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Resumo — A domesticagdo e a utilizagdo de espécies nativas em sistemas de produ¢do muitas vezes sao
inviabilizadas pela falta de conhecimento prévio sobre a variabilidade genética. Uma vez quantificada,
esta variabilidade pode ser ttil tanto para o melhoramento genético da espécie quanto em programas de
conservagdo. O objetivo deste trabalho foi avaliar a diferenciacdo, com base em caracteres genéticos e
fenotipicos, entre dez subpopulacgdes de Eugenia dysenterica DC. nativas da regido sudeste do Estado
de Goiés. Foram utilizados testes de Mantel a fim de comparar os padrdes de variagdo genética, com
base em oito locos isoenzimaticos, e caracteres fenotipicos (caracteres morfologicos e demograficos),
entre as subpopulagdes, e estabelecer suas relagdes com as diferengas geograficas e edaficas entre as
regides. Os testes de Mantel sugeriram que o principal fator determinando a divergéncia genética ¢ a
distribuicdo geografica das subpopulagdes, em um modelo no qual existe um balango entre deriva
genética atuando dentro das subpopulagdes e fluxo génico em curtas distancias ligando as subpopulagdes.
A variacdo fenotipica, por sua vez, ¢ melhor explicada pelos padrdes edaficos e pela distribuigdo
espacial. Esses resultados podem servir de guia para a coleta de germoplasma visando a sua utilizagdo
em programa de melhoramento genético desta espécie.

Termos para indexacdo: isoenzimas, fenodtipos, variacdo genética, fatores ambientais.

Divergence among local populations of Eugenia dysenterica
in response to edaphic patterns and spatial distribution

Abstract — The domestication and management of native plant species for uses in agricultural systems
is usually constrained by the absence of knowledge about genetic variability, population structure and
evolutionary processes involved in population differentiation in geographic space. A full understanding
of these patterns and processes implies in analyzing multiple characters. In this paper, differentiation
among ten local populations of Eugenia dysenterica DC. from Southeastern region of Goiés state,
Central Brazil, was analyzed. Mantel tests were used to evaluate the relationships between genetic
(eight loci from isozymes) and phenotypic (morphological and demographic characters) patterns of
population differentiation, in relation to spatial distribution and edaphic differences among regions.
The results from Mantel’s tests suggested that the main factor acting on genetic differentiation is the
geographic distribution of local populations, in a stochastic model that balances local drift within local
population and short-distance gene flow among them. The phenotypic differentiation, on the other
hand, is better explained by edaphic patterns and also by the geographic distribution. These results
support the idea of neutral (or quasi-neutral) evolutionary processes in isozymic markers and shows
that genetic divergence among local populations is highly structured in geographic space, independently
of variations in edaphic patterns and phenotypic variation.

Index terms: isoenzymes, phenotypes, genetic variation, environmental factors.
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Introducao

A explorag@o de certas espécies nativas do Brasil
tem sido feita de forma extrativista e muitas vezes
predatoria, tornando-se imprescindivel que o cultivo
delas seja iniciado. Entretanto, em muitos casos, os
cultivos ndo podem ser realizados em larga escala
em decorréncia do pouco conhecimento sobre a
variabilidade genética, técnicas de cultivo, cresci-
mento e desenvolvimento dessas espécies (Silva
et al., 1997). Os estudos relativos a organizacio da
variabilidade ou estrutura genética das populagdes
naturais de plantas tém permitido grandes avangos
no conhecimento relativo aos processos microe-
volutivos e, conseqiientemente, nas estratégias de
domesticagfio, manejo e conservagdo dessas espé-
cies (Carthew, 1993; Reis, 1996).

As analises da estrutura genética das populagdes
tém sido voltadas para a caracterizagdo dos niveis
de diversidade (porcentagem de locos polimorficos,
numero de alelos por loco e heterozigosidade média)
e a distribuicdo da variabilidade genética entre e
dentro das populagdes. Essa estratégia teve inicio
com a analise das estatisticas-F e conta hoje com
outras formula¢des mais recentes, tais como analise
de variancia de freqiiéncias alélicas (Weir, 1996) e a
analise de varidncia molecular (Excoffier et al., 1992).
Entretanto, essas técnicas permitem apenas uma
descrigdo geral da heterogeneidade espacial exis-
tente. Inferéncias sobre os processos microevolu-
tivos atuando nas popula¢des devem ser efetuadas
mediante analises de autocorrelagdo e comparagéo
de matrizes (Sokal & Jacquez, 1991; Epperson, 1995a,
1995b, 1997; Manly, 1997).

