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RESUMO 
 

Uma das principais hipóteses para explicar a coexistência de uma grande 

quantidade de espécies nos trópicos é a de mortalidade dependente de densidade ou 

“efeito Janzen-Connell”. Tal mecanismo se baseia a interação entre plantas e seus 

inimigos naturais espécie-específicos, levando a um menor sucesso de 

estabelecimento quanto mais próximo o indivíduo de um adulto coespecífico. No 

entanto, as atividades socioeconômicas tem sido responsável pelas modificações de 

muitos hábitats naturais, alterando diversas relações ecológicas. É possível, portanto, 

que essas atividades possam estar alterando as interações responsáveis pela mortalidade 

dependente de densidade e pela dispersão de sementes, levando a um maior adensamento 

de indivíduos coespecíficos em áreas que sofreram com essas modificações. Sendo 

assim, o objetivo do trabalho foi testar se a fragmentação de hábitat tem reduzindo a 

dispersão de sementes e amenizado a mortalidade dependente de densidade, levando a 

uma redução das distâncias de recrutamento e à estruturação genética de Simarouba amara. 

A espécie modelo é uma pioneira de porte arbóreo, dióica, com polinização por 

pequenos insetos generalistas e síndrome de dispersão zoocórica. Já foi utilizada com 

espécie modelo em estudos ecológicos que envolveram análises com marcadores 

moleculares, uma vez que 14 locos de microssatélites estão disponíveis para a espécie. 

Seis populações, sendo três mais perturbadas e três mais conservadas, foram 

selecionadas numa paisagem onde a Floresta Atlântica se apresenta bastante 

fragmentada, compreendendo duas RPPNs, Pacatuba e Gargau, no estado da Paraíba, 

nordeste do Brasil. Foram avaliadas a demografia, a distribuição espacial e a 

estruturação genética das populações. Um total de 195 indivíduos foram mapeados e 

classificados quanto ao tamanho do seu CAP. Destes, 90 indivíduos, sendo 60 adultos e 

30 jovens, foram genotipados com cinco locos microssatélites previamente 

estabelecidos para a espécie. Os resultados demonstraram que as áreas mais 

fragmentadas possuíam maior número de indivíduos e isso foi devido ao maior 

recrutamento de indivíduos mais jovens nessas áreas. No entanto, não foi observada 

redução das distâncias entre indivíduos de CAPs maiores e CAPs menores nas áreas 

fragmentadas, o que seria esperado se a MDDD estivesse sendo atenuada. A maior parte 

da variabilidade genética foi observada dentro das populações. Esta variabilidade foi, 

entretanto, reduzida, quando comparada a uma população menor, previamente analisada no 

Panamá com os mesmos marcadores. O índice de diferenciação entre populações (FST = 

0,077) indicou um elevado fluxo gênico e o Teste de Mantel apontou uma fraca 

estruturação geográfica, porém significativa. Embora não tenha sido detectada perda de 

diversidade genética recente e tenha sido observado recrutamento numeroso de S. amara 

na área de estudo, a baixa diversidade geral e a insipiente estruturação podem ser ameaças 

à espécie se a defaunação continuar. 
 

Palavra-Chave: Conservação, estruturação genética, fragmentação, mortalidade dependente 

de densidade, marcadores moleculares. 



ABSTRACT 
 

One of the main hypotheses to explain the coexistence of a large number of species in 

the tropics is the negative density dependence or "Janzen - Connell effect". This mechanism is 

based on the species-specific interaction between plants and their natural enemies, leading to 

less success establishing closer the individual from an adult conspecific. However, the socio-

economic activities have been responsible for many changes in natural habitats, altering 

various ecological relationships. It is therefore possible that these activities may be altering 

the interactions responsible for the negative density dependence and by seed dispersal, leading 

to a higher density of conspecific individuals in areas that have suffered from these changes. 

Thus, the objective was to test whether habitat fragmentation has reduced seed dispersal and 

softened the negative density dependence, leading to a reduction in recruitment distances and 

genetic structuring Simarouba amara. The model species is a pioneer tree, dioecious, 

pollinated by small generalist insects and zoochoric dispersion syndrome. It has been used to 

model species in ecological studies involving molecular marker analysis, once 14 

microsatellite loci are available for the species. Six people, three more disturbed and three 

more conserved, were selected in a landscape where the Atlantic Forest presents highly 

fragmented, comprising two RPPNs, Pacatuba and Gargaú in the state of Paraíba, northeastern 

Brazil. Demography, spatial distribution and genetic structure of populations were evaluated. 

A total of 195 individuals were mapped and classified according to the size of your HBC. Of 

these 90 individuals, 60 adults and 30 youths were genotyped with five microsatellite loci 

previously established for the species. The results showed that the most fragmented areas had 

a greater number of individuals and this was due to increased recruitment of younger 

individuals in these areas. However, no reduction of the distances between individual CAPs 

larger and smaller in CAPs fragmented areas, which would be expected if it were being 

attenuated negative density dependence was observed. Most of the genetic variability was 

observed within populations. This variability was, however, reduced compared to a smaller 

population, previously analyzed in Panama with the same markers. The index of population 

differentiation (FST = 0.077) indicated a high gene flow and the Mantel test showed a weak 

geographic structure , but significant. Although no recent loss of genetic diversity has been 

detected and numerous high recruitment of S. amara individuals has been observed in the 

study area, the overall low diversity and insipient genetic structure may represent a threat to 

the species if defaunation continues. 
 
 

Keyword: conservation, genetic structure, fragmentation, negative density dependence, 

molecular markers. 
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1. APRESENTAÇÃO 
 
 

Um dos principais modelos para explicar a manutenção da biodiversidade em florestas 

tropicais é o da mortalidade dependente de densidade (MDD) ou “efeito Janzen-Connell” 

(PETERS, 2003; LEIGH et al., 2004). O modelo prediz que plântulas e sementes de uma 

determinada espécie têm uma menor probabilidade de sobrevivência caso estejam adensadas 

ou próximas a um adulto coespecífico. Isso porque essa proximidade aumenta a probabilidade 

de serem atacadas por predadores de semente e herbívoros especialistas, aumentando a taxa 

de mortalidade. Tal mecanismo permite a coexistência de uma grande quantidade de espécies, 

não provoca espaçamento regular dos indivíduos e assim, possibilita a grande biodiversidade 

dos trópicos (JANZEN, 1970; ARMSTRONG, 1989). 

No entanto, a expansão das atividades socioeconômicas tem sido responsável por 

modificações dos habitats naturais. A fragmentação e a perda de hábitat são dois dos 

principais processos que causam efeitos negativos sobre a diversidade biológica, afetando de 

forma direta a riqueza de espécies (KATTAN & ALVAREZ-LÓPEZ, 1996; KELLMAN et 

al., 1996; LOVEJOY, 1986), a abundância e distribuição das populações (STEFFAN-

DEWENTER & TSCHARNTKE, 1997; FAHRIG, 2003) e a diversidade genética das 

mesmas (AGUILAR et al., 2008). A dispersão de sementes também tem sido reduzida nesses 

ambientes (CASTRO, 2004) e, somado às evidências de que a mortalidade dependente de 

densidade pode estar sendo modificada em ambientes severamente perturbados, é de se 

esperar que se encontre nesses ambientes uma maior quantidade de indivíduos coespecíficos 

adensados e próximos às árvores adultas que as geraram. 

As técnicas moleculares tornaram possível investigar a estruturação genética dentro e 

entre populações (AGUILAR et al., 2008; ASHLEY, 2010). Associados a estudos de 

demografia de populações, marcadores microssatélites (SSR) possibilitam uma melhor 

compreensão da dinâmica populacional por acessarem a variabilidade genética das 

populações (EPPERSON, 1992). Além disso, o conhecimento do nível de estruturação 

genética espacial é importante para fins de conservação in situ e ex situ (SEBBENN et al., 

2008; TARAZI et al., 2010). Alguns estudos sobre estruturação genética espacial investigam a 

variação da diversidade genética entre as classes ontogenéticas das espécies e muitos deles 

têm apontado para o aumento da estruturação genética espacial em indivíduos juvenis quando 

comparados a adultos, sendo a principal causa a limitação da dispersão (CHUNG et al. 2003; 

KELLY et al. 2004; HARDESTY et al. 2005; JOLIVET et al. 2011). Dessa forma, a 

compreensão dos efeitos da perda de processos ecológicos em ambientes perturbados pode ser 
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maximizado quando se agrega ambas as abordagens. 
 

Simarouba amara (Simaroubaceae) é uma espécie pioneira de florestas úmidas 

neotropicais, que pode chegar a 35 metros de altura. É dispersa por vertebrados e polinizada 

por pequenos insetos generalistas. Com o desenvolvido 14 marcadores microssatélites para a 

espécie, estudos abordando questões ecológicas puderam se beneficiar de ferramentas 

moleculares (HARDESTY et al., 2006; HARDESTY, et al., 2010). O fato da espécie ocorrer 

na Floresta Atlântica, um dos biomas mais ameaçados do mundo (MYERS et al., 2000), a 

torna um bom modelo para a compreensão dos mecanismos que regulam a biodiversidade. 

Em um dos estudos sobre a espécie foi demonstrada a ocorrência de mortalidade dependente 

de densidade em uma área de floresta conservada no Panamá (HARDESTY et al., 2006). 

Desta forma, as características e as ferramentas disponíveis para a espécie a torna um bom 

modelo para investigar uma possível alteração no mecanismo de mortalidade dependente de 

densidade em um ambiente que tem sofrido severamente com a perda de hábitat. 

No presente estudo, foi avaliada a diversidade genética, estruturação genética, 

parâmetros demográficos e espaciais de indivíduos pertencentes a S. amara. Três diferentes 

classes de indivíduos baseadas na circunferência a altura do peito (CAP) foram coletadas em 

seis fragmentos florestais. Destes, três foram considerados perturbados e três formam 

considerados conservados. Com base nos fatores acima mencionados, a hipótese é que a perda 

de hábitat está alterando as interações ecológicas das populações locais, reduzindo a dispersão 

de sementes e amenizando a MDD. Para testar esta hipótese, foi analisada a distribuição 

espacial de 195 indivíduos, considerando as distâncias médias entre indivíduos e dentro e 

entre classes, assim a distribuição das classes nas populações. Além disso, 90 indivíduos das 

três classes de tamanho foram genotipados para cinco locos microssatélites e analisados 

quanto à diversidade e estruturação genética. Além disso, foram comparados os dados atuais 

com dados para uma população da espécie presente numa vegetação primária sem 

perturbações de uma grande reserva florestal no Panamá (HARDESTY et al., 2006). 
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2. REVISÃO DE LITERATURA 
 
 

2.1 PERTURBAÇÕES ANTRÓPICAS E SUAS CONSEQUÊNCIAS 
 
 

A perturbação é um componente chave dos sistemas ecológicos, podendo afetar os 

ecossistemas em várias escalas espaciais e temporais, modificando a dinâmica e a diversidade 

dos mesmos (EWERS & DIDHAM, 2006; TURNER 2010). Desta maneira, exerce influência 

importante nas populações e comunidades, afetando uma variedade de processos que 

determinam os padrões de recrutamento, crescimento e mortalidade dos indivíduos. Por 

gerarem padrões de distribuição espaciais particulares, seus efeitos na população não são 

homogêneos ao longo do hábitat, fato que contribui para uma maior heterogeneidade em 

adição àquela já existente antes de sua ação (TURNER, 2005). 

