Estudo eletroforético da dindmica de variagao genética
em trés taxa ribeirinhos ao longo do rio Solimoes, América do Sul

Resumo

Ao longo de um trecho de 2.174 km do rio Solimdes,
partindo de Iquitos, Peru, a Manaus, Brasil, foi reali-
zado um estudo eletroforético para determinagdo da
quantidade de variagdo genética em trés taxa de legu-
minosas (Aeschynomene sensitiva Sw. var. amazonica
Rudd, Papilionoideae; Mimosa Pigra L., Mimosoideae).
A variabilidade genética foi expressa em termos de:
1) grau de polimorfismo enzimatico (P'), e 2) heterozi-
gosidade populacional média (H). Foram examinados
cinco sistemas enzimaticos : leucina-aminopeptidase
(LAP), glutamato-dehidrogenase (GDH), fosfoglucomuta.
se (PGM), fosfoglucoisomerase (PGl), e fosfatase &ci-
da (AcPH). Os taxa ribeirinhos apresentam condigdes
excepcionais para estudos experimentais sobre biologia
de populagéo e evolugdo. A origem, perpetuagao e di-
namica de variagdo génica intra e interpopulacional séo
usadas como indicadores de mudanca evolutiva. O
fluxo génico entre essas leguminosas entomolfilicas e
dispersas na dgua € unidirecional e linear, com fluxo
regressivo minimo por vetores de pdlen. Entre as en-
zimas examinadas, LAP foi um mondmero para todos os
trés taxa, com valores polimérficos baixos. AcPH, ou-
tro mondmero codominante, nio apresentou fracdo
isoenzimatica detectavel, situagdo semelhante a encon-
trada em sistemas PGM. PGI é um sistema muito com-
plexo controlado por diversos loci. GDH é monomor-
fico, com uma faixa detectdvel. O polimorfismo médio
para os dois taxa de Aeschynomene é 21.3% (P' =
0.213), e para Mimosa é 24.% (P' = 0.245). A hete-
rozigosidade populacional média (estatistica Nei H') va-
riou entre 0.10 e 0.43 para Aeschynomene. Esse va-
lor foi significativamente maior para Mimosa, variando
entre 0.33 e 0.50. Os indices de heterozigosidade e
de similaridade genética, os padrdes demograficos e a
biologia, indicam uma estreita correlagdo entre a va-
riabilidade genética e a estratégia adaptativa. As po-
pulagdes com alta probabilidade de extingdo sdo mais
homozigéticas do_que aquelas com maior probabilidade
de sobrevivéncia, A homozigosidade & favorecida em
populagfes que sofrem perturbagdes ao longo do rio
Solimées.
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INTRODUGAO

As espécies ribeirinhas formam um siste-
ma experimental otimo para o estudo do fluxo
genético e da dindmica da variacdo genética.
A origem, a perpetuacdo e a dindmica de ve-
riagdo génica intra e inter-populacional podem
ser usadas como indicadores de mudanga evo-
lutiva. Trés taxa da familia Leguminosae fo-
ram examinados por meio de eletroforese pa-
ra estabelecimento do grau de polimorfismo
enziméatico e de heterozigosidade populacional
média. Os dados obtidos fundamentam extra-
polagtes sobre mudangas evolutivas e estra-
tégias adaptativas. Os taxa examinados fo-
ram: Aeschynomene sensitiva Sw. var. sensi-
tiva (Fig. 9 e 11), Aeschynomene sensitiva Sw.
var., amazonica Rudd (Fig. 6) Papilionoideae; e
Mimosa pigra L. (Fig. 10), Mimosoideae. O
fluxo genético entre essas plantas entoméfi-
las e dispersas nas éguas do rio Solimoes é
unidirecional e linear, com fluxo regressivo
minimo por vetores de podlen.

