the species is partially self-incompatible. In fragments and in second growth
forest, the fertilization by inbred pollen is suggested as the explanation for the
increased number of fruits with endosperm normal and without embryo. In
pastures, the decreasing of pollen load, the presence of self-pollen (geitonogamy),
old or exotic pollen on the stigmas are suggested to explain the presence of

seedless fruits with abnormal seed coat. In the larger fragments, the closer pollen

relationship, and not the lack of pollination, could be promoting the greatest
proportion of aborted embryos.
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INTRODUCAO GERAL

A depredaciao ambiental crescente trouxe uma nova reflexao sobre
as funcoes ¢c§16gica e econdémica das florestas mundiais. Sdo vistas
atualmente como fornecedoras de madeira e de muitos produtos néo-
"madeireiros, como habitat para a maior parte da biodiversidade do
mundo, e também como reguladoras do ambiente local, regional e global
(Higuchi, 2001; Pearce et al., 2001). O uso da floresta pode significar tanto
a causa parcial de desmatamento, como um recurso potencial de
conservacao se manejada responsavelmente (Nepstad et al.,, 2001).
Portanto, é premente e essencial saber como e se as florestas do mundo
poderao ser exploradas de forma mais sensata.

A busca por solugdes sustentaveis no uso da floresta, em resposta
as altas taxas de desflorestamento, tem focado sobre varias formas de
manejo da floresta natural. A maneira de uso mais aceita ultimamente e
aplicada nos projetos do governo brasileiro é o Manejo Florestal
Sustentavel (MFS), que envolve o corte de Aarvores permitindo a
regeneracio natural da floresta antes do proximo ciclo de corte. Em outras
palavras, o MFS implica na forga regenerativa inerente da floresta € na
sustentabilidade, em oposicdo a intervengdo silvicultural extensiva. O
MFS pressupdée: 1) compatibilidade -com a manutenc¢ao da biodiversidade,
2) viabilidade econdémica, e 3) longo prazo na producgdo de madeira (Bawa

8 Seidler, 1998).

O conceito de sustentabilidade implica na manuntecdo da

biodiversidade para as geracbes seguintes. Ecologicamente, a




sustentabilidade das florestas tropicais exploradas, ou de uma paisagem
organizada em fragmentos florestais, dependera dos processos de
sucesséo, regeneracdo ¢ adaptacdo das espécies as novas condigdes que
sucedem & fragmentacdo, ao corte, a4 extracdo e a exploracio.
Economicamente, a sustentabilidade implica no fornecimento de produtos
em patamares viaveis comercialmente. Muitos acham que esses dois
conteudos, sustentabilidade e economicidade, sdo conflitantes ou
excludentes, recomendando protecio total (Bowles et al., 1998; Bruner et
al., 2000; Vanclay, 2001). Outros defendem que protecdo completa tem
uma chance limitada de ser bem sucedida em face aos altos custos de
protecdo, a pressdao ao uso da floresta para lucro e ao crescimento
populacional humano (Pearce et al., 2001).

A viabilidade e a motivagdo ao manejo sustentivel em florestas
tropicais s6 poderd existir se os retornos excederem aqueles do uso
alternativo da terra e dos custos do manejo (Pearce et al., 2001). Esses
fatores se intensificam conforme os valores acoplados da floresta e seus
servigos aumentam no tempo (i.e. valores do carbono e da biodiversidade).
Segundo as analises dos mesmos autores, em cujos modelos foram
incluidas varidveis ecoldgicas, econdmicas e politico-socias, quanto mais
pobre a nagdo, menor a probabilidade de florestas sutentaveis emergirem
como uma opg¢ao viavel ao uso da terra. Na pratica, constata-se que as
florestas continuario inevitavelmente a ser cortadas em grandes escalas, €

que o MFS podera contribuir alternativamente para a conservaciao da

biodiversidade de algumas florestas tropicais (Uhl et al., 1997).
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No Brasil, essa discussdo vem ocorrendo desde a Eco-92 e, como
conseqiiéncia, governo e intituigées cientificas criaram programas
especificos que tém contribuido para a geracio de conhecimentos e
implementacdo de um modelo sustentavel de florestas (i.e. PPG7!,
BIONTE?, Jacaranda®, DENDROGENE4). Estudos populacionais sobre
genética e ecologia reprodutiva sdo hoje priorizados nesses programas com
o objetivo de se incorporarem nas atividades de planejamento e de
extracdo dos produtos em questdo. A sustentabilidade dos processos
reprodutivos e a conservacdo da variabilidade genética sdo consideradas
essenciais nesse sistema de florestas de producdo. Baseado nessa
concep¢éo, o desenvolvimento de estratégias de intervencdo e de manejo,
que integrem efici€éncia ecoldgica e econémica, e o desenvolvimento de
critérios e indicadores adequados ao uso sustentavel da floresta sio dois
dos pontos fundamgntais. Adicionalmente, é de extrema importincia a
busca por uma melhor compreensido do funcionamento dos ecossistemas
manejados ¢ aumento da oferta de técnicas de manejo compativeis com a
realidade regional amazdnica, de forma a trazer subsidios & formulacio de
politicas publicas capazes de disseminar técnicas de manejo apropriadas
ao desenvolvimento sustentavel e a conservacdo da biodiversidade

(www.mct.gov.br/prog/ppg7). _
As diferentes formas de exploracao da floresta, seja através do MFS,
do extrativismo, entre outras, ocorrem numa paisagem que se ji nao

fragmentada, tendera, num futuro préximo, a estar fragmentada. Neste

! Programa Piloto para a Protegdo de Florestas Tropicais do Brasil
2 Biomassa e Nutrientes Florestais
3 Jacaranda - Pesquisa Florestal na Amazdnia




sentido, o estudo das respostas reprodutivas das plantas a fragmentacao
florestal traz subsidios tanto para as estratégias de manejo sustentado na
exploragao quanto na conservacio de florestas. Fragmentos florestais de
diferentes tamanhos, capoeiras (florestas secundarias) e pastos sao
excelentes areas para este tipo de estudo, ja que as condicdes de estresse
se modificam num gradiente de condi¢cdes microclimaticas e populacional-
demograficas desde préximas & mata continua, até condicdes totalmente
diferentes nos pastos.

Neste estudo serdo apresentadas as respostas reprodutivas de
Oenocarpus bacaba Martius, uma palmeira arbérea de grande potencial
econémico na Amazdnia, a fragmentacgao florestal e ao desmatamento. As
palmeiras possuem caracteristicas ecolégicas e reprodutivas que permitem
verificar questdes importantes quanto ao diagnéstico de problemas
ambientais porque muitas sdo comuns e didico-funcionaisS. No primeiro
caso, permitem poder de andlise €, no segun@o, o acompanhamento das
respostas € possiveis mudangas fenolégicas e reprodutivas recentes
quanto a fragmentac3o. Isto porque diocismo funcional pode ser um fator
limitante & reproducédo em locais com populagdes diminuidas e isoladas,
mas podem também apreséntar flexibilidade reprodutiva desconhecida. A
fragmentagdo ou isolamento de arvores pode quebrar mecanimos de
dioicismo-funcional através das mudancgas bruscas nas condigdes

abiéticas e nas interagdes com polinizadores. Apesar da necessidade real e

4 Conservacédo Genética em Florestas Manejadas na Amazdnia

5 Diocismo funcional: Espécies monobicas (flores de sexos separados na mesma planta)
com forte dicogamia (espa¢o temporal entre a maturagéo das flores femininas ¢
masculinas, impedindo a fecundacao entre flores da mesma planta).
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da grande énfase que tém sido dada as espécies arbéreas de baixa
densidade nos estudos de conservacdo tropical (revisdo em Lepsch-Cunha ;: 1l
et al., 2001), até o momento pouco se sabe sobre o efeito da densidade de

uma espécie comum no seu grau de ameaca A extincdo local. Algumas 3
questdes importantes sdo: essas espécies comuns podem apresentar 1
problemas reprodutivos com o aumento da endogamia, fenémeno "Il
esperado nesses tipos de ambientes mais estressados? A fragmentacéo e_o N
1solamento de arvores alteram o sucesso reprodutivo em espécies comuns,

em espécies de densidade relativamente alta nas florestas tropicais? As I
espécies comuns sdo realmente mais resilientes aos efeitos da

fragmentacio?