A primeira definição de perturbação foi apresentada por White & Pickett (1985): 

“Qualquer evento relativamente discreto no tempo que rompe o ecossistema, comunidade ou a 

estrutura da população e modifica a disponibilidade de recursos, substrato ou altera o 

ambiente físico”. As perturbações são subdivididas quanto à sua origem em bióticas, 

abióticas, ou ainda antropogênicas, como, por exemplo, ação de pragas e patógenos (bióticos), 

vulcões e furacões (abióticos), e extração de madeira e transformação de áreas naturais em 

áreas agriculturáveis (antropogênicos) (ZWOLAK, 2009; TURNER, 2010). Apesar dos 

relevantes impactos negativos das perturbações, elas têm um papel crucial na formação e 

manutenção de comunidades ecológicas (CONNELL & SLATYER, 1977; MILLER et al., 

2011) e muitas espécies são dependentes de condições pós-perturbações para sobrevivência, 

como por exemplo, durante a sucessão natural, quando existe uma substituição gradativa da 

composição da comunidade pioneira até a comunidade clímax (SWANSON et al., 2010). 

Muitas perturbações agem em caráter de regimes, podendo variar de acordo com a 

estação, frequência, intensidade e localização (GILL, 1975; KEELEY & ZEDLER, 2009). 

Elas podem influenciar a evolução das espécies (POFF, 1992; GILL & BRADSTOCK, 1995; 

LYTLE, 2001), além da estrutura e diversidade dos ecossistemas (MILLER et al., 2011). A, 

ação do homem é a principal causa das modificações desses regimes (TEMPLETON et al., 

2001; WILLIAMS et al., 2001; FLANNIGAN et al., 2009). Assim, a compreensão das 

consequências bióticas das perturbações e das mudanças dos regimes de perturbações é cada 

vez mais importante se quisermos antecipar cenários futuros da biodiversidade ou estabelecer 

programas de conservação (TURNER, 2010). 

As perturbações antrópicas merecem destaque devido ao alto grau de impacto gerado 
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aos ecossistemas em um tempo relativamente curto. A intensificação das pesquisas sobre a 

dinâmica das florestas tropicais nas últimas décadas foi motivada pela rápida perda de grandes 

superfícies cobertas com essas formações florestais em todo mundo e pelo reconhecimento de 

seu grande valor (MYERS, 1988, 1990; MYERS et al., 2000). O entendimento dos atributos 

demográficos das populações, da estrutura e funcionamento das comunidades e da relação das 

espécies com o meio físico permitem a interpretação daquela dinâmica, sendo então possível 

prever o futuro da floresta (BAZZAZ, 1991). Entender como as perturbações antrópicas 

alteram o meio ambiente não é simples, pois suas alterações são muito variáveis e complexas. 

Além do mais, é preciso integrar a compreensão da dinâmica espacial da população e das 

perturbações, em escalas espaciais e temporais que nem sempre coincidem (BANKS et al., 

2013). 

Dentre as perturbações antrópicas, destaca-se a fragmentação de hábitat, que 

compreende dois processos distintos, mas não independentes: a redução de uma área contínua 

e a divisão desta área em diversos fragmentos (FAHRIG, 2003). Juntos esses processos 

transformam áreas anteriormente contínuas em paisagens alteradas progressivamente, 

formando pequenos remanescentes florestais, isolados uns dos outros e inseridos em uma 

matriz alterada pelo homem (PIRES et al., 2006). 

Esses pequenos remanescentes florestais podem diferir na forma, tamanho, 

microclima, regime de luminosidade, solo, grau de isolamento e tipo de matriz (SAUNDERS 

et al., 1991). A principal consequência desta súbita alteração da paisagem é a extinção local e 

regional de inúmeros grupos de organismos (SILVA & TABARELLI, 2000; 

BIERREGAARD et al., 2001; FAHRIG, 2003), além da modificação na dinâmica de 

funcionamento dos ecossistemas, causando modificações nos padrões de interação e 

distribuição das espécies (BANCLES, 2014; MURCIA, 1995), assim como perda de atributos 

funcionais reprodutivos, por exemplo (GIRÃO et al., 2007). Portanto, esse processo constitui 

uma das maiores ameaças a biodiversidade global merecendo destaque (FAHRIG, 2003). 

A fragmentação de hábitat pode trazer consequências danosas principalmente às 

interações ecológicas entre plantas e animais, como, por exemplo, limitando a polinização 

(GHAZOUL, 2005; AGUILAR et al., 2008). Desse modo, ela pode afetar o sucesso 

reprodutivo e o fluxo gênico de espécies arbóreas tropicais sob tais condições, isolando e 

reduzindo a variabilidade genética de populações e comprometendo a dinâmica dos processos 

ecológicos de uma comunidade e ecossistema (ALDRICH & HARMIK, 1998; CASCANTE 

et al., 2002; MURCIA, 2005; NAITO et al., 2008). É evidente que, a depender da espécie 

estudada, as respostas a determinados eventos de perturbação podem ser variáveis ou até 
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mesmo mascaradas. Isso se deve às características biológicas das espécies, suas estratégias e 

históricos de vida (EWERS & DIDHAM, 2006). Dessa maneira, se faz necessário investigar 

quais relações ecológicas estão sendo perdidas nas áreas que sofreram com a perturbação 

ambiental. 

As relações ecológicas também podem afetar a resposta das espécies à fragmentação, 

pois existe a possibilidade de que espécies ou processos sejam perdidos após a eliminação de 

outra espécie no ambiente. Um exemplo foi observado por Herrera & García (2009), no qual 

duas espécies arbóreas dispersas por pássaros tiveram sua dispersão de sementes reduzida 

devido à perda de poleiros e espécies frutíferas na área de estudo em função da fragmentação. 

Ou ainda, o fenômeno conhecido como Mesopredator release, observado por Fonseca e 

Robinson (1990) em fragmentos de Mata Atlântica em Minas Gerais, onde se observou uma 

alta densidade de gambás devido à perda de seus predadores, o que poderia ter ocasionado a 

extinção das presas dos gambás. 

As florestas tropicais representam um local ideal para estudos sobre fragmentação, 

pois apresentam taxas extremamente altas de destruição e, em alguns locais, já se encontram 

completamente subdivididas em fragmentos de variados tamanhos e formatos (GASCON et 

al., 1999). Este é o caso da Floresta Atlântica, que é, por sua alta diversidade de espécies e 

nível de endemismo, um dos complexos vegetacionais mais singulares no mundo. Portanto, 

representa um domínio modelo para estudos que visam compreender as respostas dos 

organismos à fragmentação. 

 
 

2.2 A BIODIVERSIDADE DA FLORESTA ATLÂNTICA E SUA SITUAÇÃO ATUAL 
 
 

A biodiversidade contribui de forma direta (produtos biológicos) e indireta (serviços 

ambientais) para o bem-estar do ser humano e suas relações sociais. Qualquer perda de 

diversidade biológica em nível de ecossistema, espécie ou população representa perda de 

qualidade ambiental. No final da década de 1980, dois estudos realizados por Myers (1988, 

1990) demonstraram que a biodiversidade mundial tinha uma distribuição muito desigual, 

além de observar que os lugares que continham a maior riqueza de espécies eram também os 

que mais sofriam com a destruição de hábitat, influenciando decisivamente a ciência da 

conservação. Posteriormente os estudos foram revisados e expandidos (MITTERMEIER et 

al., 2000; MYERS et al., 2000), servindo como base para vários estudos de fundações e 

organizações internacionais (MYERS, 2003). Mittermeier et al. (2005) acrescentaram na 

última expansão nove hostspots aos 25 que Myers et al. (2000) haviam apontado. Portanto um 
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número total de 34 áreas do planeta são consideradas como prioritárias para a conservação da 

biodiversidade e dois domínios brasileiros estão inseridos, o Cerrado e a Floresta Atlântica. 

Devido a seu histórico de uso, a Floresta Atlântica possui hoje menos de 8% de sua 

área original (CONSERVATION INTERNATIONAL et al., 2000; PINTO & BRITO, 2005). 

A devastação recorrente é um exemplo claro da falta de planejamento de ocupação e da 

utilização dos recursos naturais, principalmente madeireiros (DEAN, 1996; BARBOSA, 

2006), o que resultou em milhões de hectares de áreas de florestas convertidas em pastagens, 

lavouras e centros urbanos (MYERS et al., 2000; GALINDO-LEAL & CÂMARA, 2003). A 

severidade das alterações deste domínio aumentou drasticamente no século passado, 

especialmente pela alta fragmentação do hábitat, com consequente redução e pressão sobre 

sua biodiversidade (PINTO et al., 2006). Em um estudo feito por Girão et al. (2007) no 

Estado de Alagoas no Nordeste brasileiro, em fragmentos bastante degradados de Mata 

Atlântica inseridos em uma matriz de cana-de-açúcar, sugeriu-se que a fragmentação do 

hábitat promove uma mudança acentuada na abundância relativa de árvores, características 

reprodutivas e reduz a diversidade funcional de suas assembléias. Dessa maneira, fica 

evidente a necessidade de estudos que levem à compreensão da dinâmica florestal pós-

perturbação a fim de que se tomem decisões melhor embasadas com relação à conservação e 

restauração florestal. 

 
 

2.3 ESTRUTURA POPULACIONAL DE PLANTAS E MORTALIDADE 

DEPENDENTE DE DENSIDADE 

 
 

A estrutura populacional de uma espécie se refere tanto às proporções de indivíduos 
 

em diferentes classes de tamanho ou de idade e à densidade e distribuição espacial desses 

indivíduos nas áreas de ocorrência, ou seja, sua estrutura demográfica, quanto à distribuição 

de frequências gênicas nessas populações, sua estrutura genética. Ela resulta da ação de 

fatores bióticos e abióticos a que seus membros foram expostos no passado (HUTCHINGS, 

1997). Portanto, trata-se de uma informação muito importante, podendo ser utilizada em 

estudos sobre regeneração natural, dinâmica pós-perturbações (VACEK & JAN, 1996) e 

relações ecológicas entre espécies, tais como competição (DUNCAN, 1991) e dispersão 

(COLLINS, 1991). O conhecimento do padrão espacial de uma população é o primeiro passo 

para o entendimento dos processos ou fatores que determinam a distribuição dos indivíduos 

da população (LIEBHOLD & GUREVITCH, 2002; PERRY et al., 2002). O grau de 

agregação ou dispersão dos indivíduos é uma informação importante para o entendimento de 
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como uma espécie usa determinado recurso ou como ela é usada como recurso, assim como 

para a compreensão de sua biologia reprodutiva (CONDIT et al., 2000). 