O género Aeschynomene estéd predomi-
nantemente distribuido nas regifes tropicais
do mundo (Rudd, 1955). A Aeschynomene sen-
sitiva var. sensitiva encontra-se diferenciada
nos valores colombianos de Cauca e Magda-
lena, e na Amazdnia peruana-brasileira. A
variedade tipica esta distribuida em habitats
Umidos do Caribe (Fig. 1), sul do México, Amé-
rica Central e do Sul (Fig. 2). A Aeschynome-
ne sensitiva var. amazonica é encontrada ao
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longo do rio Solimdes (Fig. 3). Embora a her-
borizagdo cause o desaparecimento de mui-
tos tragos distintivos entre os exemplares de
herbario, no campo foi facilmente observado
que a biologia, a histdria de vida e alguns ca-
racteres fenotipicos sdo suficientemente dife-
rentes para permitir pelo menos o reconheci-
mento das variedades. Os caracteres (teis
para a distincdo entre as duas variedades de
Ae, sensitiva estao relacionados na Tabela 1.
Mimosa pigra também é um taxon amplamen-
te distribuido em varios habitats tropicais
Umidos e de vegetacdo secundéaria, claramen-
te distinto de todas as outras Mimosoideae da
reqgido amazénica.

MATERIAIS E METODOS

Vinte e seis populacdes de trés taxa dis-
persos ao longo de um trecho de 2.174 quild-
metros do rio Solimdes, de lquitos, Peru, a
Manaus, Brasil, foram examinados por meio
de eletroforese. Os dados sobre os locais, ni-
meros de coleta e designagdes de populacdes
encontram-se na Tabela 2. Foram examinados
quatrocentos miligramas de sementes de ca-
da cinco individuos de todas as populagdes.
Existe certa preocupacdo a respeito da vali-
dade da técnica de amostragem. A mistura de
sementes provenientes de uma Unica planta
foi necessdria pois uma semente era insufi-
ciente para produzir resultados. O limitado
tempo a bordo ndo permitiu a germinacdo das
sementes e é fato conhecido que os melhores
resultados sdo alcancados quando se usa plan-
tas jovens. Os autores estdo cientes de que
a constituicdo genética de uma mistura de se-
mentes de uma planta mostra todos os genes
que afetam os megasporangios segregados
dos pais, mais uma conglomeracdo de seus
alelos existentes na populacdo. Em popula-
¢oes homogéneas ndo ha problemas. Nas po-
pulagdes heterogéneas e panmiticas os resul-
tados sd@o, entretanto, uma estimativa, ja que
esta representada neles uma colecdo ao aca-
so dos genes da populagdo que se manifes-
tam nos microspordngios.. Quanto maiores fo-
rem a autocompatibilidade e a autofecunda-
¢8o de uma espécie, maior sera a seguranca
desta técnica de amostragem. A eletroforese
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foi feita por meio do Sistema Canalco, a bor-
do do navio Alpha Helix, do Scripps Institution
of Oceanography, Fase VI - Expedicdo Ama-
zonica. No laboratério Harding do New Yark
Botanical Garden foram realizados testes de
confianca sobre placas de gel para assegurar
a precisdo dos valores Rp. As solugdes quimi-
cas utilizadas no presente estudo sdo as des-
critas por Ornstein (1964) e Davis (1964). Os
procedimentos de anilise foram relatados por
Hill (1977). Os resultados foram fotografados
e anotados para posterior andlise matematica.
Cinco sistemas enzimaticos foram examina-
dos: leucina-aminopeptidase (LAP, EC 3.4.1.1)3,
glutamato-dehidrogenase (GDH, EC 1.4.1.2),
fosfoglucomutase (PGM, EC 2.7.5.1), fosfoglu-
coisomerase (PGI, EC 5.3.1.9), e fosfatase &ci-
da (AcPH, EC 3.1.3.2). Conforme pode ser de-
terminado através do primeiro digito do nu-
mero da Comissdo Enzimética, as enzimas re-
presentam diversas classes de moléculas: oxi-
doreductases, transferases, hidrolases e iso-
merases. Todos os testes sdo estandardiza-
dos, previamente publicados. LAP L-leucyl-be-
ta-naphthylamide. Sais diazonium perdem o
naphthol liberado pela divisdo enzimatica. O
teste LAP utilizado foi descrito por Gottlieb
(1973a). Outra enzima hidrolética ndo-especi-
fica examinada foi a AcPH. Para esse sistema
foi usado um substrato artificial, fosfato é&ci-
do alphanaphthyl. Os sais diazonium prendem
0 naphtol e formam o corante marcador
(Macintyre, 1966). O sistema quimico usado
para AcPH foi descrito por Gottlieb (1973a).
GDH (6xido redutase), catalizando a intercon-
versdo de glutamato e cetoglutarato, € conhe-
cido como um elo importante entre o metabo-
lismo de aminoécido e o metabolismo de car-
bohidrato (Dickinson e Sullivan, 1975). A me-
todologia usada para o teste GDH foi a descri-
ta por Gottlieb (1973b). PGM (transferase)
utiliza glucose-1-fosfato como um substrato e
combina o produto, glucose-6-fosfato, a um
sistema de reducdo de tetrazolium através de
glucose-6-fosfato dehidrogenase (Hjorth, 1970;
Trippa et al., 1970). PGI (isomerase) é similar
a PGM, mas incorpora frutose-6-fosfato como
substrato. O teste PGl foi o mesmo descrito
por Gottlieb (1973b).
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Fig. 2 — Mapa da distribuigio de Aeschynomene sensitiva var. sensitiva nas Américas Central e do Sul. Os
guadrinhos representam dados derivados de Rudd (1955) e do Herbdrio (Ny). Os circulos representam localida-
des ao longo do rio Solimdes, utilizadas no presente trabalho (ver Tabela 1).
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Fig. 3 — Mapa da distribuicdo. de Aeschynomene sensitiva var. amazonica ai longo do rio Solimdes. Os qua-
drinhos representam dados derivados de Rudd (1955) e do Herbédrio (NY). Os circulos representam as localida-
utilizadas no presente trabalho (ver Tabela 1).
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As frequéncias génicas foram calcuia-
das a partir dos dados brutos (Tabela 3).
Esses dados foram usados para calcular a
heterozigose de um locus (Selander, 1976):
H=1.0 — x onde x; é a freqiiéncia do alelo