JUSTIFICATIVA

Hoje, fragmentos isolados, florestas manejadas e capoeiras séo
reconhecidos por seu valor na conservagcdo da diversidade biolégica
(Chazdon & Coe, 1998). O conhecimento sobre o efeito da fragmentagdo e
desmatamento na producdo de flores, frutos, sementes e plantulas, ou no
sucesso reprodutivo dos estagios iniciais de vida, responsavel pela
_manunten(;éo das populacdes de plantas em estagios posteriores, resume-
se a po‘ucas dezenas de espécies arbdéreas tropicais estudadas (Murcia,
1995; Nason & Hamrick, 1997; Gﬁazoul et. al., 1998; Gross & Mackay,
1998; Bruna, 1999; Gigord et al., 1999; Dick, 2001). Os resultados, no
entanto, sdo diversificados, refletindo a prépria riqueza de espécies € de

interagdes bidticas das Aarvores tropicais, € também as caracteristicas

genético-reprodutivo-ecolégicas das espécies estudadas. A influéncia da




procedéncia espacial e genética de sementes ou plantulas vindas _de
habitats fragmentados ou estressados também é um mecanismo pouco
conhecido.

Perguntas importantes quanto a reproduééo das espécies arboreas
tropicais devem ser respondidas para que conservagio € manejo florestais
sejam realizados de forma sustentavel e conseqientemente com menores
riscos:

- Os fragmentos florestais, as capoeiras e os pastos sdo locais que
propiciam producdo de frutos saudaveis, sementes vidveis e plantulas
vigorosas de forma a permitir a manutenc¢io das populacoes locais?

- Como podem ser manejados de forma a produzirem sementes viaveis,
que gerem plantulas vigorosas e qﬁe mantenham e gerem variabilidade

genética continua dentro das suas populacdes de plantas?

A fragmentacdo do habitat e a exploragéo florestal podem ocasionar
extincido local e diminui¢do no sucesso reprodutivo. Uma das hipdteses de
explicacdo para a diminuicdo do sucesso reprodutivo em locais
fragmentados e/ou manejados com corte é a alteracdo na reproducao das
plantas, que pode ser causada pela diminuicdo do recrutamento de pdlen
e pela redugdo da diversidade polinica na formacdo das sementes. Tais

alteragdbes podem promover declinios na produtividade de frutos e

viabilidade de sementes, no estabelecimento de plantulas, os quais




dependerdo, em grande parte, do sistema de compatibilidade e das
respostas das espécies ao aumento de endogamiab.

Populagées fragmentadas de plantas ou manejadas intensivamente
podem sofrer com depdsitos menores de pdlen em resposta & diminuicéo
populacional dos polinizadores (Kearns & Inouye, 1997). Podem sofrer
também com qualidade nutricional diminuida de pdlen, em resposta a
disponibilidade menor de nutrientes, mudancas no microclima, entfe
outros fatores de estresse (Levin, 1981; Stephenson, 1981; Lovejoy et al.,
1986; Lee, 1988; Camargo & Kapos, 1993; Gascon & Moutinho, 1998).
Todos esses fatores promovem o aumento da endogamia, mas dependerdo
do potencial de manutencdo e dispersdo dos vetores polinicos, da
efetividade e flexibilidade dos sistemas de incompatibilidade, e do
chamado efeito Allee - cuja viabilidade populacional ¢é
desproporcionalment_e r_eduzida com o declinio do tamanho populacional
ou da densidade populacional (Kunin, 1997).

O MFS e a fragmentacdo florestal podem sofrer com a perda da
diversidade geneética, a qual pode gerar perdas posteriores através de
impactos-sobfe um ou mais dos seguintes processos: 1) efeito de gargalo e
deriva genética, ou perda de alelos e de variacdo genética; 2) reducdo no
tamanho populacional e au;nento das distancias entre individuos
reprodutores e, 3) selecdo disgénica ou sistema de selecdo preferencial

(Jennings et al., 2001)7.

6-Endogamia: autofecundacido e/ou acasalamento entre individuos aparentados, tendo
como principal efeito o aumento dos homozigotos a custa dos heterozigotos.

7 Por exemplo, corte de arvores maiores, com a melhor forma comercial, gera maior
proporcdo na populacio residual de arvores de baixa qualidade que serdo as
fornecedoras de sementes para a regenerac¢io posterior (Ratnan & Boyle, 2000). A coleta
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A identificagdo de problemas reprodutivos e/ou genéticos podem
fornecer as diretrizes para a prevencdo de florestas empobrecidas,
altamente susceptiveis ao desmatamento. Identificacdo das espécies mais
problematicas em termos de baixa resiliéncia futura economizara esforcos
em pesquisas e investimentos prioritarios. Esse mesmo procedimento gera
conhecimento para a producdo de material biolégico de qualidade para
recuperacdo, enriquecimento e/ou replantio de florestas.

A Importancia de estudar espécies didico-funcionais e comuns,
representadas por muitas palmeiras tropicais, foi apresentada
anteriormente. Muitas das palmeiras tropicais sdo econdémicas ou
potencialmente econdémicas. Dentre as palmeiras arbéreas comuns
consideradas importantes tanto do ponto de vista econdémico quanto da
manutencdo das florestas (alta produgdo de frutos para animais), foi
escolhida Oenocarpus bacaba Martius em detrimento do agai (Euterpe
precatoria Mart. ) e do patua (Oenocarpus bgtaua) porque essas ultimas
espécies distribuem-se preferencialmente em baixios e em igarapés, e a
bacaba, em platds. Esses locais mais imidos sdo menos representados ou
inexistentes em fragmentos, pastos e capoeiras. Provavelmente pelo
mesmo motivo, tem sido observado que a bacabeira resiste melhor em

capoeiras € pastos.

de frutos com tamanho e caracteristicas comerciais desejaveis gera uma
representatividade de frutos para a dispersdo na mata diferente daquela original. O
impacto da selecdo disgénica serd dependente da intensidade de corte e extracdo, da
contribuicdo relativa das arvores residuais na regeneragio e, crucialmente, na extensio
em que caracteres indesejaveis possuam alta herdabilidade.




1. OBJETIVOS

1.1. Geral
Determinar se a fragmentacdo do habitat e o desmatamento agem
sobre a fenologia reprodutiva e o sucesso reprodutivo de Oenocarpus

bacaba.

1.2. Especificos

1. Para diferenciar a variacdo natural do sucesso reprodutivo daquela
variacdo gerada pelo efeito da fragmentacdo e isolamento, analisar,
primeiramente, no ambiente natural da espécie, a variagdo nos padrdes de
producao de flores, cachos, frutos e sementes de Oenocarpus bacaba.
Verificar os fatores que limitam essa producdo em arvores de mata
continua, analisandp a influéncia dos recursos oferecidos pelas arvores-
maée e a disponibilidade de luminosidade nessa producao;

2. Quantificar e analisar o efeito da fragmentacio e do-desmatamento da
espécie na producao de cacl‘{os, flores, frutos, viabilidade, produtividade e
germinacdo de sementes.

3. Quantificar e analisar o efeito da fragmentacio e do desmatamento da
éspécie no tamanho (altura, da}?)) e na freqliéncia de reprodugdes no tempo
(marcas reprodutivas); )

4. Quantificar e analisar o efeito da fragmentacdo n.a densidade de
individuos adultos; —

5. Analisar o efeito de borda no sucesso reprodutivo em arvores

localizadas em fragmentos florestais;

e




6. Fornecer subsidios ao manejo sustentado e a conservacdo da espécie

quanto a propagacéo e manuntencdo das populagdes de O. bacaba em

termos reprodutivos.

2. HIPOTESES

A hipotese geral é que as populacgdes de Oenocarpus bacaba sofrem
modifica¢des nos padrdes de fenologia reprodutiva e alteracdo no sucesso
reprodutivo em ambientes fragmentados e desmatados

quando

comparados com aqueles de mata continua.

Outras hipéteses e predi¢bes quanto aos efeitos da fragmentacéo,
baseados em dados analisados anteriomente Cruz (2001) séo:
1) Que a produtividade maior de cachos em areas mais estressadas numa
mesma arvore pode promover geitonogamia® em resposta a presenca de
cachos em fases maduras sexuais diferentes na mesma planta, fenémeno
improvavel de ocorrer na mata continua;
2) Portanto, espécies comuns e dibico-funcionais podem experimentar
aumento da endogamia em resposta "as mudangas fenolégicas da floragao
em ambientes perturbados;
3) Que ha redugdo nos niveis de polinizacdo e menor fluxo génico de
pélen, mas também diminui¢do no numero de doadores de pélen na
formacido das sementes, fatores que promovem endogamia, além da

geitonogamia. Isso sé serda possivel de ser verificado apés as analises

genéticas de microssatélites de DNA;

8 Geitonogamia: fecundagio entre flores masculinas e femininas de uma mesma planta.
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4) As caracteristicas da histéria evolucionaria da espécie, como a forte
dicogamia e assincronia floral, trazem uma expectativa alta de depressao
endogamica e sua expressio nos primeiros estagios de vida;

5) Como conseqliéncia, é esperado menor sucesso reprodutivo nos
habitats fragmentados ou desmatados;

3. ORGANIZACAO DA TESE

A tese estad organizada nesta introducdo geral, em trés capitulos e
na conclusao final.