Com o intuito de explicar o padrão espacial e a biodiversidade observada nos trópicos, 

muitas hipóteses têm sido testadas através dos anos. Aparentemente não se apresentam num 

contexto de um processo singular e nem de teoria unificada que explique a complexidade do 

fenômeno. Dentre as mais relevantes se tem a hipótese de Fischer (1960), conhecida como a 

hipótese do tempo, onde destaca os trópicos como sendo mais antigos e, portanto, as espécies 

que ocorrem lá teriam tido mais tempo para evoluírem e ainda discute que as espécies de 

climas mais quentes teriam taxas de evolução maiores. Outra hipótese relevante é a da 

heterogeneidade de habitat desenvolvida inicialmente por MacArthur & MacArthur (1961), 

considera que ambientes mais heterogêneos disponibilizariam mais recursos, o que acarretaria 

em maior número de nichos, suportando maior diversidade de espécies do que ambientes mais 

simples. Facilmente observado nos ecossistemas dos trópicos que freqüentemente apresentam 

grande diversidade de habitats e de formas de vida. Também se destaca a hipótese da 

estabilidade climática de Sanders (1969), ela considera as glaciações como sendo elemento 

chave para diversidade biológica e aponta que os trópicos foram menos influenciados por tal 

perturbação. Ainda podemos destacar a hipótese de competição de Dobzhansky (1950), 

afirma que nos trópicos haveria maior competição entre os organismos o que induziria uma 

crescente especialização no uso dos recursos disponíveis. Todas as hipóteses citadas acima 

são baseadas no gradiente latitudinal e todas demonstram que a biodiversidade é inversamente 

proporcional a latitude. 

Uma hipótese que se sobressai na atualidade é a Janzen (1970) e Connell (1971) que 

propuseram, de maneira independente, um modelo que veio a se tornar um paradigma em 

ecologia: o “Modelo de Janzen-Connell”. Ele propõe que a mortalidade de sementes e 

plântulas é fortemente dependente da densidade coespecífica e, portanto, deve ser bem mais 

alta perto da planta-mãe, do que mais afastado dela. O processo proposto por estes autores 

considera a pressão exercida por patógenos (especialmente fungos) e predadores (herbívoros). 

Este modelo foi amplamente aceito, apesar de, na época, não se ter muitas evidências 

empíricas para suportá-lo. Atualmente muitos trabalhos corroboram a mortalidade não 

aleatória de plântulas e sementes, inclusive em áreas não tropicais, como hipótese válida 

(BELL et al., 2006; NORGHAUER et al., 2006; COMITA & HUBBELL, 2009; JOHNSON 

et al., 2012). 

A mortalidade dependente de densidade em plantas é um dos principais responsáveis 

pela manutenção da biodiversidade em florestas tropicais (PETER, 2003; LEIGH et al., 
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2004). Este mecanismo permite uma maior coexistência de espécies, tendo em vista que 

espécies que ocorrem mais comumente em algumas regiões estarão sofrendo mais 

intensamente o efeito desse mecanismo, resultando em uma vantagem para espécies raras 

(CONNELL et al., 1984). Os predadores e patógenos naturais, como fungos e insetos 

predadores de sementes e herbívoros, são os elementos chave causadores da mortalidade de 

sementes e plântulas (BELL et al., 2006; BAGCHI et al., 2014). Estas fases de crescimento 

são importantes para a estruturação das populações, porque durante esses estágios a 

mortalidade pode ser muito elevada. Um crescente corpo de evidências sugere que um grande 

número de espécies são afetadas pela dependência da densidade em florestas tropicais 

(HARMS et al., 2000; PETERS, 2003), embora não esteja claro se esta dependência é 

provocada pela ação de patógenos ou outros agentes. Segundo Clark & Clark (1984), caso 

exista um efeito da distância sobre as probabilidades de recrutamento, isso deve ser refletido 

na distância média entre os indivíduos nas diferentes fases ontogenéticas. Em espécies com 

alta taxa de mortalidade denso-dependente, o padrão espacial de adultos tende a ser menos 

agregado do que o de plântulas (CRAWLEY, 1986). 

A distribuição espacial de indivíduos maduros depende da influência de fatores de 

mortalidade e do padrão espacial de recrutamento (CRAWLEY, 1986). Em plantas, a 

estruturação de uma população também reflete, portanto, os padrões de dispersão de pólen e 

sementes. Apesar da importância da dispersão para a ecologia de plantas e dinâmica de 

comunidades (CLARK et al., 1999; HAMILTON, 1999; HARMS et al., 2000), o estudo 

destes processos sempre foi um desafio. Várias tentativas utilizando armadilhas para estudar a 

polinização (GREENWOOD, 1986; CARON & LEBLANC, 1992) e dispersão (FORGET & 

WENNY, 2005; XIAO et al., 2006), se mostraram bastante complexas. Por outro lado, a 

atribuição de paternidade, por meio do uso de marcadores moleculares na genotipagem de 

plantas adultas e sua progênie, atua de forma direta, pois refaz, por exemplo, o caminho de 

um grão de pólen que resultou em uma fertilização bem sucedida. Em sua revisão, Ashley 

(2010), reforça a aplicação dos microssatélites de DNA na ecologia vegetal por ser um 

marcador molecular preciso o suficiente para atribuir a paternidade de sementes e plântulas já 

estabelecidas, permitindo aos pesquisadores determinar que distância os novos recrutas têm 

viajado a partir de seus progenitores. Isso possibilita um melhor entendimento da ecologia de 

plantas e dinâmica da comunidade. 

 
 

2.4 FLUXO GÊNICO E FRAGMENTAÇÃO DE HÁBITAT 
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As populações evoluem através da ação da seleção, mutação, migração (fluxo gênico) 

e deriva, uma vez que a evolução está relacionada, em seu nível mais básico, com a mudança 

na composição genética de uma população (FRANKHAM et al., 2004). É, portanto, essencial 

compreender essas forças e seu papel no direcionamento evolutivo dos organismos. Podemos 

destacar o fluxo gênico como sendo um processo que pode rapidamente restaurar a 

diversidade genética com seu potencial de mistura dos alelos de duas ou mais populações 

geneticamente diferenciadas. Sabe-se que a variação nas características dos organismos de 

uma população surge por meio de mutação aleatória de sequências de DNA e essas podem 

gerar consequências significativas na sobrevivência ou na reprodução dos organismos. Uma 

mutação num gene gera potencialmente um novo alelo e o movimento de organismos ou 

gametas seguido de cruzamento (fluxo gênico) distribui esse novo alelo entre as populações 

(FUTUYMA, 2002). 

A perda do fluxo gênico por isolamento geográfico e reprodutivo, por exemplo, pode 

levar à especiação, uma vez que as populações isoladas passam por histórias diferentes de 

deriva, seleção natural e mutação (COYNE & ORR AH., 2004; WIDMER et al., 2009; 

JEWELL et al., 2012). Segundo Futuyma (2002), os diversos mecanismos evolutivos 

interagem de maneiras complexas. Portanto, quando eventos de perturbação, como a 

fragmentação de hábitat, influenciam ou modificam os processos naturais de evolução, torna-

se necessária compreensão das possíveis respostas biológicas. 

Dentre as várias consequências da fragmentação, merecem destaque a diminuição do 

fluxo gênico, causada pelo impedimento da dispersão de animais, pólen, esporos, sementes e 

propágulos, e o consequente isolamento de populações; a redução na taxa de heterozigose por 

diminuição da diversidade genética e endogamia e a erosão genética das espécies (NOSS, 

1987). Em termos de Florestas Tropicais, a fragmentação de hábitat também é a causa 

principal da perda acentuada da biodiversidade (TABARELLI et al., 1999). Árvores tropicais 

são particularmente vulneráveis aos efeitos das perturbações do hábitat devido às suas 

características demográficas e reprodutivas, incluindo baixa densidade de ocorrência, 

complexos sistemas de acasalamento, as altas taxas de fecundação cruzada (CASCANTE et 

al., 2002) e as interações íntimas com polinizadores e dispersores de sementes (DIDHAM et 

al., 1996; DICK et al., 2003; WARD et al., 2005). Esse fato dificulta a viabilidade do fluxo 

gênico entre populações, podendo atuar em conjunto com a deriva genética e levar à perda de 

diversidade em populações pequenas (FRANKHAM et al., 2004). 
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2.5 GENÉTICA DA CONSERVAÇÃO 
 
 

Nesse contexto, teve início da década de 1980 uma ciência conhecida atualmente 

como biologia da conservação (SOULÉ & WILCOX, 1980). Inserido intimamente no 

contexto da biologia da conservação está o campo da genética da conservação, ligado 

diretamente à genética de populações e à biologia molecular. Assim, a genética da 

conservação tem como objetivo principal ter acesso a dados de diversidade genética de 

populações que sofreram impacto antrópico, servindo como base para a compreensão dos 

processos populacionais e evolutivos relevantes para a conservação dessas espécies 

ameaçadas (SCHONEWALD-COX et al., 1983; AVISE et al., 1996; SOLÉ-CAVA, 2001). 

Dessa forma, é uma sub-disciplina da ecologia molecular, que revolucionou os estudos 

ecológicos através de ferramentas de biologia molecular. Os métodos para caracterizar 

geneticamente os indivíduos, as populações e espécies se tornaram quase uma rotina e têm 

fornecido uma riqueza de novos dados sobre a ecologia e evolução de plantas, animais, 

fungos, algas e bactérias (FREELAND, 2005). As aplicações práticas da ecologia molecular 

são amplas e variadas (FREELAND et al., 2011), como a utilização de dados genéticos na 

filogeografia a fim de determinar a origem e possíveis rotas de organismos bioinvasores que 

têm causado estragos ecológicos e financeiros (VERNIÈRE et al., 2013), o fluxo de pólen a 

longas distâncias em espécies arbóreas tropicais (WARD et al., 2005), a influência das 

perturbações antrópicas sobre as mudanças genéticas de árvores tropicais (LOWE et al., 

2005), a capacidade de plantas hospedeiras levarem insetos fitófagos à especiação 

(JOUSSELIN et al., 2013), ou até mesmo os padrões de dispersão e o fluxo gênico em 

mosquitos e outros vetores de doenças como a malária e dengue (TRIPET et al., 2005). 

Apesar da evolução dos marcadores moleculares que auxiliam nos estudos ecológicos, 

muito ainda se espera das interpretações e análises dos dados gerados. Segundo Karl et al. 

(2012), ao mesmo tempo que a ecologia molecular cresce, equívocos são publicados na 

literatura e são perpetuados pela rotina das citações de artigos. Esses equívocos dificultam 

uma melhor compreensão dos processos que influenciam a variação genética em populações 

naturais e, por vezes, levam a conclusões errôneas. Em um artigo de revisão, Kramer et al. 

(2008) afirmaram que a teoria de genética de populações pode ser mal aplicada à luz da 

realidade ecológica. Como exemplo, destacam que embora teoricamente a fragmentação de 

hábitat leve a uma grande perda de diversidade genética devido à deriva genética e 

endogamia, a fragmentação pode não ser uma barreira significativa para espécies arbóreas que 

se beneficiam de polinização e dispersão de sementes a longa distância. Esse é o caso de 
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Cercidiphyllum japonicum, árvore dióica que cresce naturalmente em baixas densidades, mas 

que, devido à longa distância de polinização e dispersão de sementes, pode ser bastante 

resistente à fragmentação (SATO et al., 2006). Desta forma, são necessários estudos 

integrados envolvendo análises genéticas e ecológicas para se gerar conclusões mais concretas 

e definitivas (KARL et al., 2012). 