i=. A heterozigose populacional média (H')
foi calculada através da seguinte equagio:

H médio
H=

ndmero total de loci

E importante lembrar que a extrapolagdo
a partir de pequenos conjuntos de loci para

genomas é arriscada (Selander & Kaufman,

1973); entretanto, é a melhor aproximagdo dis-
ponivel.

A identidade e a distancia genética foram
calculadas para cada locus através de estatis-
ticas formuladas por Nei (1972). Se A e B séo
duas populagdes diferentes, e L é um locus
determinado, a probabilidade normalizada de
que os dois alelos, um de cada populacio, se-
jam idénticos é:

_ éaj bi

LT onde a; e b; sdo as fre-
é 2 2
a; b

qiiéncias do alelo i= nas populacées A e B.
A identidade genética média de todos os loci
estudados é dada pela equacio:

[ = lab

Vool

a- b

onde l,;, é a média aritmé-

tica, incluindo todos os loci, de £ aj bj; e
I, e I, s8o as médias aritméticas, incluindo to-
dos os loci,de £ @a;2e S b;2, respectiva-
mente. A distdncia genética é entdo definida
como:

D = —log!

Os desvios-padroes foram calculados pela
equacgdo de Zouros (1973):

188 —

SD = 1.0
onde n é o nimero de

I
loci examinados.

O polimorfismo enzimatico foi calculado
segundo Johnson (1971):

= éfﬁ Xj

Xi

onde, para a amostra i, f

€ a freqliéncia do alelo mais comum e x é o
tamanho da amostra. O valor (1,0 - P) é um
indice de polimorfismo (P). Um locus é con-
siderado polimérfico numa populacdo se a fre-
giiéncia do eletromorfo mais comum for 0,99.

RESULTADOS

ELETROFORESE E HETEROZIGOSIDADE
POPULACIONAL

O LAP para todos os trés taxa foi mono-
merico, apresentando uma zona com um alelo
répido e um lento. Variantes isoenzimaticos
foram encontrados nas populacdes de nime-
ro 7 (Ae. sensitiva var. sensitiva), 16 (Ae. sen-
sitiva var. amazonica) e 25 (Mimosa pigra).
GDH foi monomdrfico, apresentado somente
uma densa faixa de Rp resolivel valendo 0,068.
Lee & Fairbrothers (1973) mostraram que as
plantulas de Typha também sido monomérficas.
Isto pode representar uma enzima monoméri-
ca ou pode ser um artefato. Algumas enzimas
tendem a se ligar mais fortemente que outras
e, entdo, ndo séo detectdveis sob alguns regi-
mes eletroforéticos (Harris, et al., 1974). PGM
e AcPH s@o mondmeros codominantes e ndo
apresentam fracdes isoenziméaticas detectédveis.
Os zimogramas revelaram duas faixas distin-
tas em heterozigotes e uma faixa, de ambas
mobilidades, em homozigotes. PGl provou ser
bastante complexo e é aparentemente contro-
lado por diversos loci. Ha consideravel inte-
ragdo genética. Em algumas populagdes apa-
receram até oito faixas (e.g. populagdo 8),