No capitulo 1° foram revisados tanto os aspectos tedricos como
empiricos sobre a endogamia aumentada em decorréncia do isolamento e
diminui¢do de populagdes de plantas, com uma énfase em depressio
endogamica. Como o objetivo inicial desta tese incluia também analises
genéticas, que nao puderam ser finalizadas em tempo, a questido da
endogamia/depressdo endogamica seria abordada diretamente (Lepsch-
Cunha et al, 2003). Um dos efeitos da fragmentacdo.do habitat e do
isolamento de arvores mais_ discutidos na literatura é o aumento da
endogamia e conseqiente diminui¢cdo no sucesso reprodutivo e aptidao
(fitness’) nos estagios de vida posteriores a reprodugao. Esses temas estido
intrinsicamente relacionados e, —por isso, o capitulo foi incluido como uma
contribuicdo a assunto de extrema importincia na compreensio das
estratégias ecoldgica, genética e reprodutiva de plantas.

O capitulo 2° analisa os padroes de produgdo de flores, cachos,

frutos e sementes de Oenocarpus bacaba em mata continua e os fatores

que limitam essa produg¢do. Analisa a variagdo natural dos fatores que




podem estar influenciando na fecundidade da bacaba, de forma a permitir
uma abordagem nao tendenciosa dos efeitos da fragmentacéo.

O Capitulo 3° aborda as conseqiéncias da paisagem fragmentada,
incluindo pastos e capoeiras, na densidade e morfologia de individuos
adultos, na fenologia reprodutiva, na producédo de cachos, flores, frutos e
na produtividade e germinacdo de sementes. Os efeitos da fragmentacio e
isolamento de arvores no sucesso reprodutivo de O. bacaba séo
comparados com outras espécies e uma discussdo geral sobre esses
efeitos nas espécies arbéreas tropicais é apresentada.

Na conclusiao final, estdo incluidas recomendagbes quanto ao

manejo e conservacdo de populagdes de O. bacaba.




CAPITULO 1. ASPECTOS TEORICOS E EMPIRICOS DO

AUMENTO DE ENDOGAMIA EM POPULACOES NATURAIS

INTRODUCAO

Os efeitos prejudiciais de acasalamentos consanguineos
(endogdmicos) sobre éarac?;eristicas relacionadas "a aptidado (fitness™) vém -
ha muito tempo sendo documentados, tanto em humanos quanto em
organismos domesticados (Darwin, 1876; 1877). Darwin (1876) estudou o
efeito da endogamia em 52 taxa de plantas através do acompanhamento
de plantulas provenientes de cruzamentos endogamicos e exogamicos
(Byers & Waller, 1999). As progénies originarias de plantas relacionadas
sofriam mudancas constitucionais, € a fertilizacio cruzada era geralmente
benéfica quando comparada a autofertilizacdo. As progénies endogamicas
sofriam redugées em performance em quase todos os estagios de
crescimento, mesmo nos taxa autocompativei.s' ou férteis. No entanto, apés
algumas geracbes de autofertilizacdo, uma planta surpreendentemente
vigorosa surgiu, a qual foi chamada de ‘Hero’. Seus de§cendentes também
mostraram um vigor incomum, levando Darwin a notar que mudancas
deletérias produzidas por autofecundacdo poderiam ser melthoradas sob

certas circunstancias. .
Hoje, essa redugdo no fitness’ em progénies endocruzadas
(autofecundacio ou cruzamentos entre individuos aparentados) com

_relacdo aquelas exocruzadas é chamada-de depressdo endogamica (DE)

9 Fitness” contribuicdo média de um alelo ou genétipo & préxima geracao ou geragées
bem sucedidas, comparada com outros genétipos ou alelos.
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(Charlesworth & Charlesworth, 1987; Lande, 1988, 1998; Barrett & Kohn,
1991; Ellstrand & Ellan, 1993). Em outras palavras, DE é o declinio no
valor de uma caracteristica por consequéncia da endogamia, ocasionado
pela perda da heterozigosidade per se e pela segregacdo dos alelos
deletérios na condicdo homozigota (Wright, 1977). Por outro lado, a
performance superior ocasional de individuos endogamicos como o ‘Hero’
e a reducdo da depressdo endogamica nas linhagens endogédmicas
posteriores tém sido interpretadas como o resultado do ‘purging’ ou
expurgacao. Expurgacio €, portanto, a eliminacio preferencial de alelos
recessivos deletérios nessas linhagens (Stebbins, 1957; Kimura, 1970;
Wright, 1977; Lande & Schemske, 1985; Charlesworth & Charlesworth,
1987; Charlesworth et al., 1990; Crow & apud Byers & Waller, 1999).

Depressdo endogamica é realmente difundida entre espécies e tem
sido investigada principalmente em plantas e animais domesticados
durante todo o século passado (Wright, 1977). O impacto da endogamia
sobre espécies ameacadas s6 foi considerado em 1979 (Ralls et al., 1979
apud Ralls & Ballou, 1986) quando foi documentado que endogamia
diminuia a sobrevivéncia de juvenis em 41 de 44 populacées de ungulados
cruzados em cativeiro-zoolégico. Em trabalho posterior, 36 de 40
populacdes de cativeiro (38 espécies) exibiram viabilidade de juvenis
diminuida nos animais endogamicos, apesar da variag¢do extensa entre as
estimativas e da falta de significAncia estatistica em algumas populagées
(Ralls & Ballou, 1986; Ralls et al., 1988).

Apesar da extensa literatura e das ébvias implicagées tedricas dos

niveis altos de DE a extingdo populacional discutidas posteriormente
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(Wright, 1977; Charlesworth & Charlesworth, 1987; Lande, 1988,
Caughley, 1994), a atuagdo real da DE em populagdes naturais tem sido
muito questionada. Como as predicdoes tedricas considerando DE
dependem de pressuposicbes e valores paramétricos, interesse
consideravel passou a existir quanto a verificacdo das respostas das
populacées reais 4 histéria de endogamia. Dados empiricos comec¢aram a
aparecer na década de 80, com maior concentragio a partir da década de
90, gerando controvérsias (revisdes e listas de espécies em Charlesworth &
Charlesworth, 1987; Frankham, 1995 a, b; Husband & Schemske, 1996;
Byers & Waller, 1999; Crnokrak & Roff, 1999; Hedrick & Kalinowski,
2000; Keller & Waller, 2002). A produgao de trabalhos empiricos e a
compilacdo em revisdes com analises e meta-analises desses resultados
tém trazido clareza e certa generalidade quanto aos efeitos da DE.

Em termos conservacionistas, a compreensio de como a endogamia
afeta populagbdes pequenas e/ou endogémicas_ é de extrema importancia.
Por exemplo, a confianca no poder da’ expurgacido fez com que
pesquisadores recomendassem endogamia intencional como -estratégia
para reduzir DE em populagbes de cativeiro (Templenton et al., 1986;
Ralls et al., 1988; Simberloff, 1988). O destino da expurgacao, entretanto,
pode ser outro se a selecdo ndo reduzir consistentemente a carga
genétical®. Trabalho teérico recente sugere que a expurgacio possa Ser
ineficiente em populagées pequenas devido ao acumulo de mutagdes

(Lynch et al., 1995) e essa eficiéncia é fortemente afetada pelo grau de

dominancia, a distribuicdo dos efeitos mutacionais, as interacdes entre




inicialmente exemplos gerais s&o apresentados e, posteriormente, quatro
grandes revisdes sao discutidas, as quais compilaram e analisaram dados
empiricos publicados sobre o assunto: 1) Husband & Schemske (1996}
tiveram como foco principal a relagéo entre DE e grau de autofertilizagao
em populacbes naturais e sua expressao em diferentes fases da histéria de
vida; 2) Crnokrak & Roff (1999) estimaram DE e suas consequiéncias nas
caracteristicas de individués vivendo em condi¢Ses naturais; a partir da_i,
analisaram se o custo da endogamia difere entre populagdées naturais e
aquelas de 6ativeiro; 3) Byers & Waller (1999) compararam os niveis de DE
entre taxas, populacdes e linhagens com diferentes histérias de
endogamia; 4) Keller & Waller (2002) avaliaram o questionamento sobre a
importancia da endogamia na manutencdo da demografia e persisténcia
de populacdes em seus ambientes naturais.

A compreensao das expectativas tedricas de DE e o conhecimento dos
resultados empiricos em populagbes naturais ampliam a capacidade de
entedimento das respostas reprodutivas das espécies a fragmentacdo e
desmatamento. Apesar de em muitos casos ser impossivel afirmar se o
problema é realmente de base endogamica, a leitura desse capitulo
provera ao leitor uma abordagem mais critica dos resultados obtidos aqui

quanto ao sucesso reprodutivo de O. bacaba.