Além disso, uma melhor compreensdo dos
processos atuando em populagdes locais requer a
analise simultdnea de diversos caracteres, ou con-
juntos de caracteres, que expressem tanto diferentes
respostas biologicas a esses processos quanto dos
proprios agentes e fatores que determinam essas res-
postas (Douglas & Mathews, 1992). Em populag¢des
de plantas, os componentes da variagdo ambiental,
principalmente caracteristicas climaticas e de solo,
sdo importantes para determinar padrdes de varia-
¢do fenotipica, tanto por norma de reagdo quanto
por efeitos adaptativos, no sentido darwiniano
(Morales, 2000). Aspectos ecoldgicos e do proprio
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sistema de acasalamento das espécies determinam,
em grande parte, a estrutura espacial da variabilida-
de genética por meio da regulagéo da intensidade e
do alcance do fluxo génico entre e dentro das
subpopulacdes (Loveless & Hamrick, 1984; Gray,
1996; Hamrick & Nason, 1996).

Entre as diversas plantas nativas dos Cerrados
brasileiros que apresentam potencial de utilizago
em sistemas tradicionais de produgfo agricola, a
cagaiteira (Eugenia dysenterica DC. — Myrtaceae)
merece destaque, pela utilizagdo de seus frutos. Além
do valor como planta ornamental e melifera, a espécie
presta-se a extrag@o de corti¢a, pode ser usada em
pequenas constru¢des civis ou na fabricagdo de
carvdo e ainda sua casca ¢ utilizada em curtumes.
As subpopulagdes da cagaiteira sdo encontradas em
regides onde predomina o clima subtropical mais
fresco, e vegetam em regides de cerraddes menos
pobres. E uma planta perene tipica nas diversas
fitofisionomias da regido (Donadio et al., 1992).

O objetivo deste trabalho foi avaliar a
diferenciacdo, com base em caracteres genéticos e
fenotipicos entre dez subpopulagdes de Eugenia
dysenterica nativas da regido Sudeste do Estado de
Goias.

Material e Métodos

Foram selecionadas dez 4reas no Sudeste do Estado de
Goias (Tabela 1). A localizagdo dos pontos foi feita por
coordenadas geodésicas, a partir de equipamento GPS
(sistema de posicionamento global), e a altitude medida
por altimetro, com precisdo de 10 m. Foram encontrados
exemplares nos municipios das bacias dos rios Corumba,
S&o Marcos e Meia Ponte. As éareas de ocorréncia situavam-
se acima de 700 m de altitude, e ao longo da depressdo do
rio Corumba nao foram encontrados exemplares de cagaita.

O material de estudo consistiu de 112 progénies
(familias) provenientes de coletas realizadas nas dez areas
(subpopulagdes) definidas. As amostras, por individuo,
foram submetidas a andlise genética utilizando-se
marcadores enzimaticos (isoenzimas). Foram avaliados os
seguintes sistemas: malato desidrogenase (MDH),
a-esterase (o-EST), xiquimato desidrogenase (SKDH),
desidrogenase do acido 6-fosfogluconico (6-PGD),
fosfoglucomutase (PGM) ¢ fosfoglucoisomerase (PGI).
Os zimogramas resultantes foram esquematizados
seguindo-se defini¢do dos padrdes para essas enzimas
disponiveis na literatura (Alfenas et al., 1998).
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Foram igualmente obtidos dados edéficos, fenotipicos
das arvores-mae (individuos que deram origem as
progénies), dos frutos e das proprias progénies (Silva,
1999). Os dados edaficos foram obtidos em duas
profundidades (0-20 cm e 20-40 cm) nas dez localidades,
sendo mensurados os seguintes componentes do solo: P,
K, Ca, Mg, Zn, Cu, Fe, Mn, Al, H+AlL MO, pH, CTC,
V (%), saturagdo de aluminio, argila (%) e areia (%).