 
 

2.5.1 MARCADORES MOLECULARES 
 
 

Os marcadores moleculares são baseados em polimorfismos na cadeia de DNA com 
 

herança mendeliana simples e fácil reconhecimento, não sendo influenciados pelo ambiente e 

podendo ser usados para avaliar as diferenças genéticas entre indivíduos (BERED et al., 

1997). São amplamente utilizados para estudos de genética populacional (LAST et al., 2013), 

mapeamento genético, e análises de similaridade e distância genética (NEELY et al., 2010; 

ALVES et al., 2013). Além disso, são úteis para identificar a variabilidade genética de acessos 

de plantas ou em estudos de sistemática filogenética (GAMA et al., 2013; RABEY et al., 

2013). As técnicas de detecção de polimorfismos no DNA tiveram impulso após o surgimento 

da tecnologia do DNA recombinante e da amplificação da molécula de DNA por PCR 

(Polymerase Chain Reaction), sendo que ambas ajudaram a tornar o uso dos marcadores 

moleculares potencialmente ilimitado. 

Os marcadores moleculares são ferramentas importantes em estudos de estrutura 

populacional, podendo subsidiar estratégias de conservação visando maximizar a diversidade 

genética e delimitar adequadamente as unidades de manejo de espécies ameaçadas ou 

vulneráveis (EDMANDS, 2007). Dentre as variações da técnica de análise de polimorfismos 

no DNA, as mais utilizadas, estão: Random Amplified Polymorphic DNA (RAPD), Single 

Nucleotide Polymorphism (SNP), Amplified Fragment Length Polymorphism (AFLP), 

Restriction Fragment Length Polymorphism DNA (RFLP), Minissatélites ou Variable Number 

of Tandem Repeats (VNTR), Microssatélites ou Short Tandem Repeats (STRs). O último 

marcador, também conhecido como SSRs (do inglês, Simple Sequence Repeats), tem se 

tornado um dos marcadores genéticos mais populares nas últimas décadas e desde os 

primeiros estudos utilizando a PCR já se apresentava bastante versátil (LITT & LUTY, 1989; 

TAUTZ, 1989; WEBER & MAIO, 1989). É tido como um marcador codominante por 

permitir distinguir os padrões de bandas dos homozigotos em relação ao padrão do 

heterozigoto, possibilitando estimativas das frequências alélicas (ELLEGREN, 2004; SOLÉ-

CAVA, 2004). São multialélicos, com alto polimorfismo intraespecífico, além de possuírem 
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uma distribuição aleatória no genoma, apresentando o maior conteúdo informativo por loco 

entre todas as classes de marcadores moleculares (FERREIRA & GRATTAPAGLIA, 1996; 

GOLDSTEIN & SCHLOTTERER, 1999; SELKOE & TOONEN, 2006). 

Os microssatélites são pequenos trechos de sequência de DNA em que um motivo de 

um a seis nucleotídeos é repetido em tandem diversas vezes, como (ATG)n (NYBOM, 2004). 

Essas sequências podem diferir em número de repetições entre os indivíduos, sendo, portanto, 

usadas para a identificação de indivíduos e testes de paternidade (SCHLÖTTERER, 2000). 

Para análise desses marcadores, utilizam-se oligonucleotídeos iniciadores (primers) 

complementares às regiões que flanqueiam o motivo repetido. Por isso é necessário 

conhecimento parcial da sequência genômica de uma espécie de modo a estabelecer locos 

SSR para análises genéticas. Vários locos de microssatélites têm sido publicados para 

espécies de plantas e inseridos no GenBank, banco de dados internacional de sequência de 

nucleotídeos, fato que facilita a utilização dos mesmos em ecologia molecular em todo o 

mundo. Desta forma, esses marcadores têm sido utilizados na comparação de padrões 

genéticos entre ambientes perturbados e não perturbados para entender de que forma a 

distribuição espacial da variabilidade genética tem sido alterada em ambientes que sofreram 

com a fragmentação de hábitat. 

 
 

2.5.2 PERDA DE DIVERSIDADE GENÉTICA 
 
 

Os marcadores moleculares são bastante informativos em estudos sobre a diversidade 
 

genética dos organismos. A diversidade genética, um dos parâmetros da biodiversidade, 

influencia a adaptabilidade dos indivíduos, a viabilidade das populações e a evolução das 

espécies frente às mudanças ambientais, podendo estar relacionada à origem de novas 

espécies, à estrutura das comunidades e à função dos ecossistemas (YOUNG et al., 1996). 

Muitos estudos sobre as consequências da fragmentação de paisagens de florestas contínuas 

apontam para a redução do tamanho populacional e aumento do isolamento como potenciais 

alteradores da estrutura demográfica, do sistema de cruzamento, da diversidade genética e da 

viabilidade das espécies (BANKS et al., 2013). Segundo Frankham et al. (2004), o fato de 

muitas espécies terem sofrido gargalos populacionais ou passado longos períodos em 

tamanhos populacionais pequenos tem como consequência a perda da diversidade genética e 

perda de potencial evolutivo. 

Populações que passaram por eventos de deriva genética, como gargalo genético, ou 

depressão endogâmica apresentaram perda de diversidade genética, diminuição da taxa de 
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heterozigose, baixo vigor reprodutivo e baixa habilidade para evoluir (CHARLESWORTH & 

WILLIS, 2009; QIU et al., 2013; ZHAO et al., 2014). No entanto, tem sido muito difícil 

provar a existência de associação direta entre a diminuição da diversidade genética e as 

perturbações antrópicas (KRAMER et al., 2008; NOREEN & WEBB, 2013). Kramer et al. 

(2008) argumentaram que um fragmento pode não representar o limite para cruzamento de 

algumas populações e que, portanto, a teoria da genética de populações pode ser mal aplicada 

se não forem considerados determinados aspectos ecológicos. Desse modo, os fragmentos 

podem não constituir populações isoladas e, portanto, nesse caso, não há justificativa para 

esperar rápida perda de variabilidade genética em espécies encontradas em fragmentos 

florestais. Dessa forma, é imprescindível que a análise da diversidade genética nos níveis intra 

e interespecíficos, levem em consideração as relações ecológicas para o conhecimento e o 

monitoramento da biodiversidade. 

 
 

2.6 SIMAROUBA AMARA 
 
 

Simarouba amara é uma espécie pioneira, dióica, com polinização feita por pequenos 

insetos generalistas e síndrome de dispersão zoocórica, realizada por alguns vertebrados 

(BAWA, 1990; HARDESTY, 2005). É uma espécie neotropical, podendo ser encontrada em 

florestas tropicais e savanas das America Central, America do Sul e Caribe. Mais 

precisamente seus limites são: para norte, a Guatemala, para sul, a Bolívia, para oeste, o 

Equador e para leste, o Brasil (FRANCESCHINELLI et al., 1998). Já foi utilizada com 

espécie modelo em estudos ecológicos que envolveram análises com marcadores moleculares, 

uma vez que 14 locos de microssatélites foram desenvolvidos para a espécie (RODRIGUEZ 

et al., 2000). 

Um dos estudos mostrou que a distância de dispersão média das sementes é 

subestimada quando se utiliza dados de armadilha de sementes, uma vez que, por não se saber 

de qual indivíduo a semente foi gerada, o adulto fértil mais próximo é apontado como 

provável parental (HARDESTY et al., 2005). Num estudo seguinte, os autores conseguiram 

atribuir a paternidade para a maioria das plântulas com a análise de cinco regiões 

microssatélites, mostrando a eficácia do método. Seus resultados sugeriram que efeitos 

previstos no modelo de Janzen-Connell influenciam a distribuição de plântulas de S. amara na 

área de estudo, ou seja, sementes e mudas tiveram menos chance de sobreviver sob as 

árvores-mãe. O estudo ainda sugeriu um efeito genético não previsto por Janzen-Connell, pois 

a distância entre indivíduos geneticamente relacionados foi significativamente maior do que 
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as distâncias entre os indivíduos não aparentados. Ou seja, os indivíduos próximos a uma 

planta adulta não eram de sua progênie, evidenciando uma possível mortalidade não apenas 

denso-dependente, mas também genótipo-dependente (HARDESTY et al., 2006). 

Em outro estudo mais recente, Hardesty et al. (2010) analisaram a estruturação 

genética de S. amara em escala local, regional e continental utilizando os mesmo locos 

microssatélites do estudo anterior. Avaliaram 478 indivíduos distribuídos em 14 populações e 

detectaram uma moderada diferenciação genética geral, estando 94% da variação genética 

entre regiões (America Central, Oeste do Equador e Bacia Amazônica). Não houve evidência 

de isolamento por distância dentro de regiões, mas entre as regiões foi destacada a importante 

barreira geográfica que é a Cordilheiras dos Andes para a espécie. Desta forma, as 

características e as ferramentas disponíveis para a espécie a torna um bom modelo para um 

estudo que pretende aprofundar o entendimento dos mecanismos de mortalidade dependente 

de densidade e dispersão em ambientes de floresta tropical que sofreram com a fragmentação 

de hábitat. 
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RESUMO 
 
 

O Efeito Jansen-Connel, ou mortalidade dependente de densidade, prevê o menor sucesso 
 

de recrutamento de plântulas, quanto mais próximo esteja de um adulto coespecífico, sendo 

um dos modelos mais aceitos para explicar a manutenção da diversidade de árvores nos 

trópicos. Entretanto, diversas florestas tropicais têm sofrido perda e fragmentação de hábitat 

devido a perturbações antrópicas, e possivelmente tais efeitos podem estar sendo relaxados ou 

até mesmo perdidos nessas áreas. Para avaliar o impacto da perda de habitat sobre a 

estruturação populacional numa floresta tropical, foi estudada a dinâmica espacial, 

demográfica e genética de Simarouba amara, uma espécie arbórea, pioneira e dióica, numa 

paisagem de Floresta Atlântica. Esperava-se que, em áreas fragmentadas, fosse observada 

uma redução nas distâncias de recrutamento e aumento na estruturação genética, quando 

comparadas a áreas conservadas. Os dados demográficos apontaram para um maior 

recrutamento de indivíduos nas áreas fragmentadas, apesar destes indivíduos não 

apresentarem redução na distância para os coespecíficos adultos. A diversidade genética das 

populações investigadas utilizando microssatélites foi bastante reduzida quando comparadas à 

de populações da América Central e da Floresta Amazônica. Entretanto, foi encontrada uma 

baixa estruturação genética entre as populações (FST = 0,077), possivelmente devido à 

manutenção do fluxo gênico na escala da paisagem.. Foi observada, entretanto, correlação 

positiva entre distâncias genéticas e geográficas (r = 0,14; P = 0,01). Embora não tenha sido 

detectada perda de diversidade genética recente na comparação entre jovens e adultos, e tenha 

sido observado recrutamento numeroso de S. amara na área de estudo, a baixa diversidade 

geral e a insipiente estruturação podem ser ameaças à espécie se a fragmentação e defaunação 

continuarem. 

 
 

Palavra chave: perda de habitat, fragmentação, demografia, diversidade genética, 

conservação 
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INTRODUÇÃO 
 
 

A origem e a manutenção de uma elevada diversidade de plantas nos trópicos tem sido 
 

alvo de inúmeros estudos ecológicos e dado origem a diversas hipóteses. Dentre as mais 

relevantes estão a hipótese do tempo (Fischer 1960), da heterogeneidade espacial (MacArthur 

and MacArthur, 1961) e da estabilidade climática (Sanders 1969), além de duas hipóteses 

contraditórias e, portanto, foco de muitos estudos empíricos (Johnson et al. 2012; Bagchi et al. 