CONSIDERACOES TEORICAS

1. ENDOGAMIA

Endogamia é o termo usado para descrever varios fendémenos

relacionados a situagdes de cruzamentos entre parentes, cujo resultado é




o aumento da homozigosidade!! nas populacdes (Jacquard, 1975). A

diferenca basica entre esses diferentes fendmenos é a populacdo de

referéncia considerada para o calculo da endogamia (Wright, 1969). As

consequiéncias biologicas dos varios tipos de endogamia podem ser

também bem diferentes (Wright, 1922). Segundo Keller & Waller (2002):

aj

b)

Endogamia - pedigree: um individuo é considerado endogamico
gquando seus pais compartilham ancestrais. O valor do
coeficiente de endogamia F é relacionado a quantidade de
ancestralidade que esses pais compartilham. F é definido como a
probabilidade de dois genes homélogos em um individuo serem
iguais por descendéncia (IPD), significando que ambos foram
derivados de um mesmo gene, de um ancestral comum. A média
de todos individuos na populacdo é igual ao Fir de Wright (19653)

ou endogamia total da espécie.

Endogamia como cruzamento ndo aleatério: é o grau de relagio
entre reprodutores relativo a dois outros reprodutores escolhidos
aleatoriamente na populacdo. Também chamada de endogamia
dentro de populacdes. Um individuo € considerado endogéamico
se seus pais sdo mais relacionados que dois outros individuos
escolhidos aleatoriamente. Esse tipo de endogamia € relativo a
uma populacdo de cruzamentos aleatérios de mesmo tamanho.

Geralmente é medido pelo desvio da heterozigosidade observada

11 Homozigoto: um individuo que tenha o mesmo alelo em cada uma das suas duas
cdpias num mesmo loco génico.
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de um individuo relativo a heterozigosidade esperada sob

cruzamento aleatério (Equilibrio de Hardy-Weinberg) ou Fis = 1 - "

Ho/He. Deve-se considerar que, numa populagdo pequena, mesmo

e

cruzamentos aleatérios podem levar a cruzamentos entre parentes.
Neste caso, enquanto Fit pode ser alto, Fis pode ser zero. Outro

ponto importante € que somente uma geracdo de acasalamentos

aleatérios pode retornar os valores de Fis proximos a zero. O mesmo F

nao ocorre com os outros tipos de endogamia. i

c¢) Endogamia devida a subdivisGo populacional: Quando
populagdes sdo subdivididas em grupos mais ou menos isolados, j
endogamia ira ocorrer simplesmente como resultado ac tamanho
populacional restrito e a4 ag¢do da deriva genétical?, que fixa e !
elimina alelos. Isso ocorre mesmo que os acasalamentos dentro
das subpopulagdes sejam aleatérios, pois dentro das
subpopulagées os individuos tornam-se mais relacionados (Crow

& Kimura, 1970). E o Fs de Wright que mede a endogamia

relativa aquela esperada sob acasalamentos aleatérios na
populagdo total, também chamada de endogamia entre

populagdes. !

I
{
|
A endogamia total em uma colecido de subpopulacoes, Fir, € assim ..
uma fungéo da endogamia dentro e entre populagées: l

(1" Fit) = (]. - Fis)(l‘Fst)

12 Deriva genética: mudancas aleatérias nas freqiiéncias de dois ou mais alelos ou
gendtipos dentro de uma populagéo.




Embora endogamia ndo mude as freqliéncias alélicas na populacao,
ela redistribui a freqiiéncia de gendtipos, aumentando a proporgédo de
homozigotos e, correspondentemente, diminuindo a de heterozigotos
(Wright, 1977). MutacbGes deletérias ocorrem continuamente em
populacoes e- a maioria delas é parcialmente recessiva (Lande, 1988).
Assim, o aumento da homozigose proporciona a expressdo dessa carga
genética, resultando em DE (Lande, 1994; Lynch et al, 1995).
Alternativamente, se o heterozigoto for superior a ambos homozigotos em
performance (sobredominancia), a freqiiéncia reduzida de heterozigotos
diminuird a expressdo dessa sobredominancia ou desse vigor
heterozigético (Falk & Holsinger, 1991; Brock & White, 1992; Pray et al.,
1994; Vrijenhoek, 1994). Evidéncias existem para ambos mecanismos,
embora as mutagbes deletérias parcialmente recessivas!® tenham
explicado a maioria da DE observada em Drosophila € plantas superiores
(Charlesworth & Charlesworth, 1998; Crow, 1999). Metade da viabilidade
reduzida em Drosophila é conseqiiéncia do efeito de alelos letais e metade
€ devida a alelos detrimenta}is de muito menor efeito (Simons & Crow,
1977; Charlesworth & Charlesworth, 1987). Os alelos letais parecem ser
completamente recessivos enquanto os detrimentais afetam
éubstancialmente 0s heterozig;)tos. Tanto para domindncia como para
sobredominancia, o fitness’ declina em propor¢do ao aumento de F

(coeficiente de endogamia). InteracGes epistaticas!4 entre locos também

podem ocasionar DE (Kexhpthorne, 1957; Bulmer, 1980; cit. em Byers &

13 Mutagdes recessivas e parcialmente recessivas
14 Epistasia: efeito sinérgico, sobre o fendtipo da aptidao, de dois ou mais locos génicos,
de forma que o efeito conjunto difere da soma dos locos tomados aleatoriamente.
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Waller, 1999). Controvérsia sobre a importancia da domindncia ou
sobredominancia na DE tem persistido por todo esse século (Crow, 1999},
e € consequéncia do fato dos alelos dominantes e benéficos poderem estar
ligados a alelos recessivos detrimentais (revisto em Byers & Waller, 1999).
Pares de tais locos ligados imitam locos sobredominantes tnicos (Jones,
1939; Ohta, 1971), e tal associacdo sobredominante (pseudo) pode
explicar as correlagoes positivas freqlientemente observadas entre ‘fitness’
e heterozigosidade (revisto em Mitton & Grant, 1984).

Assim, endogamia acontece via dois distintivos mecanismos (Keller &
Waller, 2002): dentro e entre populacbes, considerados os efeitos de
acasalamentos consaguineos dentro de populacées mas também deriva
genética entre elas. Endogamia ‘como consequiéncia do isolamento
populacional e da deriva genética pode ser verificada somente quando
cruzamentos sao feitos entre populagdes. Cada populagido endogamica
isolada pode se tornar fixada para muitos alelos deletérios. Quando séo
colocadas em contato, podem mostrar heterose ou o aumento no fitness’.
Isso reflete que populagoes diferen’;es tendem a fixar diferentes
subconjuntos de alelos deletérios que se mascaram quando as populacgées
sdo cruzadas. Isso é chamado de carga de deriva (diferente da definigcao
populacional de carga genética). Alelos deletérios e no minimo
parcialmente recessivos contribuem tanto para DE dentro de populagdes
quanto para heterose em cruzamentos entre populagées. Enquanto
heterose resulta mais da acumulagdo de diferentes alelos de pequeno

efeito, DE é influenciada mais por alelos de grande efeito.
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Portanto, populacbes de varios tamanhos e diferentes histérias
evolucionarias sao provaveis de diferir fortemente na carga de deriva. Se
as cargas genéticas nas popula¢oes ancestrais forem altas, subpopulagées
isol;etdas e pequenas experimentardo consideravel carga de deriva, mesmo
em curto prazo. Comparativamente ao efeito demografico da entrada de
imigrantes em populacdes pequenas, os quais impedem a extingéo local
pelo aumento da abundancia nas populagoes recipientes (‘rescue effect),
populacdes pequenas e semi-isoladas podem também experimentar o
efeito de recuperagdo genética (‘genetic rescue)). ‘Genetic rescue’ é a
potencialidade da imigracdo de genes socorrer populagées em extingdo
através do reestabelecimento da variagdo genética e reducdo da DE
(Ingvarsson, 2001). No entanto, aoc mesmo tempo que o fluxo génico pode

promover ‘genetic rescue’, pode também reintroduzir carga genética.

2. EXPURGACAO

Modelos de genética de populagdes predizem que o aumento da
homozigosidade resultante <_:1e endogamia ird expor os alelos recessivos
deletérios a selecao natural, dessa forma expurgando a carga genética
(Waller, 1993). Endogamia, portanto, ndo causaria reducdo no fitness’, ou
esta reducdo seria pequena er—n resposta a expurgacao. Como se espera
que muitos sistemas naturais tenham sofrido periodos de tamanho
populz_a.cional pequeno e, portanto, endogamicos (deﬁn—igées a e c de
endogamia), assume-se freqﬁentemente que endogamia aja de forma a

reduzir a carga genética em tais populacdes (Keller &. Waller, 2002).