Hill et al.
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embora 0 mais comum tenha sido o apareci-
mento de trés faixas. Enquanto ndo forem
realizados experimentos complementares de
fecundagdo a significancia do izmograma do
PGl s6 pode ser conjeiurada, e ndo sera discu-
tida em detalhes no presente trabalho. Uma
zona de migracdo répida foi decifravel e esta
relatada na tabela de freqiiéncia génica (Ta-
bela 3).

A Figura 4 é uma representacdo diagra-
mética do trecho de 2.174 km do rio Solimdes,
de lquitos, Peru, a Manaus, Brasil. O compri-
mento total do rio Solimdes-Amazonas é de
aproximadamente 5.500 km (Marlier, 1973). As
amostragens foram tiradas antes e depois da
entrada dos principais afluentes. As juncoes
sdo regides onde ha possibilidade de chega-
da de material genético novo de cima do rio,
e de perturbacdo das populacées, devido as
enchentes sazonais.

Os valores de heterozigosidade média
(H') para cada populacdo sdo apresentados,
assim como as taxas de heterozigose’/homozi-
gose para cada locus. Todas as populacdes
acima da diagonal sdo de Aeschynomene sen-
Sitiva var. amazonica, e abaixo sdo de Ae. sen-
sitiva var. sensitiva. Mimosa pigra nao esta
representada no diagrama. Os valores de he-
terozigosidade média variam de 0,184 a 0,364
para a var. sensitiva, 0,10 a 0,425 para a var.
amazonica, e 0,33 a 0,50 para Mimosa (Tabe-
la 4). A heterozigosidade média de muitas po-
pulagdes de organismos é de 5 a 15% do va-
lor de seus loci (H' = 0,05 a H = 0,15) (Se-
lander, 1976).

A Figura 5 é uma representacan grafica
da heterozigosidade média em relagdo a dis-

téncia do rio, em quilémetros, de Iquitos 2 Ma-’

naus. Ao descer alguns afluentes & possivel
notar que a heterozigosidade inicialmente de-
cresce, com gradual acumulacdo (aumento na
heterozigosidade) de material genético. Isto
€ evidente para a var. sensitiva, nas confluén-
cias de todos os rios. A var. amazonica nio
apresenta as flutuagdes ciclicas que sac evi-
dentes na var. sensitiva. Nos rios Icé e Jutai
(tributdrios) ndo ha mudanga heterozigdtica
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detectavel. Somente abaixo da boca do rio Ju-
rud hd um decréscimo na heterozigosidade.
com um aumento apos o rio Coari.

O indice de polimorfismo varia em dife-
rentes sistemas enzimaticos (Tabela 5). O po-
limorfismo médio entre todas as populagdes
da var. sensitiva é 23,8%; para a var. amazo-
nica € 18,8%, e para Mimosa é 245%. As
populagdes de muitos organismos sdo poli-
morficas (para eletromorfos) em 10 a 50% de
seus loci (Selander, 1976; Selander & Kaufman,
1973). Existem relativamente poucos estudos
sobre diferenciacdo protéica (genética) entre
populacbes de plantas estreitamente relacio-
nadas (Gottlieb, 1976; Ayala, 1976). Entretan-
to, quando comparados com valores conheci-
dos para animais, os H' das plantas amazéni-
cas sdo altos, enguanto que os P’ sdo seme-
lhantes. As populacées de todos os trés taxa
sdo heterozigdticas, porém pobres em fracdes
isoenzimaticas.