2014), que seriam a hipótese da competição, formulada por Dobzhansky (1950), e a da 

predação, formulada por Janzen (1970) e Connel (1971). A primeira pressupõe que nos 

trópicos haveria uma maior competição entre os organismos favorecendo uma crescente 

especialização na utilização dos recursos. Já a segunda afirma que, devido à elevada predação 

nas regiões tropicais, a competição seria mantida em níveis muito baixos e, desta forma, 

permitiria uma maior convivência de indivíduos interespecíficos, sendo também conhecida 

como mortalidade dependente de densidade (MDD). 

A MDD está baseada na menor probabilidade de sobrevivência de sementes e 

plântulas que estiverem adensadas ou próximas ao parental, devido, basicamente, a 

predadores de sementes, herbívoros e patógenos espécie-específicos (Augspurger and 

Wilkinson, 2007; Hautier et al. 2010; Swamy and Terborgh 2010; Bagchi et al. 2014). 

Portanto, a alta coexistência de espécies nos trópicos dependeria de espaços não ocupados por 

indivíduos coespecíficos devido à MDD e que agora poderiam ser ocupados por recrutantes 

heteroespecíficos. Muitos estudos têm demonstrado a ocorrência de MDD tanto em florestas 

tropicais como em florestas subtropicais e temperadas (Hammond and Brown 1998; Packer 

and Clay 2000; Lambers et al. 2002; Zhu et al. 2010). No entanto, Johnson et al. (2012), ao 

compilarem dados de 151 espécies distribuídas em um gradiente latitudinal, sugerem um 

maior efeito da MDDD quanto menor a latitude, justificando a maior coexistência de espécies 

nos trópicos. 

As regiões tropicais, entretanto, têm sofrido alteração frente à crescente perturbação 

antrópica (Myers 1988; Myers 1990). Assim como as demais perturbações ambientais, estas 

modificam a dinâmica e a diversidade dos ecossistemas no mundo (Ewers and Didham 2006). 

Dentre outros processos de perturbação, a perda e fragmentação florestal se destacam por 

causar efeitos negativos capazes de controlar a diversidade biológica, afetando de forma direta 

a riqueza de espécies (Santos et al. 2008; Kattan and Alvarez-López 1996; Kellman et al. 

1996), a abundância e distribuição das populações (Steffan-Dewenter and Tscharntke 1997; 

Fahrig 2003) e a diversidade genética das mesmas (Aguilar et al. 2008). Portanto, se os 
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inimigos naturais espécie-específicos e os agentes dispersores de sementes são de extrema 

importância para a manutenção da biodiversidade, é de se esperar que florestas que sofreram 

com as perturbações antrópicas, alterando a sua composição faunística, possam também ter 

modificados os padrões de recrutamento e distribuição das espécies (Terborgh 2013; Herrera 

and García, 2010). 

Segundo Silva and Tabarelli (2000), aproximadamente 30% das espécies de plantas 

lenhosas da Floresta Atlântica do Nordeste brasileiro poderão se tornar extintas em nível 

regional, por consequência da interrupção do processo de dispersão de seus diásporos. A 

perda de agentes dispersores pode levar ao aumento da densidade de sementes que caem 

próximos aos adultos coespecíficos e assim reduzir a possibilidade de sobrevivência das 

sementes e plântulas. No entanto, vale ressaltar que fungos e insetos predadores de sementes e 

herbívoros são os elementos chave causadores da mortalidade de sementes e plântulas (Bell et 

al. 2006; Bagchi et al. 2014) e estão também sendo reduzidos com a defaunação. Chiarello 

(1999) aponta que a redução de hábitat potencializa a defaunação, resultando na diminuição 

de vários grupos de vertebrados, incluindo roedores. A composição de insetos em áreas 

fragmentadas também pode ser alterada, havendo uma substituição de insetos especialistas 

por generalistas (Tscharntke et al. 2002). Wirth et al. (2008) também relacionam a 

fragmentação com o aumento do número de herbívoros generalistas em áreas de borda. Dessa 

forma, o fato de existir mais predadores generalistas deve interferir no processo de MDDD, 

tornando-o menos eficaz. Em conjunto, essas alterações resultariam numa maior taxa de 

sobrevivência de sementes e plântulas próximas a adultos coespecíficos e, dessa forma, áreas 

que sofreram com a degradação ambiental e possivelmente a perda de alguns agentes 

dispersores de diásporos, predadores e patógenos especializados podem consequentemente 

estar perdendo ou atenuando os efeitos da MDDD sobre a probabilidade de recrutamento. 

Após o processo de fragmentação, as espécies ficam restritas em pequenas áreas 

potencialmente isoladas. Somando a isso a redução da distância de recrutamento de 

indivíduos aparentados é de se esperar que a probabilidade de cruzamentos com aparentados 

aumente. Dessa forma, poderia ocorrer redução do número de alelos devido à deriva genética 

e endogamia, inevitável devido ao pequeno tamanho efetivo e ao baixo fluxo gênico entre 

populações isoladas (Frankham 2003; Gilpin and Soule 1986). Assim, a consequente perda de 

variabilidade genética poderia conduzir a uma redução na aptidão individual e no potencial 

reprodutivo e evolutivo da população (Lovejoy 1986; Golden and Crist 1999; Bacles et al. 

2006; Lande 1988; Young et al. 1996; Reed and Frankham 2003). Vale ressaltar que muitos 

estudos genéticos de espécies arbóreas tropicais em áreas fragmentadas parecem 
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contraditórios (Kramer et al. 2008), destacando a importância de considerar aspectos 

ecológicos e genéticos em conjunto para compreender o impacto da fragmentação sobre a 

estrutura genética das populações (Alvarez-Buylla et al. 1996; Aguilar et al. 2008). 

Uma espécie modelo que se destaca entre as espécies tropicais arbóreas por ter sido 

alvo de estudos ecológicos e genéticos é Simarouba amara (Hardesty et al. 2005; Hardesty et 

al. 2006). Essa é uma espécie pioneira, dióica, polinizada por pequenos insetos generalistas e 

com síndrome de dispersão zoocórica, realizada por alguns vertebrados (Bawa 1990; Hardesty 

et al. 2005). Uma vez que 14 locos de microssatélites estão disponíveis para a espécie 

(Rodriguez et al. 2000), Hardesty et al. (2006) conseguiram atribuir a paternidade para a 

maioria das plântulas de um plote permanente de 50 hectares no Panamá, analisando para isso 

cinco desses locos. Além de demonstrar frequente dispersão à longa distância, com média de 

392 m e chegando a mais de 1 km, seus resultados indicaram que a MDD influenciou a 

distribuição de plântulas de S. amara na área de estudo. O estudo ainda sugeriu que existe um 

efeito genético não previsto por Janzen e Connell, pois a distância entre indivíduos 

geneticamente relacionados foi significativamente maior do que as distâncias entre indivíduos 

não aparentados (Hardesty et al. 2006). Desta forma, as características e as ferramentas 

disponíveis para a espécie a torna um excelente modelo para um estudo que pretende 

investigar o efeito da fragmentação sobre os mecanismos de MDD e dispersão. 

Sendo assim, o presente trabalho teve como objetivo testar se a perda de hábitat está 

alterando as interações ecológicas das populações locais, reduzindo a dispersão de sementes e 

amenizando a MDD. Isso porque a perda de dispersores, herbívoros e patógenos espécie-

específicos deve levar à uma redução das distâncias de recrutamento e à estruturação genética 

de S. amara. Para tanto, foi analisada a estrutura demográfica, espacial e genética de 

indivíduos da espécie em uma área que sofreu severamente com a perda de hábitat e 

fragmentação devido à implantação da monocultura canavieira. 

 
 

MATERIAIS E MÉTODOS 
 
 

Área de estudo 
 
 

A área de estudo integra o Corredor de Biodiversidade do Nordeste, região da Floresta 
 

Atlântica brasileira localizada na zona costeira entre os estados de Alagoas e Rio Grande do 

Norte. Está localizada mais precisamente na paisagem do Corredor Ecológico Pacatuba-

Gargaú (CEPG), onde estão situadas as Reservas Particulares do Patrimônio Natural (RPPN) 
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Pacatuba e Gargaú (Fig. 1). Este corredor compreende os municípios de Santa Rita, Sapé, 

Cruz do Espírito Santo, Capim e Rio Tinto, todos no estado da Paraíba, nordeste do Brasil. A 

vegetação remanescente na paisagem de estudo totaliza cerca de 12.000 hectares, distribuídos 

em dois tipos de vegetação segundo o IBGE (2008): Floresta Estacional Semidecidual e Área 

de Tensão Ecológica. A área é pertencente às destilarias Miriri e Japungu, onde a cultura 

canavieira é predominante e forma a matriz entre os fragmentos florestais. O histórico de uso 

inclui desde a intensa utilização do solo e uso de herbicidas a frequentes queimadas para o 

corte da cana-de-açúcar. A área consiste predominantemente de terrenos planos ou suave-

ondulados, com altitudes inferiores a 230 metros, situadas nas bacias dos rios Miriri e Paraíba 

(Leão 2012). E a geomorfologia é composta principalmente por tabuleiros costeiros da 

Formação Barreira (AESA 2006). 

 
 

Espécie de estudo 
 
 

Simarouba amara Aubl. (Simaroubaceae) é uma espécie dióica, diploide e pioneira 
 

que pode chegar a 35 m de altura e DAP (diâmetro a altura do peito) de 70 cm. Possui uma 

casca externa dura, com muitas lenticelas pequenas e a madeira tem uma seiva amarga (Croat 

1978). As folhas são compostas, imparipinadas, contendo pecíolos que variam de 4-8 cm de 

comprimento e folíolos oblongo-elípticos que podem chegar a 15 cm de comprimento e seis 

centímetros de largura. As flores unissexuais ocorrem em panículas terminais compostas de 

numerosas flores amareladas que apresentam menos de um centímetro de comprimento 

(Hardesty 2010). A síndrome floral de S. amara é típica de polinização por pequenos insetos 

generalistas (Bawa 1990). Seu fruto é do tipo drupa e quando maduro pode variar de roxo a 

preto. São produzidos dentro de 1 a 3 meses após a polinização e são dispersos por vários 

vertebrados incluindo primatas e aves frugívoras (Hardesty 2010). Segundo Loureiro (1979), 

a madeira é leve (0, 435 a 0,55 g/cm3), fácil de trabalhar e muito resistente ao ataque de 

insetos. É recomendada tanto para a utilização em ambientes externos, como na construção 

civil e naval (IBDF 1983; Souza 1997), como também para a construção de instrumentos 

musicais de corda, tubos de órgãos e teclas de piano (Slooten e Souza, 1993; Marques et al., 

2006). Alguns estudos ecológicos têm demonstrado a fraca estruturação genética em várias 

classes de tamanho (Hardesty et al., 2005; Hardesty et al. 2006). 