As variaveis estudadas foram altura da planta, circun-
feréncia do colo, circunferéncia do tronco a 1,30 m, didme-
tro de projecdo da copa nos sentidos norte-sul e leste-
oeste, area basal e area do tronco a 1,30 m do solo. Foram
amostradas 10 das 12 arvores de cada subpopulagio, exceto
das subpopulagdes 7 e 9, das quais amostraram-se 8 arvores.

Nos frutos obtiveram-se as medidas de peso total, peso
das sementes, diametro longitudinal, didmetro transversal,
cor da casca, nimero e peso de sementes/fruto, e peso de
polpa e casca. Os dados utilizados para este estudo foram
os valores médios de 12 frutos por arvore, para cada variavel.

As progénies foram representadas por dez plantas
descendentes das arvores da subpopulacdo original,
seguindo o delineamento experimental inteiramente
casualizado, aleatorizando desta forma o efeito ambiental.
As sementes foram plantadas em viveiro da Escola de
Agronomia da Universidade Federal de Goias, em Goiania.
Foram coletados os seguintes dados por planta: velocidade
de emergéncia, porcentagem de emergéncia, altura e didmetro
do colo da planta. As duas tltimas varidveis foram coletadas
em duas etapas: a primeira, aos 30 dias apds a emergéncia
e, a segunda, aos 250 dias apos a semeadura.

Freqiiéncias alélicas foram utilizadas para avaliar a
divergéncia entre as subpopulagdes, por meio das distancias
genéticas de Nei (1972). Conforme sugerido por Sokal et al.
(1986), o alelo mais raro de cada loco foi excluido das
analises, a fim de aumentar a independéncia entre as
variaveis (freqtiéncias alélicas). Os vetores médios das va-
ridveis edaficas e fenotipicas nas dez subpopulacdes fo-
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ram utilizados para calcular quatro matrizes de distancia
euclidiana entre essas subpopulagdes, apds a estan-
dardizacdo (média 0 e variancia 1) de cada variavel (Cruz
& Regazzi, 1997).

A fim de visualizar os padrdes de semelhanga entre as
dez subpopulagdes, a matriz de distancia genética de Nei
(1972) e as quatro matrizes de distancia euclidiana (defini-
das com base nos caracteres fenotipicos e edaficos) foram
utilizadas como ponto de partida para analises de agrupa-
mento aos pares utilizando médias aritméticas (UPGMA)
e ordenacdes por escalonamento multidimensional nao-
métrico (NMDS).

O UPGMA produz um arranjo hierarquico de classifi-
cacdo das subpopulagdes, representado por um
dendrograma. A representatividade deste dendrograma foi
avaliada por correlagdo entre as distancias originais e as
distancias entre as subpopulagdes no dendrograma (corre-
lagdo cofenética) (Cruz & Regazzi, 1997). Entretanto, o
UPGMA tem sido criticado porque os processos evolutivos
nem sempre produzem um padrio hierarquico de variacio
em subpopulagdo (Lessa, 1990). As matrizes de distancia
também foram analisadas por meio de ordenagdo por
NMDS. Esta técnica parte de uma configuracdo inicial de
pontos (subpopulacgdes) alocados ao acaso em um niimero
reduzido de dimensdes, normalmente 2-D ou 3-D. Com
base nesta distribuicgo inicial, sdo calculadas novas distan-
cias, que sdo comparadas as originais e, mediante procedi-
mento interativo, as diferengas entre essas matrizes sao
minimizadas com o uso de estatistica denominada stress
(S). Quanto mais proximo de zero for o valor de S, menor
adistorg¢do e, portanto, melhor a representagdo das distan-
cias.

As matrizes de similaridade foram, a seguir, compara-
das entre si e com a matriz de distancia geografica entre
elas, pelos testes de Mantel (Manly, 1997). O valor Z de
Mantel ¢ dado por:

Tabela 1. Localidades, coordenadas geograficas e nimero de arvores de cagaita amostradas no sudeste de Goias, 1996.