Os célculos da identidade genética (1) e
distancia genética (D), segundo Nei (1972),
estdo relacionados nas Tabelas 6 e 7. As iden-
tidades genéticas existentes dentro das e en-
tre as combinacdes génicas dos dois Aeschy-
nomene foram examinadas. Aeschynomene
sensitiva var. sensitiva teve valores T varian-
do de completa identidade, T = 1.00, D = 0.00
(populacbes de 1 a5e 6a9),al = 0,853 =
0,171, quando a populagdo 10 é comparada
com as populagdes 6 e 9. Em geral as popu-
lagdes 6, 7 e 9 sdo diferenciadas (geneticamen-
te dispares) de outras populacdes da var. sen-
sitiva. A identidade genética média de todos
0s pares da var. sensitiva é 0,926 = 0,122.
Aeschynomene sensitiva var. amazonica é um
pouco mais varidvel geneticamente do que a
var. sensitiva, com a populacdo 17 apresen-
tando a maior quantia de diferenciagdo gené-
tica. As diferencas entre as populacdes 13 e
17 sdo aparentes, considerando-se o baixo va-
lor de identidade (T = 0,738 = 0,228). A iden-
tidade genética média de todos os pares da
var. amazonica é 0,892 = 0,147. O valor de
identidade entre os conjuntos génicos dos dois
taxa é 0,902 = 0,140. As diferengas na iden-
tidade entre os dois taxa ndo sao estatistica-

Hill et al.
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Fig. 5 — Grafico da heterozigosidade média (H") calculada em relagdo & quilometragem ao longo do rio entre Iqui-

tos, Peru, e Manaus, Brasil.
quadrados de Ae. sensitiva var. amazonica.

Os circulos representam populagies de Aeschynomene sensitiva var. sensitiva e 0s
Os afluentes foram assinalados de acordo com as marcas apropriadas

da quilometragem ao longo do leito principal.

mente significantes; os resultados indicam
que, em geral, a composi¢cdo das duas combi-
nacdes génicas ndo diferem entre si. Os va-
lores obtidos para Aeschynomene sao inter-
mediarios entre os valores publicados para
populacdes locais da mesma espécie, e para
subespécies de véarios organismos animais
(Ayala, 1976). Carson (1976) cita exemplos
criticos onde a especiacdo ocorreu sem alte-
racdo detectdvel na composicdo genética. A
adaptacéo diferencial ndo é um pré-requisito
para a especiacdo. Permanece a questdo:
Quanta diferenciacdo genética é suficiente pa-
ra influenciar a especiacdo, se a evolugdn por
selecdo natural pressupde a existéncia de di-
ferengas genéticas sobre as quais as pressdes
seletives atuam? O presente trabalho mos-

Estudo eletroforético. ..

tra que (pelo menos nos loci examinados) os
dois taxa de Aeschynomene apresentam valo-
res de divergéncia varidveis na composicao
genética. Isto indica que & provével que es-
td ocorrendo especiacdo ativa nessas popula-
cdes ao longo do rio SolimGes. O trabalho de
campo também mostrou que esses dois taxa
sao morfologicamente distintos no habitat na-
tural (ver diferencas na Tabela 1), e sempre
foi possivel colocar cada espécime dentro de
um ou outro dos taxa. A diferenciacdo entre
os dois taxa talvez merega reconhecimento a
um grau taxondmico mais eievado do que o
status varietal que Rudd (1955) lhes atribuiu.

A Tabela 7 é a matriz dos dados sobre a
identidade genética média e a distancia gené-
tica média para Mimosa pigra. Este taxon
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Fig. 611 — Fotografias de taxa e habitats ecolégicos ao longo do rio Solimdes. 6. Aeschynomene sensitiva var.
amazonica. Sementes e lomentos de Ae, sensitiva var. amazonica sobre bancos de areia periodicamente inunda-
dos. As flechas destacam as plantulas jovens que germinaram e estdo se estabelecendo. 9. Ae. sensitiva var.
sensitiva. 10. Mimosa pigra. 11. Ae. sensitiva var. amazonica indicando inundagio do banco de areia enquanto o
rio sobe durante a estagdo chuvosa. Fotografias tiradas em fevereiro de 1977. Durante varios meses do ano as
plantas ficardo completamente submersas.
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apresenta valores altos entre os dois taxa,
bem como esclarecer algo sobre suas diver-
géncias evolutivas. Os valores T variam de
identidade completa, entre as populacdes 24
e 26 (T = 1.00) a1 = 0.923, entre as popu-
lacbes 22 e 25. A identidade genética média
de todas as populacdes foi 0.969. Todos 0s
valores comparam-se favoravelmente com 0s
das populacdes locais da mesma espécie de
varios organismos (Ayala, 1976).