 
 

Mapeamento e coleta de amostras vegetais em campo 
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Tendo como base o levantamento feito por Leão (2012) e observações na área de 

estudo, seis fragmentos florestais foram inicialmente selecionados. A fim de viabilizar a 

comparação da demografia, distribuição espacial e estruturação genética das populações da 

espécie de estudo entre áreas que sofreram maior ou menor impacto da perturbação antrópica, 

três fragmentos foram considerados mais conservados, pois apresentaram características de 

floresta madura, e os outros três foram considerados mais perturbados, por apresentarem 

sinais de corte seletivo e histórico de uso (Leão 2012). A distância geográfica entre as 

populações variou de 2,3 km (Moita Verde e Mata das Grotas) a 20,7 km (Pacatuba e 

Gargau). 

Em cada fragmento foi montada uma parcela quadrada de 10.000 m
2
. Uma varredura 

completa foi realizada em cada parcela e todos os indivíduos de S. amara que havia na 

localidade foram mapeados e classificados quanto ao tamanho de seu CAP (circunferência a 

altura do peito). Na primeira classe, ou classe 1, foram incluídos os indivíduos com CAP ≥ 20 

cm (considerados adultos), para a classe 2 foram considerados os indivíduos com CAP entre 3 

e 20 cm (considerados jovens) e na classe 3 foram incluídos os indivíduos com CAP ≤ 3, os 

que não foram possível coletar o CAP, mas excluindo os que não possuíam altura maior que 

40 cm (considerados jovens mais novos). Cada indivíduo foi mapeado através de coordenada 

geográfica e o programa Geographic Distance Matrix Generator (Ersts 2013) foi usado para 

calcular as matrizes de distância geográfica entre cada par de indivíduos de cada população. 

Para todos os indivíduos encontrados nas parcelas, amostras do tecido foliar jovem ou o 

câmbio da casca foram coletados para posterior extração do DNA. Ambos foram dessecados 

em sílica gel (Chase and Hills 1991) e posteriormente armazenados em freezer a -20ºC. 

 
 

Análises moleculares 
 
 

A extração de DNA foi realizada de acordo com o protocolo descrito em Ferreira e 
 

Grattapaglia (1995), exceto pelo fato de a maceração de 0,50 g de tecido foliar ou câmbio da 

casca ter sido realizada utilizando o TissueLyser (Qiagen) com quatro esferas de 3 mm por 

amostra e nitrogênio líquido durante X minutos a Y rpm. Primeiramente um teste foi realizado 

com os cinco pares de primers de microssatélites já utilizados nos estudos ecológicos prévios 

(Hardesty et al. 2006; Hardesty et al. 2010) em 40 indivíduos adultos (CAP > 63 cm). Devido 

ao baixo polimorfismo dos locos analisados, os demais nove locos desenvolvidos por 

Rodriguez et al. (2000) foram testados na mesma subamostra de 40 indivíduos adultos. 

Os cinco locos mais polimórficos foram usados para genotipar 15 indivíduos de cada 
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população, totalizando 90 amostras. Para cada população foram selecionados dez indivíduos 

adultos (os dez que possuíam os maiores CAPs da classe 1 e eventualmente classe 2) e cinco 

indivíduos jovens (os cinco que possuíam os menores CAPs da classe 3, eventualmente 2). 

Todas as amplificações foram feitas segundo protocolo de Hardesty et al. (2005). O 

volume final da PCR (10 μl) continha 0,4 ng/μl de DNA tampão da Taq polimerase 1×, 

25mM de MgCl2, 2,5mM de dNTP, 10μM de cada primer e 5 U/μl de Taq polimerase 

(Invitrogen). As reações PCR foram realizadas num termociclador Veriti™ (Applied 

Biosystems), seguindo o seguinte programa: 5 min a 94°C; 30 ciclos de 45 s a 94°C, 1 min a 

53–55°C, e 30 s a 72°C; finalizando com 15 min a 72°C. O produto foi analisado, 

primeiramente, por eletroforese horizontal num gel de agorase 3%, corado com Gel Red, em 

um transiluminador com UV acoplado ao sistema de fotodocumentação Doc-Print-II (Vilber 

Lourmat). Posteriormente os produtos da reação foram separados por eletroforese vertical em 

gel de poliacrilamida 6% utilizando tampão 1× TBE e coloração com nitrato de prata 0,2% 

(Creste et al. 2001). 

 
 

Análise de dados demográficos 
 
 

A análise da estrutura demográfica das populações foi baseada nos dados de CAP de 

cada indivíduo. Para testar a existência de diferentes padrões demográficos nas áreas 

perturbadas e conservadas foi aplicado o teste de qui-quadrado. 

Foram geradas matrizes de distâncias geográficas intraclasses e interclasses entre 

todos os indivíduos de cada população, a fim de detectar os padrões de distribuição dos 

mesmos dentro das populações. A população de Moita verde não foi incluída nestas analises 

devido à diferença no formato da parcela. Com as matrizes de distância geradas foram 

calculadas médias das distâncias e utilizado o teste-t de amostras independentes para verificar 

possíveis variações nas distribuições dos indivíduos entre áreas conservadas e perturbadas. 

Para detectar a existência da redução das distâncias de recrutamento entre indivíduos jovens e 

adultos coespecíficos em áreas perturbadas também foi utilizado o teste-t para amostras 

independentes. Para realização dos testes foi utilizado o software BioEstat 5.3 (Ayres et al. 

2007). Em todos os testes consideramos a variável resposta como sendo o status da 

população. 

 
 

Análise de dados genéticos 
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O programa Microsatellite Toolkit (Park 2001) foi usado para estimar as frequências 

alélicas, a heterozigosidade média observada e esperada (Nei 1987) e um parâmetro utilizado 

para determinar o poder discriminatório de cada primer, o PIC (Polymorphism Information 

Content – conteúdo da informação de polimorfismo). Os valores de Fis de acordo com Weir and 

Cockerham (1984) e o teste do equilíbrio de Hardy-Weinberg, utilizando o método de Monte 

Carlo via cadeias de Markov com 10.000 iterações para a determinação do valor de P, foram 

realizados com o programa Genepop versão 4.2.1. 

Para avaliar a possível perda de variabilidade genética em áreas consideradas 

perturbadas foram relacionados o número de alelos e heterozigosidade por status da 

população. Além disso, foram comparados indivíduos mais jovens e adultos para observar a 

possível perda recente de diversidade genética em áreas perturbadas em relação às 

conservadas. Para tanto foi utilizado teste-t de amostras pareadas, onde a variável resposta 

sempre foi representada pelo status das populações. 

Os valores de Fst, a análise de variância molecular (AMOVA) e o teste de Mantel 

foram realizados no software Arlequim 3.01 (Excoffier et al. 2010). Estes testes indicam o 

grau de diferenciação genética entre as populações, como a diversidade genética está 

distribuída entre e dentro das populações, e se a distância geográfica entre as unidades 

amostrais explica a diferenciação genética. Para as análises foi realizado um teste de 

significância dos resultados com 1.000 permutações. 

Um fenograma baseado em Neighbor-joining (NJ), foi gerado no software DARwin 

5.0 (Perrier et al. 2003) a fim de analisar as distâncias genéticas entre os indivíduos das seis 

populações. O algorítimo Simple Matching foi utilizado para gerar a matriz de dissimilaridade 

para os dados alélicos. 

 
 

RESULTADOS 
 
 
 

Análises demográficas 
 
 

As seis parcelas analisadas apresentaram entre 19 e 59 indivíduos de S. amara, 

totalizando 195 indivíduos. Destes, 91 (46,6 %) foram da classe 1 (com CAP variando de 20 a 

180), 55 (28,2 %) foram da classe 3 e 49 (25 %) foram da classe 2 (Fig. 2). Entre as 

populações, Buxaxá (BU) apresentou o maior numero de indivíduos da classe 1, nenhum 

indivíduo da classe 2 e apenas dois indivíduos da classe 3. A população de Pacatuba (PC) 

apresentou o maior número de indivíduos da classe 3 (24). Já população de Pau Brasil (PB) 
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apresentou o maior número de indivíduos no total e na classe 2 (33) (Fig. 2). 
 

Considerando o status de conservação das áreas, foram observados 66 indivíduos nas 

áreas conservadas e 129 nas áreas consideradas perturbadas. O tamanho médio do CAP dos 

indivíduos das populações fragmentadas variou entre 15 e 31 (média = 24,56) e nas 

populações consideradas conservadas entre 59 e 88 (média = 74,48). O maior número de 

indivíduos da classe 1 foi encontrado nas áreas mais conservadas (56; GA, MG, BU), o que 

correspondeu a 61,54 % do total de indivíduos dessa classe. Por outro lado, 51 (92,73 %) dos 

indivíduos da classe 3 e 43 (87,76 %) da classe 2 estavam presentes nas áreas mais 

degradadas. Portanto, quando se compara a distribuição das classes dos indivíduos nas áreas 

conservadas e perturbadas é possível ver diferença significativa (X
2 

= 80,727, gl = 2, P = 

0,0001). 

As distâncias médias entre indivíduos das mesmas classes e de classes diferentes se 

apresentaram bastante similares (Tabela 1) e para tanto, o teste apontou que não existem 

diferenças significativas (t = 0,4368, gl = 22, P = 0,1610). Da mesma forma, não foi possível 

detectar diferenças significativas na distância média entre os indivíduos adultos e jovens mais 

novos entre áreas conservadas e perturbadas, ou seja, não houve uma redução dessa distância 

média nas populações perturbadas (t = 0,4339, gl = 3, P = 0,1812; Fig. 3). 

 
 

Análises genéticas 
 
 

Quarenta indivíduos da classe 1 foram analisados usando, a princípio, os cinco locos 

de microssatélites (SaSSR02, SaSSR05, SaSSR06, SaSSR27, SaSSR29) utilizados para 

estabelecimento de paternidade no estudo de Hardesty et al. (2005). Como não foi possível 

obter uma quantidade de polimorfismo e números de alelos informativos, outros nove 

marcadores microssatélites desenvolvidos por Rodriguez et al. (2000) foram testados. 

Portanto, de um total de 14 marcadores testados os cinco locos (SaSSR02, SaSSR03, 

SaSSR10, SaSSR12 e SaSSR27) com o maior número de alelos para os 40 indivíduos 

coletados na paisagem do Corredor Ecológico Pacatuba-Gargau foram selecionados (Tabela 

2). O número de alelos nos cinco locos mais polimórficos variou entre 4 e 7 nas seis 

populações amostradas, com uma média de 5,8 alelos por loco (Tabela 2). Apenas SaSSR10 e 

SaSSR27 não exibiram excesso significativo de heterozigotos e o loco SaSSR02 apresentou 

uma alta probabilidade de estar em Equilíbrio de Hardy-Weinberg. Os valores médios de PIC 

variaram entre os locos de 0,29 a 0,65 (média = 0,48). O loco mais informativo foi o 

SaSSR03 e o menos informativo foi o SaSSR10 (Tabela 2). Os alelos de diferentes locos não 
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demonstram desequilíbrio de ligação significativo. 
 