Area Localidade NUmero de Altitude Latitude Longitude
arvores (m) (S) (W)
1 Cataléo 12 880 fg' 35" 4754' 20"
2 Cataléo 12 860 f@'0,3" 48 2' 31"
3 Cataldo 12 800 a3 39" 4758 12"
4 Trés Ranchos 12 820 987 15" 47 48' 41"
5 Campo Alegre de Goias 12 930 °Bp' 11" 47 46' 37"
6 Campo Alegre de Goias 12 780 °Ba' 24" 47 42' 12"
7 Cristalina 8 890 1710' 47" 4731' 7"
8 Luziania 12 900 1628' 48" 47 48' 40"
9 Goiania 8 740 1640' 30" 49 14' 40"
10 Senador Canedo 12 840 °By' 13" 49 4' 29"
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n
2= 2 XY,
ij=1

onde X ije Yi j sdo elementos das matrizes X ¢ Y a serem
comparadas (no caso, as matrizes de distancia geografica e
genética, respectivamente). A significancia desse valor de
Z pode ser obtida comparando-se esse valor observado
com valores de uma distribui¢do nula, recalculando-se os
valores de Z diversas vezes, aleatorizando, em cada uma
delas, a ordem dos elementos de uma das matrizes.
A estatistica Z possui uma relacdo monotonica com o r de
Pearson entre as matrizes (correlagdo matricial), de modo
que ela ¢ de fato utilizada para testar a significancia do r
(Manly, 1997). Neste trabalho, 5.000 permutacdes aleato-
rias foram utilizadas para se testar a significancia das cor-
relagdes matriciais.

Um alto ou baixo coeficiente de correlagio entre duas
matrizes pode ser o resultado do efeito que exerce
simultaneamente uma terceira matriz (ou um grupo de
matrizes) sobre elas. Esse efeito pode ser analisado por
meio de correlagdes matriciais parciais (Smouse et al., 1986),
que ¢ estimado removendo-se o efeito da outra matriz sobre
a associagdo estudada. Este coeficiente também ¢ testado
por randomizagdo, da mesma forma que o teste de Mantel
simples (Smouse et al., 1986).

Resultados e Discusséo

Duas das cinco correlagdes cofenéticas obtidas
nos agrupamentos hierarquicos das populagdes de
cagaiteira, por meio do UPGMA, foram baixas (0,670
¢ 0,754), revelando dificuldades na representagéo das
distancias euclidianas e de Nei (1972) entre as subpo-
pulagdes. Optou-se, portanto, pela representacéo de
todas as matrizes, por meio das ordenagdes, utilizan-
do-se 0 NMDS. Os valores de stress foram baixos
(0,128,0,081, 0,208, 0,012 ¢ 0,078), e as correlagdes
entre as distancias originais e as distancias no espa-
¢o bidimensional foram maiores que 0,94, o que indi-
ca representagdo adequada dessas distancias.

A analise de ordenagdo com base nas distincias
genéticas de Nei (1972) sugere que as subpopulagdes
mais proximas no espago geografico sdo também mais
similares geneticamente (Figura 1). As subpopu-
lagdes 1, 2, 3 e 4 formam um grupo geneticamente
similar e estdo localizadas no extremo sudeste da re-
gido, enquanto as subpopulagdes 9 e 10, localizadas
proximo a Goiania, formam um grupo distinto das
demais. As subpopulagdes 1,2, 3,4, 5,6, 7 e 8, situa-
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das em um dos lados da bacia do rio Corumba, for-
mam outro agrupamento. A subpopulagdo 8 ocupa
posicdo intermediaria entre o agrupamento formado
pelas subpopulagdes 1, 2, 3 e 4 e aquele formado
pelas subpopulagdes 5, 6 e 7, conforme demonstra-
do pelo NMDS.