Opostamente, a auséncia de expurgacdo é algumas vezes considerada




para apoiar o mecanismo de sobredomindncia para a depressao
endogamica. No entanto, a eficiéncia e extensdo da expurgagéo
dependerio de fatores genéticos (Wang, 2000) e ambientais (Bijlsma et al.,
1999 apud Keller & Waller, 2002), podendo ser limitada. Expurgac¢éo €

muito mais provavel de ser efetiva sob circunstincias genéticas ¢

demograficas restritas, como mostra a discusséo abaixo.
A distribuicao dos efeitos seletivos ou a for¢a da selecdo pode atuar de
diferentes formas (Byers & Waller, 1999):

a. Enquanto mutac¢oes letais e semiletais s&o eficientemente

expurgadas (Lande & Schemske, 1985), expurgacdo contra

mutacées de efeitos menores ¢é muito menos eficiente,

particularmente quando afeta a performance heterozigética @
(Charlesworth & Charlesworth, 1987; Hedrick, 1994); *

b. Selecdo é muito menos eficiente em populacées endogémicas e

pequenas porque atua efetivamente somente contra mutagoes com

efeitos seletivos grandes (s > % Ne) (Wrigth, 1977). Conforme o

tamanho populacional efetivo (Ne) declina devido a fatores

demograficos ou endogamicos, uma maior propor¢do de alelos

deletérios torna-se efetivamente neutra e invisivel a selegéao, i
reduzindo a taxa de eliminagdo e sujeitando esses alelos 4 deriva l
genética ou fixacdo. A expectativa € que a deriva fixe esses alelos em ’1
uma probabilidade igual as suas freqiéncias iniciais. Uma vez }
fixadas, essas mutacdes adicionam-se & carga em um processo

dificil de reverter, conhecido como ‘Muller’s ratchet’ (Heller & Smith, :

1978).




c. Em adicdo, selecdo forte contra letais e semi-letais pode H
incidentalmente fixar mutacoes brandamente deletérias, mesmo
enquantd esses genes de grandes efeitos estdo sendo expurgados.
Ironicamente, uma vez fixadas, essas mutacgoes decrescem o ‘fitness’
tanto das progénies endogamicas como exogamicas, reduzindo a
diferenca entre elas e assim entre qualquer estimativa de DE
baseada em performance. Segundo os modelos desenvolvidos por
Lande (1994) e Hedrick (1994), para populacoes com Ne de poucos

individuos, mutacbes brandamente deletérias sdo muito mais

importantes como causa na perda de fitness’ e eventual extingdo do
que mutacdes letais e semi-letais. Populagbes endogamicas também
sofrem de diminuicdes na variacdo genética quantitativa e podem
posteriormente aumentar o risco de exting¢ao (Lande, 19953).

d. Por ultimo, dependendo do grau de isolamento populacional, os

o e -

alelos deletérios expurgados serdo ou nao reintroduzidos por
imigracao.
Resumindo, se populagbes permanecem pequenas e isoladas por
muitas geracdes, alelos sdo perdidos ou fixados aleatoriamente na
populacdo por deriva genética, erodindo niveis de variacdo genética

quantitativa necessarias para evolucdo adaptativa (Lande, 1995).

Simultaneamente, mutacdes deletérias tenderdao a se acumular, porque

selecao é menos efetiva em populagdes pequenas (Lynch et al., 1995). Isso

fnode levar eventualmente a difusdo mutacional para populagbes com

tamanho efetivo Ne < 100. Ambos processos tendem a ser graduais e,

24




portanto, ndo ameacam as populagdes em curto prazo. Em contraste,
endogamia pode atuar rapidamente. Restringindo as oportunidades para
cruzamento, pequenas populacdes adotam endogamia via cruzamento
entre parentes. Simultaneamente, pequenas populacdes tendem a fixar
apreciavel fracdo da carga genética por deriva, resultando em endogamia
entre populacdes. Ambas as formas de endogamia aumentam a freqliéncia
de individuos homozigotos para alelos idénticos por descendéncia. Essa
. endogamia resulta em reducdo no ‘itness’ ou na expressio da DE.
Embora qualquer um desses mecanismos genéticos possa ameacar a
persisténcia de populagées, endogamia traz o risco mais imediato.

Dentro de populagées, endogamia rapidamente expora as mutacoes
recessivas letais a selecio, causando expurgacao mesmo em populacoes
pequenas € isoladas. Alelos deletérios com efeito seletivo pequeno (s < %
Ne), entretanto, serdo invisiveis a selecio e assim facilmente fixados.
Mesmo fluxo génico limitado!5 (Nm < 1) ndo prevenira carga de deriva de

acumular.

EXISTE REALMENTE AMEACA GENETICA?

Apesar da literatura relativamente extensa sobre as conseqiiéncias
tedricas do aumento de endogamia, a efetividade da depressao
endogamica como real ameaga as populagbes naturais comegou a ser
questionada. As duas principais razées comumente sugeridas da

inefetividade da endogamia em populagdes naturais sdo: (i) animais e

" 15 Fluxo génico : a incorporagio de genes dentro de um conjunto génico de uma ou mais
populagdes. Migragdo de genes entre populagées.
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plantas evitam endogamia na natureza e, portanto, ndo apresentario os
efeitos deletérios no fitness’; (i) mesmo que endogamia ocorra, as espécies
tém mecanismos de lidar com os efeitos deletérios genéticos antes mesmo
de serem manifestados no fenoétipo, sendo a expurgacio um deles.

A revi;qéo de Charlesworth & Charlesworth (1987) informou que
muitas populacdes de plantas e animais endogamicos expressam niveis
relativamente baixos de DE, mas outras mantém quantidades
substanciais. A partir dos dados compilados nessa revisdo, predicdes e
hipéteses sobre DE em populagdes naturais comegaram a surgir e a serem
testadas. Por exemplo, depressio endogamica influencia criticamente
tanto a evolugcdo do sistema de cruzamento quanto a persisténcia de
populacdes pequenas sujeitas ao acumulo de mutagdes (Husband &
Schemske, . 1996). Se expurgacdo elimina muito da carga genética,
esperar-se-a que populagées endogamicas tenham niveis reduzidos de DE.
Se mutagoes recessivas sdo a principal causa de DE, uma relacdo negativa
entre DE e taxa de autofecundacgédo seria esperada, ja que essas mutacoes
seriam eliminadas. No entan_to, essa relacdo negativa nao é esperada sob
modelos de sobredominancia, e a DE pode mesmo aumentar com o
aumento de endogamia. Os efeitos da DE podem também ser expressados
diferencia]mente ao longo do _ciclo de vida  (Schemske, 1983; Schoen,
1983; Charlesworth & Charlesworth, 1987) e, dessa forma, terdo
diferen_tes consequiéncias no fitness’. Tanto a expressao n£> tempo, quanto

a magnitude da DE, sdo ésperadas evoluir com endogamia em populagdes

naturais (Husband & Schemske, 1996).

TS R




Apesar da aplicagdo pratica na biologia da conservagéo e na teoria
evolucionaria, o custo da depressdo em populagdes naturais de plantas e
animais permaneceu por muito tempo desconhecido (Crnokrak & Roff,
1999). Evolucionistas comeg¢aram, entdo, a examinar como endogamia
diminui fitness’ em populacdées naturais de plantas. A maioria desses
estudos examinaram diferencas entre populacbes de tamanhos e
isolamento contrastantes. Menges (1991) encontrou que a germinacéo de
sementes declinou dramaticamente em populagdes isoladas com menos
que 150 individuos de espécie perene nas pradarias dos EUA. Esses
resultados foram explicados pela diminuicdo na polinizacdo, mas também
pelos provaveis efeitos maternais ( e.g. solos pobres podem reduzir
tamanho populacional e germinabﬂidade). Oostermeijer et al. (1995)
encontraram que sementes, tamanho e sobrevivéncia de plantulas
declinaram nas populag¢des menores de Gentiana pneumonanthe, espécie
perene e rara. Variacdo fenotipica também foi maior nas populagdes
menores. Fischer & Matthies (1998) estudaram 23 populagées de outra
espécie rara perene, Gentianella gerrnanica (bianual), registrando menor
numero de sementes por fruto e por planta nas populacdes menores.
Demonstraram que em 11 dessas populacoes, a producao de sementes ¢ a
performance das plantas aumentaram nas popula¢des com maior variagao
genética. Tamanho de semente, sucesso na germinacdo e resisténcia a
estresse declinaram também em populagdes de Ipomopsis aggregata com
menos de 100 plantas adultas (Heschel & Paige, 1995). Para testar o efeito
da endogamia nas populagdes, os autores transferiram pélen para uma

populacdo distante dentro de subpopulacbes pequenas e grandes. A

27




massa de sementes e a germinabilidade aumentaram somente nas
populagbes pequenas, demonstrando a presenca de endogamia
populacional e o potencial correspondente para ‘genetic rescue’ (definido
anteriormente).