A riqueza alélica dentro de cada população variou entre 5,1-7,0 (PC, GA e BU, 

respectivamente; média = 6,1; Tabela 3). O alelo mais frequente foi observado no loco 

SaSSR10, tendo este a frequência de 96,67% na população de BU. Dos 29 alelos detectados 

em todos os locos, cinco (17,2%) eram "alelos privados”, ou seja, que ocorreram numa única 

população (Tabela 3). Entre as seis populações, dois alelos privativos estavam presentes na 

população MG e um alelo privativo ocorreu em PC, PB e BU. Apenas MV e GA não 

apresentaram alelos privativos (Tabela 3). 

A heterozigosidade média esperada (HE) foi de 0,56 e variou entre as populações de 

0,45 em BU a 0,6 em MV (Tabela 3). Embora a HE tenha sido mais baixa do que a 

heterozigosidade observada (HO) em todas as populações, só PC não exibiu excesso 

significativo de heterozigotos e possuía uma alta probabilidade de estar em Equilíbrio de 

Hardy-Weinberg. Uma média de -0,28 de FIS foi encontrado para as populações, com todos os 

cinco locos exibindo FIS negativos, indicando um excesso geral de heterozigotos. O FIS variou 

de -0,43 a -0,1 para BU e PC, respectivamente (Tabela 3). 

A população BU apresentou o menor nível de variabilidade genética (A = 3,2, HE = 

0,452, Tabela3), enquanto o maior nível foi observado na população PC (Tabela 3). Para 

verificar se havia diferença na variabilidade genética fruto da fragmentação, as três áreas 

consideradas mais conservadas e as três mais degradadas foram comparadas. Comparando o 

número médio de alelos por locos para ambos os grupos não foi detectada diferenças 

significativas (t = 1,6678, gl = 2, P = 0,85). Quando se comparou as médias de HE se observou 

diferença significativa entre os dois grupos (t = 2.8942, gl = 4, P = 0,02), entretanto, com uma 

média maior para as áreas mais degradadas (média de HE = 0,588). Comparando mais 

detalhadamente os dois grupos de populações por classe de indivíduos, observou-se que para 

a média de alelos por locos entre os indivíduos mais jovens não houve diferença significativa 

(t = 1,8708, gl = 4, P = 0,067). Já para os indivíduos adultos foi detectada diferença 

significativa (t = 2,1381, gl = 4, P = 0,04), com a média de alelos por locos dos indivíduos das 

áreas conservadas maior (A = 4,8). Para a média da HE, entretanto, não houve diferenças 

significativas entre jovens de áreas conservadas e perturbadas, assim como não houve para os 

adultos (t = 0,134, gl = 4, P = 0,44; t = 0,1135, gl = 4, P = 0,45; respectivamente). 

Quando todos os locos foram analisados em conjunto, um baixo nível de diferenciação 

genética foi encontrado entre as seis populações (7,7 %), sendo a maior parte da variabilidade 

genética encontrada dentro das populações (92,3 %). O valor de FST global foi de 0,077, 

sugerindo uma baixa estruturação genética e um elevado fluxo gênico entre as populações. Ao 
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analisar os valores de FST par-a-par, observou-se o maior valor entre GA e BU (0,18) e o 

menor valor entre PC e MV (0,023), representando uma diferença de oito vezes. As 

populações mais distantes geograficamente não apresentaram os maiores valores para o FST, 

assim como, as com menores distâncias não apresentaram menores valores de FST, no entanto, 

houve uma correlação significativa, porém fraca, entre a distância geográfica e distância 

genética observada pelo teste de Mantel (r = 0,14; gl = 4, P = 0,01; Tabela 4). 

A análise de Neighbor-joining (NJ), que revela a distância genética entre todos os 

indivíduos das populações, corroborou a falta de estruturação genética entre as populações 

estudadas (Fig. 4). 

 
 

DISCUSSÃO 
 
 

As análises demográficas apontaram diferenças significativas para a distribuição das 

classes de indivíduos entre as populações consideradas mais conservadas e mais degradadas. 

As áreas mais fragmentadas possuíram uma distribuição mais homogênea dos indivíduos e 

uma maior proporção de indivíduos mais jovens que as áreas mais conservadas, onde a maior 

parte dos indivíduos tinha os CAPs maiores. Embora a distância média entre os indivíduos 

das classes 1 e 3 não tenha apresentado diferenças significativas entre áreas conservadas e 

degradadas, duas causas para este padrão podem ser hipotetizadas. A primeira estaria 

relacionada com o relaxamento da mortalidade denso-dependente, levando a um maior 

recrutamento nas áreas mais degradadas. No estudo de Hardesty et al. (2006), a população de 

S. amara encontrada numa área conservada no Panamá, mostrou-se sobre a influência do 

efeito de Janzen-Connell, sugerindo que a distribuição espacial da espécie diferia do acaso. 

Tendo em vista que os inimigos naturais, insetos herbívoros e patógenos, regulam muitas 

populações de plantas nos trópicos (Bell et al. 2006; Mangan et al. 2010; Bagchi et al. 2014) e 

que as interações planta-animal, tais como polinização, produção de frutos e sementes 

(Cascante et al. 2002; Fuchs et al. 2003) e dispersão de sementes (Cordeiro and Hall 2003) 

podem estar sendo perdidas em ambientes fragmentados, é possível que a interação com os 

inimigos espécie-específicos também esteja sendo perdida, levando a esse maior recrutamento 

de indivíduos em áreas perturbadas. 

A segunda hipótese está relacionada com as características fisiológicas e de 

plasticidade de uma espécie pioneira. A fragmentação florestal altera o ambiente físico e 

favorece mudanças microclimáticas, tais como a redução da umidade, aumento da 

luminosidade e maior variabilidade diária na temperatura do ar e do solo (Didham and 
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Lawton 1999; Kapos 1989). Isso acarreta no declínio de árvores tolerantes à sombra e de vida 

longa, e, contrariamente, favorece o recrutamento das espécies demandante de luz ao longo 

das bordas florestais e em fragmentos pequenos (Hill and Curran 2001; Laurance et al. 2006; 

Oliveira et al. 2004; Tabarelli et al. 1999). Espécies pioneiras que regeneram em áreas abertas 

e em clareiras possuem maior plasticidade do que aquelas espécies tolerantes à sombra,e 

podem se estabelecer e crescer em locais com maior variabilidade ambiental (Bazzaz and 

Wayne 1994; Grubb 1998). Dessa forma a diversidade local estaria sendo perdida devido ao 

favorecimento de algumas poucas espécies com tais características (Robinson et al. 1995; 

Burke and Grime 1996; Girão et al. 2007). Segundo Tabarelli et al. (2012) as espécies 

arbóreas tolerante à sombra e com sementes grandes estão sendo substituídas por espécies 

pioneiras com sementes pequenas em ambientes fragmentados. Sendo assim, essa perda não 

aleatória de espécies tem aumentado a similaridade florística em escala regional, levado a 

uma homogeneização biótica (Lobo et al. 2011). Portanto, sendo a S. amara uma espécie 

pioneira, sua resposta à fragmentação parece em parte positiva, pois, apesar da mortalidade 

relativamente elevada dos indivíduos adultos em áreas fragmentadas, a alta densidade de 

indivíduos jovens poderia repor parte da população perdida. 

Entretanto, uma grande diferença na diversidade genética foi observada entre as 

populações de S. amara encontradas na Paraíba, Brasil, e as populações estudadas no Panamá, 

Equador e Guiana Francesa. Hardesty et al. (2010) observaram um elevado nível de 

diversidade genética para as populações de S. amara desses países, sugerindo que as mesmas, 

historicamente, têm experimentado o fluxo gênico de longa distância e mutação suficiente 

para neutralizar possíveis efeitos da deriva genética. No entanto, quando se compara a 

diversidade genética das populações da Paraíba a partir dos mesmos locos de microssatélite, 

observa-se uma drástica redução no número de alelos. Por isso, outros locos mais 

polimórficos foram selecionados para as análises. Mesmo assim, essa diferença na diversidade 

genética ainda foi evidente, considerando que os locos mais polimórficos geraram em média 

13 alelos por loco numa área de apenas 50 hectares (Hardesty et al. 2006), enquanto os cinco 

locos mais polimórficos analisados na paisagem de 12.000 hectares da Paraíba geraram em 

média 5,8 alelos. Esses resultados apontam para diferenças genéticas significativas entre as 

populações da Floresta Atlântica analisadas e as demais populações, sugerindo que essas 

diferenças ao longo da sua distribuição possam ter causas históricas ou recentes. 

Em geral foi possível observar uma maior similaridade genética entre populações 

espacialmente mais próximas, o que indica um importante papel do fluxo gênico na falta de 

estruturação genética da espécie. De fato, numa floresta contínua na Ilha de Barro Colorado, 
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no Panamá, os animais que polinizam e dispersam S. amara mostraram uma movimentação 

bastante significativa com média de 345 e 392 m, respectivamente, podendo atingir 1.000 m 

de distância (Hardesty et al. 2006). Comparando essa e outras populações do Panamá, foi 

possível observar grande conectividade entre as populações, embora uma limitação do fluxo 

gênico tenha sido detectada separando as populações do Equador devido a barreira geográfica 

imposta pela Cordilheira dos Andes. As populações à oeste dos Andes, eram geneticamente 

mais próximas a populações da Guiana Francesa e do Panamá que estão a milhares de 

quilômetros (Hardesty et al. 2010). É possível que a fragmentação de hábitat que ocorreu na 

paisagem do Corredor Ecológico de Pacatuba-Gargau ainda não tenha surtido efeitos drásticos 

na estruturação genética dos remanescentes estudados devido, principalmente, a seus 

dispersores e polinizadores que ainda são encontrados na localidade. Uma barreira, 

possivelmente ecológica, separa, entretanto, essas populações das populações amazônicas 

previamente estudadas, resultando na diferenciação observada. 

Embora não tenha sido observada diferença na diversidade genética entre jovens de 

áreas conservadas e degradadas, o fato de ter sido encontrada maior riqueza alélica nos 

adultos nas áreas conservadas que nas áreas degradadas pode ser um indicativo que a 

diversidade genética em áreas mais fragmentadas tenha sido reduzida devido ao corte seletivo. 

O outro fato relevante é que mesmo tendo um maior número de indivíduos na classe 3, as 

populações degradadas não apresentaram maior riqueza alélica para os mesmos. Isso pode ser 

um resultado da redução, embora ainda pequena, do conjunto gênico dos adultos nessas 

localidades. Muitos estudos apontam a perda e fragmentação de hábitat como principais 

preditores da perda de diversidade genética de populações de plantas (Aguilar et al. 2008). 

Esses processos podem levar ao aumento de interações entre indivíduos aparentados, à perda 

de diversidade alélica e ao aumento da endogamia (Young et al. 1996). No entanto, apesar do 

que foi observado, os níveis de endogamia (FIS) foram extremamente baixo para todos os 

locos analisados, inclusive tendo valores negativos na sua totalidade. Segundo Stoeckel et al. 

(2006), o excesso de heterozigotos revelado por FIS negativos podem ter várias causas. É 

possível que nas populações de estudo FIS negativos estejam sendo resultado de poucos 

indivíduos contribuindo para a geração seguinte (Rasmussen 1979; Pudovkin et al. 1996) e, 

por se tratar de uma planta auto-incompatível (dióica), há uma menor probabilidade de gerar 

homozigotos (Balloux 2004). Além do mais, esses valores podem ser reforçados 

negativamente devido à quantidade de alelos raros por locos (Stoeckel et al. 2006). No estudo 

realizado por Leite et al.(2013) em Dalbergia nigra, não foi detectada uma perda de 

diversidade no fragmento perturbado quando comparado a uma área de floresta primária 
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conservada. A manutenção de uma alta diversidade genética na espécie foi atribuída a um 

possível aumento do fluxo gênico que estaria compensando os efeitos deletérios da deriva. 