O NMDS das distancias euclidianas obtidas a
partir de dados das arvores (Figura 2) é similar ao
observado a partir das distdncias genéticas e geo-
graficas entre as subpopulagdes, principalmente pelo
fato de as subpopulagdes 9 e 10 estarem muito sepa-
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Figura 1. Distribuigdo das 10 subpopulagdes de cagaiteira
no espago bidimensional obtido mediante escalonamento
multidimensional ndo-métrico, a partir das distancias
genéticas de Nei (1972). O valor de stress foi igual a 0,128,
¢ a correlagdo entre as distdncias genéticas originais ¢ as
distancias no espago bidimensional foi igual a 0,972.
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Figura 2. Distribuigao das 10 subpopulagdes de cagaiteira
no espaco bidimensional obtido mediante escalonamento
multidimensional ndo-métrico, com base nas distancias
euclidianas obtidas a partir de dados fenotipicos das
arvores. O valor de stress foi igual a 0,081, e a correlagdo
entre as distancias euclidianas originais e as distancias no
espaco bidimensional foi igual a 0,984.
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radas das demais. A representagdo das distancias
euclidianas obtidas a partir dos dados dos frutos e
progénies (Figuras 3 e 4) ndo mostraram nenhum
padrdo de agrupamento. Ja em relagéo as distancias
com base nos componentes do solo (Figura 5) ha
uma certa delimitagdo dos grupos geograficos e ge-
néticos previamente estabelecidos, apesar da
subpopulagio 9 se mostrar muito distinta das de-
mais. Isto se explica pelo fato de esta subpopulagéo
estar situada em regido bem préxima a cidade de
Goiania, que recebe grande deposicdo de matéria
orgdnica (Silva, 1999).

Os padrdes de similaridade entre as subpo-
pulagdes obtidos pelo NMDS usando os diferentes
conjuntos de dados podem ser compreendidos ana-
liticamente mediante testes de Mantel simples e mul-
tiplos. As correlagdes matriciais simples que se mos-
traram significativas a 5% de probabilidade foram
utilizadas para representar esquematicamente a es-
trutura das correlagdes entre as matrizes de distan-
cia (Figura 6). A matriz de distancias genéticas (ma-
triz 1) esta altamente correlacionada tanto com a ma-
triz de distancias geograficas (matriz 2; r = 0,72), quan-
to com a matriz de dados das arvores (matriz 4;
r = 0,585). A matriz de distancias geograficas também
esta altamente correlacionada tanto com a matriz de
distdncia com dados fenotipicos das arvores
(r=0,584), quanto com a matriz de dados de solo
(matriz 3; r = 0,554). A matriz de dados das arvores
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Figura 3. Distribuicao das 10 subpopulagdes de cagaiteira
no espago bidimensional obtido mediante escalonamento
multidimensional ndo-métrico, com base nas distancias
euclidianas a partir dos dados fenotipicos obtidos dos frutos.
O valor de stress foi igual a 0,208, e a correlagdo entre as
distancias euclidianas originais e as distancias no espago
bidimensional foi igual a 0,943.
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também apresentou uma correlagéo alta com a matriz
de dados de solo (r = 0,688).

Nas analises de correlagfo parcial envolvendo trés
matrizes (Figura 7), foram realizados dois conjuntos
de andlises, desdobrando-se os padrdes de corre-
lagdo obtidos pelo teste de Mantel simples discuti-
do anteriormente. No primeiro conjunto de analises
das correlagdes matriciais parciais (Figura 7), pode-
se observar que a correlagdo parcial entre as matri-
zes de distancias genética e geografica (matrizes 1
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Figura 4. Distribuigao das 10 subpopulagdes de cagaiteira
no espaco bidimensional obtido mediante escalonamento
multidimensional ndo-métrico, com base nas distancias
euclidianas a partir dos dados fenotipicos obtidos das
progénies. O valor de stress foi igual 20,012, e a correlagio
entre as distancias euclidianas originais e as distancias no
espaco bidimensional foi igual a 0,997.
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Figura 5. Distribuigao das 10 subpopulagdes de cagaiteira
no espaco bidimensional obtido mediante escalonamento
multidimensional ndo-métrico, com base nas distancias
euclidianas a partir dos dados de componentes do solo.
O valor de stress foi igual a 0,078, e a correlagdo entre as
distancias euclidianas originais e as distancias no espago
bidimensional foi igual a 0,993.
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e 2) permaneceu alta e significativa (r = 0,582; P<0,05),
mesmo quando mantida constante a matriz de dados
das arvores (matriz 4), reforcando a idéia da grande
influéncia da distribui¢do geografica no padrio de
diferenciag@o das freqiiéncias alélicas.

No entanto, quando controlado o efeito da matriz
de distancias geograficas (matriz 2), o coeficiente de
correlagdo parcial entre a matriz de distancias genéti-
cas e a de dados das arvores (matrizes 1 e 4) tornou-
se mais baixo (r = 0,289; P>0,05) que o coeficiente de
correlagdo simples (r = 0,585). Isso sugere que o va-
lor alto encontrado na estimativa da correlagéo sim-
ples seria conseqiiéncia da estruturagdo espacial
destas duas matrizes.