Newm;'m & Pilson (1997) usaram uma abordagem experimental para
examinar como os numeros de fundadores afetam a persisténcia
populacional. Criaram populacgdes artificiais de mesmo tamanho da anual
Clarkia pulchella, mas com tamanhos populacionais efetivos (Ne) variaveis.
Isso foi obtido pelo ajuste do nuimero de parentes entre os fundadores.
Apds trés geragoes, as populagbes com Ne baixo (endogamicas)
apresentaram germinacao de sementes e sobrevivéncia reduzidas. O
fithess’ dessas populacdes foi bem menor (21%) com relagdo as
populacdes com Ne maiores. Somente 31% das populagdes com baixo Ne
sobreviveram quando comparadas com 75% das populagdes com Ne altos.
Esses resultados demonstraram que os efeitos da endogamia sobre a
performance do individuo podem afetar = fortemente a persisténcia
populacional. )

Ja estudos comparando populacdes de espécies relacionadas, que
diferiam em suas taxas de autofecundacdo ou nos coeficientes de
endogamia, encontraram, em_geral, associacdoes negativas entre DE e
esses estimadores (Holtsford & Ellstrand, 1990; Latta & Ritland, 1994;
Johns.ton & Schoen, 1997). Esses resultados foram— relacionados a
expurgacao de alelos deletérios. Estudos multigeracionais com endogamia

controlada forneceram uma resposta menos clara. Schoen (1983), Dudash

(1990) e Latta & Ritland (1994) ndo encontraram diferencas entre as




primeiras e as segundas geragles consecutivas de autofecundagdo em
Gilia angustifolica, Sabattia angularis e Mimulus nasutus, respectivamente.
Em contraste, fitness’ em milho (Jones, 1939), fava (Monti & Frusciante,
1984), e Tribolium (Pray & Goodnight, 1995) declinou sobre geracdes
continuas de endogamia, resultados esses atribuidos & expresséo
continua de alelos recessivos deletérios (citagées em Koelewijn 1998).

DE foi dramatica em alguns casos: Pinus taeda, por exemplo, tem
uma carga média de oito equivalentes letais no .minimo (Remington &
O’Malley, 2000, cit. em Keller & Waller, 2002). Isso implica que ocorre DE
consideravel em 98% das progénies autofecundadas. Ironicamente, pode
ser mais dificil detectar endogamia quando a DE é muito grande. Isso
porque as sementes com letais e subletais abortam cedo e os individuos
sobreviventes amostrados sao heterozigotos, resultando em baixas
estimativas de endogamia. Organismos com alta fecundidade e

poliembrionia (como pinheiros) podem facilmente absorver e esconder DE.

1. REVISOES E ANALISES N_IULTI-ESPECIES RECENTES:

Em resposta ao volume de resultados contrastantes e recentes,
quatro grandes revisdes foram publicadas a partir 1996, revisées essas
que testaram hipoteses quan’Eo as relacoes entre DE e os aspectos
considerados importantes na sua expressdo, como sistema reprodutivo,
sistemg de cruzamento, histéria de vida e tempo da— expressao nos
estagios de vida. Essas serdo consideradas a seguir.

Husband & Schemske (1996) utilizaram estimativas de DE obtidas a

partir da literatura - producdo de sementes, germinacio, sobrevivéncia
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juvenil e crescimento/reproducdo — com a finalidade de examinar a
associagdo entre DE e grau de autofertilizagdo em populagdes de plantas
naturais e sua expressdo em diferentes fases de vida. Foram consideras
79 vpopulagbes em 5S4 espécies. Encontraram uma correlacdo
significativamente negativa entre DE cumulativa e taxa de
autofecundacdo. DE média em espécies predominantemente autégamas
(616 = 0,23) foi significativamente menor (43%) que aquelas
predominantemente alégamas (6 = 0,53). A maioria das espécies
autocruzadas — ou 14 de 18 espécies - expressaram a maior parte da DE
nos estagios tardios do ciclo de vida (crescimento/reprodug¢éo), enquanto
espécies alégamas expressaram muito da DE tanto cedo (produgéao de
sementes - 17 de 40 espécies) quanto tarde (19 espécies). Para espécies
com 0s quatro estagios examinados, espécies autogamicas e exogamicas
diferiram na magnitude da DE nos estigios de producdo de sementes
(autogamicas & = 0,05, N=11; exogamicas § = 0,32, N= 31), germinacgéo
(autogamicas 6 = 0,02; exogamicas 6 = 0,12), e sobrevivéncia a reprodugao
(autogamicas 6 = 0,21; exogamicas 6 = 0,27). Esses resultados apoiaram
predicdo tedrica de que endogamia reduza a magnitude da DE, conforme
os alelos deletérios sdo expressados e entdo expurgados através de
selecdo. Também apoiaram a hip6tese de que as expressdes da DE nos
estagios iniciais e finais do ciclo de vida sdo, no primeiro caso, devidas a
letais recessivos e podem ser expurgadas através de endogamia, €, no

segundo, as mutacées deletérias fracas, sendo essas muito dificies de

16 DE: § = 1 - Ws/Wo, onde Ws e Wo referem-se ao fitness’ de progénie autofecundada e
exocruzada respectivamente, com o parametro variando de -1 a 1.
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serem eliminadas, mesmo com endogamia extrema. Dados de
angiospermas perenes foram extremamente escassos na amostragem e
nao existe praticamente informacdo sobre DE em espécies auto-
incompativeis.

A reVis.éo de Crnokrak & Roff (1999) incluiu 35 espécies (20 animais
e 15 plantas) e 169 estimativas de DE vindas a partir de 137
caracteristicas. Nesta somente foram considerados trabalhos com espécies
que foram amostradas em populagdes naturais ou espécies que foram
artificialmente endocruzadas no laboratério, cujas progénies foram
posteriormente reintroduzidas nas mesmas areas de vida dos pais. O
objetivo do trabalho citado foi estimar a DE média para espécies selvagens
medidas em condi¢cdes naturais. Especificamente, queriam medir as
consequiéncias da endogamia nos organismos vivendo em condi¢des
naturais e o custo da endogamia entre populagbes naturais e aquelas de
cativeiro/viveiro. Os autores encontraram estimativas médias muito altas
de DE para as espécies no ambiente natural. As estimativas foram altas
em magnitude, ou seja, ac}ma de valor critico que define ameaca as
populacdes (Smith, 1979; Frankham, 1995b). Dessa forma, foram
consideradas biologicamente importantes. Além disso, a maioria das
caracteristicas foram diretamer_lte associadas com _fitness’. Os dados dos
mamiferos foram comparados com aqueles de Ralls et al. (1988), com o
objetivp de determinar se estimativas naturais de DE sé.o~maiores do que
as' de cativeiro, conforme predito na literatura. As estimativas das
faopula(;()es naturais apresentaram médiz;.s significativamente maiores

quanto ao custo da endogamia quando F = 0.25. Das 169 estimativas de
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6, 90 foram significativamente diferentes de zero, indicando que espécies
selvagens endogamicas sob condicdes naturais freqiientemente exibem
niveis moderados a altos de DE nas caracteristicas do fitness’.

Koelewijn (1998) testou experimentalmente o efeito de diferentes
niveis de endogamia no ‘fitness’ de progénies de Plantago coronopus,
espécie parcialmente endogamica. Comparou crescimento, sobrevivéncia,
florescimento e produc¢do de sementes de progénies com diferentes
coeficientes de endogamia (f = 0,0; 0,25; 0,50; 0,75 e 0,85) no viveiro e no
habitat natural. Os resultados do experimento demonstraram DE
substancial para todos os componentes do fitness’ no campo,
contrastando com o viveiro, onde néo foi detectada DE significativa para
nenhum dos caracteres. Embora em geral negativa, a resposta de plantas
individuais 4 endogamia foi altamente variavel, com consequiente variagdo
substancial na estimativas de DE. A analise foi congruente com o ponto de
vista de que mutacdo de alelos fracamente deletérios é a causa primaria
de DE. Os resultados concordaram com as-expectativas de Husband &

Schenske (1996), por um lado, e de Crnokrak & Roff (1999), por outro.

" Correlagdo negativa forte (r=-0,96, n=4, P= 0,045) entre fitness’ relativo e

coeficiente de endogamia e nenhuma evidéncia de expurgagcido nas
primeiras geracoes de endogamia foram observadas no campo.