A falta de uma redução recente mais significativa na diversidade genética nas 

populações mais degradadas da Paraíba é evidência do paradoxo discutido por Kramer et al. 

(2008). Esses autores argumentam que os fragmentos podem não representar limites para 

cruzamento entre as populações de árvores, se o fluxo gênico for mantido. As expectativas 

das consequências da fragmentação sobre a genética são baseadas nas teorias de biogeografia 

de ilhas e metapopulações (MacArthur and Wilson 1967; Levins 1969), onde seria esperado 

um aumento da probabilidade da deriva genética e endocruzamento, uma erosão da 

diversidade genética, uma redução de fluxo gênico e aumento da divergência genética entre as 

populações de plantas (Young et al. 1996; Sork et al. 1999). Entretanto, considerando as 

características de dispersão de sementes e pólen a longas distâncias de S. amara (Hardesty et 

al. 2006), os resultados genéticos do isolamento populacional podem não ser tão imediatos 

enquanto esses processos ainda estejam sendo mantidos (Kramer et al. 2008). Trocas 

genéticas devido ao movimento de sementes e pólen a longas distâncias são bastante comuns 

em espécies que ocorrem em baixas densidades por hectare (Losos and Leigh 2004; Hardesty 

et al. 2010) e também foram demonstrados em espécies dos gêneros Quercus (Dow and 

Ashley 1996, 1998; Streiff et al. 1999; Craft and Ashley 2007) e Ficus (Nazareno et al. 2013). 

Os dados do presente estudo corroboram a baixa estruturação genética encontrada 

entre as populações de S. amara em escala local (Hardesty et al. 2010) e sugere a manutenção 

do fluxo gênico mesmo após a perturbação antrópica. Embora a floresta do CEPG não seja 

mais contínua, a maioria dos valores de FST par a par foram bastante reduzidos, com exceção 

de duas populações quando comparadas à BU (GA e MG). A população de GA apresenta uma 

distância 15.161 m para BU e a relação de FST é de 0,18, sugerindo que outro fator que não a 

distância esteja interferindo no fluxo gênico entre essas populações. A maior distância foi 

entre as populações de GA e PC (20.734 m), duas RPPNs incluídas no estudo, mas o valor de 

FST não foi um dos mais altos (0,086). É possível que, particularmente, nesta paisagem 

fragmentada, o fluxo gênico tenha rotas de dispersão preferenciais (Guevara and Laborde 

1993), que estão minimizando a diferenciação genética entre algumas populações 

geograficamente mais distantes. Os resultados sugerem, portanto, que a capacidade de 

dispersão e/ou polinização dos animais codependentes ainda pode estar evitado ou reduzido a 

diferenciação genética mesmo após os processos de perda e fragmentação florestal. 

Implicações para conservação 

Os resultados do presente estudo sugerem a manutenção da dispersão e polinização da 
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espécie, apesar dos distúrbios que o processo de fragmentação ocasionou na área de estudo. 

No entanto, é importante a conservação do maior número de fragmentos, pois uma redução 

poderia levar à perda de importantes rotas de dispersão. Na paisagem existem duas RPPNs 

que foram incluídas no estudo. Mesmo assim, é possível observar cortes recentes, armadilhas 

e cabanas para caçadores. Portanto, além da criação de outras áreas de proteção, maior 

fiscalização e ações socioambientais são necessárias para a conservação da diversidade 

existente. Tendo em vista que o macaco guariba (Alouatta belzebu) é um dos dispersores de 

sementes da S. amara e que sua ocorrência já está restrita a alguns fragmentos, também seria 

recomendada a implementação de corredores ecológicos, a fim de aumentar a conectividade e 

minimizar o isolamento dos fragmentos a médio e longo prazos. 

Embora não tenha sido detectada perda de diversidade genética recente e tenha sido 

observado recrutamento numeroso de S. amara na área de estudo, a baixa diversidade geral e 

a insipiente estruturação (presença de alelos exclusivos em algumas populações) podem ser 

ameaças à espécie se a defaunação continuar. Isso poderia contribuir para as alterações 

observadas em comunidades florestais em locais de acentuada fragmentação (Laurance et al. 

2006a,b), onde pode haver a exclusão de algumas espécies, principalmente aquelas tolerantes 

a sombra (Laurance et al. 2006a,b; Laurance et al.1998), restritas ao subosque (Tabarelli et al. 

1999), as que possuem grandes sementes (Terborgh et al., 2001; Melo el al., 2006), ou que 

são dispersas por vertebrados (Laurance et al. 2006b; Galetti et al. 2006; Oliveira et al. 2004). 

Portanto, é essencial compreender como atuam os diferentes mecanismos que contribuem 

para a manutenção da diversidade em áreas fragmentadas. Adicionalmente, os resultados 

destacam a importância de preservar pequenos fragmentos perturbados, pois a regeneração da 

S. amara parece bem sucedida e mantendo a da diversidade genética. Deste modo, 

enfatizamos que a descrição dos elementos e processos ocorrentes nesses remanescentes 

florestais precisam ainda ser incentivada, priorizando os processos reguladores da dinâmica 

florestal e dos mecanismos de resiliência dos habitats. 
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Tabela 1. Distâncias médias entre indivíduos dentro (1, 2 e 3) entre (1-2, 2-3 e 1-3) as classes 

de tamanho de CAP (Classe 1, CAP ≥ 20 cm; classe 2, 3 > CAP ≤ 20 cm; classe 3, CAP ≤ 3), 

por população. 

 Relação de distância   Populações   
        

  Buxaxá Gargau Mata das Grotas Moita Verde Pau Brasil Pacatuba 

 Classe 1 - Classe 1 45,52 59.15 56.20 73.06 30.40 61.72 

 Classe 2 - Classe 2 0.00 0.00 22.74 152.14 53.32 35.77 

 Classe 3 - Classe 3 77.09 0.00 0.00 35.54 48.79 47.34 

 Classe 1 - Classe 2 0.00 56.32 50.71 106.84 46.70 52.07 

 Classe 2 - Classe 3 0.00 38.60 23.95 131.01 52.28 63.44 

 Classe 1 - Classe 3 45.25 43.67 58.44 167.99 48.63 62.22 
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Tabela 2. Resumo das principais estatísticas para os cinco locos microssatélites de S. amara 

selecionados no presente estudo: NA, número de alelos; HO, heterozigosidade observada; HE, 

heterozigosidade esperada; FIS, coeficiente de endogamia de Wright; e PIC, conteúdo de 

informação de polimorfismo. Desvios significativos do Equilíbrio de Hardy-Weinberg estão 

indicados (**, P,0,01). 

 

 Pop. NA HO HE FIS PIC 

 SaSSR02** 7 0.93333 0.63065 -0.4492 0.53251 

 SaSSR03** 7 1 0.73097 -0.3692 0.65539 

 SaSSR10 6 0.25953 0.33421 -0.0821 0.29568 

 SaSSR12** 4 0.78889 0.60766 -0.3316 0.51625 

 SasSSR27 5 0.44701 0.52209 -0.0251 0.43809 

 Total 29     

 Média 5.8 0.68575 0.56512 -0.25144 0.48758 
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Tabela 3. Diversidade genética intrapopulacional de S. amara em fragmentos do Corredor 

Ecológico Pacatuba-Gargaú (CEPG) utilizando cinco locos SSR. AR, média do número de 

alelos por locos, com valores máximo e mínimo entre parênteses; PA, número de alelos 

privados; HO, heterozigosidade observada; HE, heterozigosidade esperada para cada 

população; e FIS, coeficiente de endogamia. 

 

 População AR PA HO HE FIS 

 Perturbadas      

 Moita Verde 3.8 (2-5) 0 0.82667 0.60184 -0.3921 

 Pacatuba 4.4 (3-6) 1 0.64784 0.58848 -0.107 

 Pau Brasil 4.2 (2-7) 1 0.70667 0.57471 -0.2398 

 Conservadas      

 Gargau 3.2 (2-4) 0 0.76 0.57575 -0.3323 

 Mata das Grotas 3.8 (3-6) 2 0.72 0.59705 -0.2133 

 Buxaxa 3.2 (2-4) 1 0.64 0.45287 -0.4344 

 Média 3.7666 0.8333 0.716863 0.56512 -0.2865 
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Tabela 4. Matriz de distâncias genética (FST, diagonal superior) e geográfica (m, diagonal 

inferior) entre as populações estudadas de S. amara. 

 Populações  Moita Verde Pacatuba Pau Brasil Gargau Mata das Grotas Buxaxá 
        

 Moita Verde - 0,02368 0,05725 0,08991 0,07031 0,0458 

 Pacatuba  6604,8 - 0,05011 0,08682 0,05873 0,11755 

 Pau Brasil  4327,95 6919,43 - 0,05099 0,04094 0,07295 

 Gargau  15550,06 20734,58 19418,01 - 0,03941 0,18046 

 

Mata das 

Grotas  2304,92 4481,71 5042,35 16691,77 - 0,16285 

         

 Buxaxá  7432,06 7222,33 10998,3 15161,47 5956,12 - 
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Figura 1. Localização da paisagem do Corredor Ecológico Pacatuca-Gargau (CEPG), 

mostrando a localização das populações amostradas.
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Figura 2. Distribuição dos indivíduos das populações analisadas de S. amara por classe de 

CAP (Classe 1, CAP ≥ 20 cm; classe 2, 3 > CAP ≤ 20 cm; classe 3, CAP ≤ 3). O número 

absoluto de indivíduos está indicado para cada classe. MV, Moita Verde; PC, Pacatuba; PB, 

Pau Brasil; GA, Gargau; MG, Mata das Grotas; BU, Buxaxá. 
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Figura 3. Distâncias médias (em metros) entre os indivíduos da classe 1 e 3, por população de 

S. amara. MV, Moita Verde; PC, Pacatuba; PB, Pau Brasil; GA, Gargau; MG, Mata das 

Grotas; BU, Buxaxá.
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Figura 4. Fenograma representando as distâncias genéticas entre os indivíduos de S. amara 

gerado a partir do método de Neighbor-joining. 
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5. CONCLUSÕES 

 

1. A perturbação antrópica na área de estudo levou a uma alteração na estrutura 

demográfica das populações de S. amara, com as áreas mais perturbadas apresentando 

maior proporção de indivíduos recrutantes e menor proporção de adultos que as áreas 

mais conservadas, sem alteração, entretanto, nas distâncias médias entre indivíduos. 

 

2. As populações da S. amara do Corredor Ecológico Pacatuca-Gargau (CEPG) 

apresentaram uma menor diversidade genética que as populações previamente 

investigadas da espécie na América Central e do Sul, talvez resultado de processos 

históricos. 

 

3. A insipiente estruturação genética observada tanto entre jovens como entre adultos, 

sugere manutenção do fluxo gênico na área, apesar da perturbação. 
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