O coeficiente de correlagdo parcial entre a matriz
de distancias geograficas e a de dados das arvores
(matrizes 2 e 4), quando mantida constante a matriz
de distancias genéticas (matriz 1), também tornou-se
mais baixo (r = 0,286; P>0,05) que o coeficiente de
correlagdo simples (r = 0,584). Esta redugéo sugere
que, apesar de o fendtipo das arvores estar estrutu-
rado no espaco, ndo deve existir uma influéncia dire-
ta da distribuicdo geografica sobre esses caracteres.
De fato, no segundo conjunto de andlises de corre-
lacdo parcial (Figura 7), ha elevada correlagéo parci-
al dos caracteres fenotipicos das arvores com os de
solo (r=0,539; P<0,05), mantendo-se constante a
distancia geografica. Isso mostra a importancia da
variagdo no solo para a determinag@o do fenotipo
das arvores. Simultaneamente, a correlagéo parcial
das distancias geograficas com o fenétipo das arvo-

Arvores

rafi
Matriz 4 Geografica

Matriz 2

0,72

Genética
Matriz 1

0,688

Progénies <

Matriz 6 O 346 \

Figura 6. Representagdo esquematica da estrutura de
correlagdes lineares simples entre as matrizes de distancias
genética, geografica, edafica e fenotipica a partir de dados
das arvores, dos frutos e das progénies.

Frutos
Matriz5
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res, mantendo a de solo constante, foi muito reduzi-
da(der=0,584 parar =0,123; P>0,05).

Os resultados dos testes de Mantel simples e
multiplos sugeriram que o principal fator que esta
determinando a divergéncia genética é a distribui-
¢do geografica das subpopulagdes, em um modelo
no qual existe um balango entre deriva genética atu-
ando dentro das subpopulagdes e fluxo génico em
curtas distancias ligando as subpopula¢des, como o
esperado pelo modelo de isolamento-por-distancia

“stepping stone”. Se, ao invés de um simples pro-
cesso estocastico de diferenciacio, existisse um fa-
tor seletivo estruturado no espaco atuando nos
marcadores isoenzimaticos, a correlagdo parcial en-
tre as matrizes de distdncias genética e geografica
deveria ter sido menor, ja que o espago geografico
ndo seria o unico (ou pelo menos ndo o principal)
determinante da estrutura genética. A correlagéo
parcial entre a matriz de distancia genética e a matriz
de dados das arvores também poderia ter perma-
necido alta, principalmente se os fatores seletivos
atuassem simultaneamente nesses dois conjuntos
de variaveis, o que nfo ocorreu. Isso reforga a idéia
de neutralidade ou quase-neutralidade dos marca-
dores isoenzimaticos utilizados e mostra que a diver-
géncia genética entre as subpopulagdes estd estru-
turada no espago geografico, independentemente da
variacdo nos componentes do solo e nos caracteres
fenotipicos das arvores e de suas progénies, confir-
mando que esta divergéncia é melhor explicada por
um modelo neutro de evolugéo.

Geogréfica
Matriz 2

X%Z
ica

Matriz1

Figura 7. Representagdo esquematica das correlagdes
parciais de primeira ordem entre as matrizes de distancias
genética, geografica, fenotipica e de solo. Foram realizados
dois conjuntos de analise, representados pelas diferentes
setas, calculando-se a correlagdo entre duas matrizes
mantendo-se a terceira matriz de cada conjunto constante.
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Conclusdes

1. A variabilidade genética entre as subpo-
pulacdes de cagaiteira (Eugenia dysenterica),
definida a partir de marcadores isoenzimaticos, esta
correlacionada com as demais variaveis analisadas
(fendtipo das arvores e das progénies) apenas por
um efeito indireto do padréo espacial, e pode ser
melhor explicada por um processo estocastico de
diferenciac¢3o.

2. Os fendtipos das arvores de cagaiteira sdo in-
fluenciados pelo tipo de solo onde a populagio se
encontra, independentemente da sua distribuigéo
espacial e da divergéncia genética, o que sugere um
processo adaptativo ou uma resposta por norma de
reacdio as variagdes ambientais nessas subpo-
pulagdes.
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