Byers & Waller (1999) revisaram a teoria, os mecanismos de DE e
analisaram 52 estudos de plantas, comparando niveis de DE entre taxa,
populacdes e linhagens com histérias de endogamia diferenciadas. O
objetivo foi acessar como DE responde as varias histérias de endogamia.

Os estudos utilizados diferiam consideravelmente no desenho
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experimental, escala e execucdo. Por isso, primeiramente, elgs
enumeraram o0 quanto freqlientemente ocorre expurgacdo nesses
diferentes tipos de estudos. Posteriormente, exploraram como a extensdo
da expurgacado varia em magnitude, usando regressio e meta-analises
para determinar como o tipo de experimento, as caracteristicas da planta
e as caracteristicas medidas afetam a observacdo da expurgacio.
Evidéncia significativa de expurgacio foi encontrada em 14 de 34 estudos,
consideradas comparagdes entre populacdes e espécies. Ja dentro de
populagdes, muitos estudos registraram variacdo entre familias na DE, e
em seis de 18 estudos foram encontradas evidéncias para expurgacéo
entre linhagens. As andlises de regressdo sugeriram que expurgacgio &
mais provavel de atuar em caracteristicas iniciais do ciclo de vida (6
estudos), mas esses declinios foram modestos (5 - 10%). Meta-analises
dos resultados de 45 populacdes em 11 estudos nio revelaram evidéncia
geral significativa para expurgacio, mas preferencialmente uma tendéncia
oposta, com as populacies mais endogamicas experimentando DE em
caracteristicas iniciais. A probabilidade de observar endogamia néo variou
sistematicamente com o desenho experimental ou com as caracteristicas
consideradas iniciais ou tardias. Espécies perenes foram as menos
'provéveis de mostrar expurgag_éo quando comparadas as anuais (2 de 10
vs. 7 de 14). Em alguns dos estudos, DE parecia declinar em populagées
mais .endogé.m.icas, mas as relagdes ndo eram significativas. Concluiram
que embora esses resultados reflitam variagdo nos parametros
—populacionais e genéticos, também sugerém que a expurgacio mostra-se

como uma for¢a inconsistente dentro de populacdes. Embora houvesse
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evidéncia para a expurgacéo, ela ndo foi consistente ou substancial o

suficiente na maioria dos casos, mesmo em populag¢dées autogamicas. A

extensdo em que a expurgagao ocorre em populacdes mais endogamicas
depende fortemente de detalhes genéticos incluindo a distribuicdo de
efeitos seletivos, o grau de dominancia e interagdoes entre locos. A
eficiéncia com que a selecdo pode expurgar populacdes de suas cargas

genéticas depende do tamanho dos efeitos mutacionais, do grau de

dominédncia, interacées entre locos, sistema reprodutivo e tamanho.
populacional. Esses resultados ndo favorecem programas que utilizem {
esquemas de endogamia intencional em cruzamentos em pequenas ﬂ
populacdes com intuito de diminuir DE. Os muitos impedimentos teéricos
quanto a eficiéncia da expurgacido sugerem que nado se deva esperar

ocorréncia comum em popula¢des naturais e de cativeiro.

Keller & Waller (2002) revisaram trabalhos recentes, incluindo u
estudos em populacdes de plantas e animais, 0os quais utilizaram técnicas ik
tradicionais e de genética molecular. O objetivo principal foi avaliar o : %‘
questionamento sobre a importancia da endogamia na manutencdo da |

demografia e persisténcia de populagdes nos seus ambientes naturais.

Segundo eles, dados novos de campo e de pedigree, mais as ferramentas |
analiticas e moleculares, aumentaram muito a habilidade em tracgar

padroes de parentesco e endogamia e detectar DE dentro e entre

populagdes naturais. Da mesma maneira que as outras revisdes (varios Al

trabalhos em comum), DE variou através dos taxa, populagoes e

ambientes, mas é geralmente substancial para afetar as perfomances

individual e populacional. Dados de populagdes de passaros e mamiferos




sugerem que DE freqlientemente afeta significativamente o peso de
nascimento, sobrevivéncia, reproducéo, resisténcia a doenca, predacdo e
estresse ambiental. Estudos com plantas, baseados principalmente na
comparacao entre populacoes de diferentes tamanhos e variacdo genética,
também revelaram efeitos significativos de endogamia na producio de
sementes, germinacao, sobrevivéncia e resisténcia a estresses. Dados de
borboletas, passaros e plantas demonstraram que populacées com
diversidade genética reduzida freqlientemente experimentam crescimento
reduzido e taxas de extingcdo maiores. Cruzamentos entre essas
populacoes freqlientemente resultam em heterose. Esse efeito de ‘genetic
rescue’ pode estar refletindo o mascaramento de mutacdes deletérias
fixadas. Como conclusio basica, fluxo génico entre habitats fragmentados

€ essencial para sustentar populac¢des que sio sensiveis 4 endogamia.

SINTESE DA REVISAO

Evidéncias recentes sugerem que ambas, endogamia e depressao
endogamica, sdo mais difundidas e penetrantes em seus efeitos do que
previamente previsto. Além disso, em muitas populagdes elas ndo podem
ser evitadas e alguns estudos apontam a endogamia como uma ameaca
importante, que pode diretamente afetar a persisténcia de populagées. Em
adicdo, a extensdo da expurgacdo depende de muitos fatores que
freqlentemente sdo ineficientes em promové-la. A expectativa inicial
esperangosa da eliminacdo dos alelos com efeitos negativos na aptidao

hoje parece baixa (todas as revisdes). Expurgacdo, embora possa ocorrer

em certas populagdes sob certas circunstancias, nio parece ser uma forca

A 2 . o

e

i T TR ITISRRT T




consistente e efetiva o suficiente para seguramente reduzir depresséo
endogémica dentro de populacdes naturais que se tornem pequenas ou
endogamicas. Em populagées exogamicas, a DE aparece tanto nos
esté.gio.s de vida iniciais como tardios, 1.e. na producdo de sementes, no
crescimentc; e na reproducao, enquanto que nas populacdes autogamicas,
a maior parte da DE € expressa nos estégios mais tardios (Charlesworth et
al 1990; Husband & Schemske, 1996; Koelewijn, 1998; Byers & Waller,
1999). Espécies perenes, como as arvores tropicais, sdo as menos
provaveis de expurgarem esses alelos e a extensdo da eliminacéo da carga
genética depende de fatores genéticos e populacionais, como varia¢do na
dominancia, efeitos mutacionais e histéria de selecio, tornando impossivel
generalizacdoes universais. Estagios de crescimento, sobrevivéncia,
florescimento e producdo de sementes declinam com o aumento de
endogamia (F), e esses resultados tém sido mais severos no campo do que
em ambientes controlados como viveiro (Dudash, 1990; Wolfe, 1993;
Jimenez et al., 1994; Keller et al., 1994; Miller, 1994; Koelewijn, 1998).

A maioria das es;_aécies arbéreas tropicais € principalmente
exogamica e perene, caracteristicas que trazem alta expectativa de DE
com o aumento da endogamia (Nason & Hamrick, 1997; Lepsch-Cunha et
al., 2001). Arvores geralmen’ge mostram possuir carga genética alta de
alelos recessivos deletérios, de forma que endogamia, em particular

autofecundacao, pode levar a fertilidade reduzida (Boshier, 2000).

- e T e




CAPITULO 2. PADROES DE PRODUCAO DE FLORES, i

FRUTOS E CACHOS EM Oenocarpus bacabe: QUAIS OS FATORES i

QUE LIMITAM A PRODUCAO DE SEMENTES EM FLORESTA?

INTRODUCAO |
O desenvolvimento dos 6vulos em sementes pode ser restringido l}

|

|

pela insuficiéncia de recursos abidticos e maternais, incompatibilidade

genética, ou barreiras ecoldgicas aos polinizadores (Cunningham, 1995). l
Os fatores que limitam a produc¢éo de frutos e os processos que causam ’\
sua variacdo tém sido discutidos em torno da dicotomia entre limitacdo de
pblen e limitacdo de recursos (Cunningham, 2000). Enquanto o sucesso
reprodutivo feminino pode ser mais limitado por recursos, o masculino, ou il
0 acesso aos gametas masculinos, pode ser mais limitado pelo J [
comportamento dos polinizadores, fenémeno esse hipotetizado pelo ]
principio de Bateman (1948). Exemplos empiricos mostram que limitagdo ‘y
de recursos é mais importante para muitas espécies (Stephenson, 1981), I?
mas pesquisas experimentais a partir de 1980 mostram que a limitacdo de
pblen é também importante para outras espécies (Bierzychudek, 1981; Lee t

& Bazzaz, 1982; Pifiero et al., 1982; Snow, 1986). Além disso, tanto pdlen

como recursos podem limitar diferencialmente as plantas numa mesma

populacdo como podem estar interagindo (Haig & Westby, 1988; Campbell

& Halama, 1993). Para Physalis longifolia, por exemplo, enquanto y




individuos pequenos foram limitados por pélen, individuos maiores foram
limitados tanto por recursos como poélen (Lawrance, 1993)

A dicotomia original tém sido substituida por uma visdo que
considera as medidas de curto prazo do sucesso reprodutivo, mas também
as de fecundidade de longo prazo na vida da planta (Herrera, 1991,
Cunningham, 2000).

Conforme sugerido por Cunningham (1996), se a alocagdo de
recursos limita a producao de frutos por inflorescéncia, um dos seguintes
padrées seria esperado: i. plantas maiores ou plantas em locais mais
ensolarados produzem mais frutos, demonstrando uma relagdo positiva
entre parametros de reserva (carboidratos) e producdo de frutos. ii.
desenvolvimento de frutos em infrutescéncias atuais é reduzido em
plantas que produziram muitos cachos em passado recente, devido a
limitacdo de recursos; iii. o numero de frutos declina apds inicicio de
desenvolvimento devido ao aborto de frutos, mediado por recursos
limitados que é maior em plantas que sao menores, estdo sombreadas, ou
tém reproduzido freqiientemente em passado recente. Em contraste, se a
producéo de frutos por infrutescéncia € primariamente limitada por pélen,
pode-se esperar que pequena ou auséncia de relagdo exista entre
parametros de reserva e desenvolvimento de frutos.

Niveis de luz no subosque de florestas chuvosas sio tipicamente
baixos e a variagdo na disponibilidade de luz tém influenciado a
reproducéo de palmeiras de subosque (Chazdon & Fetcher, 1984) e outras
plantas em florestas tropicais e temperadas (Clark & Clark, 1987; Lepsch-

Cunha & Mori, 1999).
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Oenocarpus bacaba Mart. € uma palmeira arbérea, de sub-dossel,

monoéica, com forte dicogamia (Balick 1986). Dentre as palmeiras da

l
Amazdnia, Oenocarpus bacaba é a que produz mais frutos. Possui forte l{

interacdo com a fauna, que se alimenta de pélen e frutos. Sdo encontradas

em pastos e capoeiras, sendo algumas vezes preservadas pelos caboclos |
nesses locais no momento de corte. As arvores de areas de pastagem se lll
distingtiem morfologicamente daquelas de floresta por possuirem didmetro |

e numero de folhas maiores e altura menor, e fenologicamente, produzem

oL

mais cachos (Cruz, 2001). O vinho da bacaba, suco feito com seus frutos
3 - - - e - ' h
parecido ao suco de acai, € regionalmente muito consumido. De seus n ﬂ‘

frutos retira-se também éleo parecido ao azeite de oliva. Tem distribuicéo

geografica ampla pela Amazdnia, permitindo que resultados obtidos aqui ?' !‘\
possam ser amplamente utilizados. Do ponto de vista econémico, é uma ; i
alternativa de produto nio-madeirero para uso sustentado de florestas, e, )
do ponto de vista conservacionista, pode ser considerada uma espécie-
chave para a comunidade florestal, além-de centro. de dispersdo de i
propagulos em pastos e ca}poeiras, facilitando a recuperacido de areas %
degradadas. ’ f il
Dentro de um estudo mais amplo sobre os efeitos da fragmentacio ! I‘
ﬁo sucesso reprodutivo de O. l;acaba (Capitulo 3), é esclarecedor verificar, ?
no ambiente natural da espécie, qual a influéncia dos recursos abiéticos e *

maternos nos seus padrdes de producgao de flores, frutos e sementes. Para

diferenciar entre a variacdo natural dos fatores que influenciam a

fecundidade de O. bacaba daquela ocorrida apés a fragmentagdo, as




seguintes questdes foram levantadas quanto as plantas que habitam a

mata continua néo perturbada:

- A variacdo na fecundidade de O. bacaba pode ser explicada pela
quantidade de recursos armazenada (tamanho da arvore) ou recebida
(luminosidade) pelas arvores?

- O numero de reproducdes na histéria de vida da planta (cachos
produzidos com a idade) e atuais (nimero de cachos recentes) interferem
na produtividade das arvores?

- Os fatores de limitacdo de recursos (tamanho e luminosidade), de
maturidade (nimero de marcas reprodutivas) e de inibi¢do de recursos
(namero de cachos atuais) interagefn conferindo uma explicacdo para a
produtividade?

- Um maior numero de flores confere um ntmero maior de frutos?

- Tamanho e germinacdo de sementes dependem das caracteristicas da
maée e da disponibilidade de luz recebidada? -

- As variaveis analisadas explicam a variacdo na produtividade de

sementes de Oenocarpus bacaba em seu ambiente natural?

METODOLOGIA

Este estudo foi feito conjuntamente com outro, apresentado nesta
tese no Capitulo 3, que analisou o efeito da framentacdo ¢ desmatamento

no sucesso reprodutivo de populacées de bacaba localizadas em

fragmentos de diferentes tamanhos, capoeira e pasto, além de mata




continua. O local de estudo e uma abordagem mais pormenorizada sobre
a espécie estao descritos no Capitulo 3 supracitado.

Os padrdes de producado de flores, frutos, cachos e viabilidade de
sementes foram analisados em arvores de mata continua e de fragmentos
de 100-ha localizadas nas reservas do Km 41, Cabo Frio, Dimona e Porto
Alegre pertencentes ao Projeto Dinamica Biolégica de Fragmentos
Florestais. Todas as arvores analisadas localizam-se a mais de 300 m da
borda florestal, distdncia considerada limite ao efeito de borda (Laurance
et al., 2000). As arvores de fragmentos de 100-ha distantes mais de 300 m
da borda das reservas da Porto Alegre e Dimona foram incluidas nessas
anélises por ndo ter ocorrido significAncia nos testes de escores de
Wilcoxon entre mata continua (N= 39) e essas arvores (N=21),
considerados o ntimero de cachos totais (X2 = 0.75; Pr < 0.39), niimero de
cachos velhos no caule (X2=1.53, Pr < 0.22), cachos abortados (X2= 0.10,
Pr < 0.75) e cachos saudaveis (X2=0.11, Pr < 0.75).

| Cachos sauddveis sdo aqueles que nao abortaram a maior parte de
suas flores ou frutos imaturos durante as observagdes. Cachos doentes
incluem cachos abortados, murchos e raquiticos. Como todos eles, em
geral, abortam todas as flores ou frutos, foram chamados nas analises de
cachos abortivos. Descri¢do pormenorizada dos tipos pode ser vista no
Capitulo 3.

Cachos velhos sao aqueles vistos no caule da planta, cujos frutos ja
foram totalmente dispersados. Cachos totais equivale "a somatdria de

cachos saudaveis + cachos abortados + cachos velhos no caule. Cachos

novos produzidos € igual ao niimero total de cachos - cachos velhos.
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Como o nuimero de arvores observadas no estudo geral (Cap. 3} era
grande (~400), as observacgdes das arvores foram alternadas durante os
meses, mas em um intervalo que permitiu o acompanhamento das

diferentes fases dos cachos em todas elas. Apesar dessa alternancia, todos

os diferentes habitats foram visitados mensalmente nos diferentes sitios,
excecdo "as matas do Km4l, Cabo Frio € pasto da Porto Alegre,
observados somente duas vezes. No més de junho todas as arvores foram
observadas. As andlises do numero de cachos totais e de cachos doentes
por arvore foram feitas utilizando esse més como data inicial e o més de
outubro como data final; isso porque em outubro foi possivel compilar os
dados de todas as arvores e todos os cachos através das observagoes de
outubro, mas também, por extrapolacdo, através das observagdes de
agosto, setembro e novembro.

Em outubro de 1999 a maioria das arvores foi observada em funcéo
de maior esfor¢o de campo (N = 116) e puderam ser consideradas quanto a
produtividade de cachos e marcas reprodutivas. Dessas, 35 arvores/35
cachos foram coletadas durante o ano de coleta e puderam ser analisadas
quanto aos aspectos da reproducido discutidos aqui. A maioria das
andlises feitas neste capitulo consideraram os dados fenolégicos porituais,
somente deste més. As observacdes entre os meses de junho e outubro de
1999 (N=60) foram aqui incluidas para confrontar com os dados pontuais
de outubro e para informar melhor sobre o destino dos cachos.

Analises de regressdo e regressio multipla foram utilizadas para
verificar a dependéncia entre as variaveis isoladamente e em conjunto de

fatores independentes.