MORFOLOGIA E ESTRATEGIAS ADAPTATIVAS

Segundo Rudd (comunicacdo pessoal), é
dificil distinguir entre os dois taxa de Aeschy-
nomene com base no material de herbario,
devido & plasticidade fenotipica. Entretanto,
sempre nos foi possivel diferenciar imediata-
mente os taxa no campo, através dos caracte-
res listados na Tabela 1. A maioria desses
caracteres sac diferenciais, tais como nume-
ro de foliolos; se sdo diagnésticos, como cor
ou pélos lometares, sdo do tipo que se perde
ou fica imperceptivel apds o processo de her-
borizacdo. O tamanho da semente revelou-se
como caracteristica diagndstica depois que to-
das as sementes de todas nossas colecdes fo-
ram medidas, e o numero de lomentos por fo-
liculo & quase diagndstico.

Os dois taxa também apresentam biolo-
gias e estratégias de sobrevivéncia bem dife-
rentes ao longo do rio Amazonas. Embora
aparentemente ambos ocupem o mesmo habi-
tat, i.e., margens de rios sazonalmente inun-
dadas, a adaptacéo dos dois é diferente. Atra-
vés de experimentos de germinacdo e flutua-
cdo determinou-se que apenas 6.4% das se-
mentes da var. sensitiva germinaram em 103
dias, enquanto a taxa de germinagdo da var.
amazonica foi de 48% no mesmo periodo de
tempo. Os tempos de flutuagdo também séo
significativamente diferentes entre as duas
variedades. Os lomentos da var. sensitiva tém
pélos epidérmicos que retdm ar e 0os mantém
flutuando. Mesmo quando a agua dos vasos
experimentais foi perturbada, os lomentos da
var. sensitiva permaneceram boiando. A ger-
minacdo fica afetada somente gquando a Agua
recua e as sementes ou lomentos sdo atirados
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ao chao (Fig. 7 e 8). A var. amazonica nac tem
pélos epidérmicos nos lomentos. Em 32 dias
de flutuacdo, 41% dos lomentos afundaram
(ver Tabela 1). As sementes germinaram em
poucos dias, sob a dgua, e entdo vieram a to-
na. Os cotilédones funcicnam como asas
aquaticas, orientando verticalmente as plantu-
las e coiaborando na dispersdo por flutuagéo.

Aeschynomene sensitiva var. sensitiva &
amplamente distribuida nos Neotrépicos (ver
Fig. 1 e 2). A var. amazonica foi encontrada
apenas nos limites mais altos do rio Amazo-
nas, no Peru (Fig. 3), na época da monografia
de Rudd (1955). O presente trabalho mostra
que ela encontra-se distribuida pelo menos de
Iquitos a Manaus, ocorrendo esporadicamente
ao longo do rio. Consegiientemente, as duas
variedades sado simpatricas e exploram o mes-
mo habitat de maneira levemente diferente.
Sao necessarios estudos sobre sua biologia
floral e compatibilidade para determinar o
guanto de diferenciacdo ja ocorreu entre o0s
dois taxa, revelando algo sobre suas divergén-
cias evolucionarias.

TABELA 1 — Caracteristicas taxondmicas dateis para
distinguir as variedades de Aeschynomene taxa sensitiva

var. sensitiva var. amazdbnica

caules verdes e mmaterial caules marrons em mate-
fresco rial fresco

corola amarela, sem listas carola amarela, com lis-
vermelhas tas vermelhas

lomentos com pélos epidér- lomentos sem pélos epi-
micos dérmicos

comprimento do fruto,
3.0-5.0cm.

comprimento do fruto,
4.5-8.5cm.

largura do fruto, 3.0-4.0mm. larg. do fruto, 4.0-6.0mm.

fomentos/foliculo, (6)
12-14

lomentos/foliculo, 4-9

comprimento de semente comprimento de semente
madura, 2.0-3.0 mm. madura, 3.5-4.5 mm.

foliolos/folha. 20-55 foliolos/folha, 10-27
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DISCUSSAQ

A tentativa de correlacionar estratégias
adaptativas com variabilidade genética & ar-
riscada. Selander & Johnson (1973) enfatizam
que a correlacdo das freqiéncias alelopéticas
com fatores ambientais esta longe de ser con-
veniente. Uma listagem de outros fatores que
causam variabilidade em heterozigose génica,
além de adaptacdo, incluiria: auto-fecundacio
fluxo genético, oscilagdo genética em peque-
nas populagées, nimero de espécies (tama-
nho efetivo da populagdo), variagdo na ampli-
tude do nicho (correlagdo entre amplitude eco-
I6gica e variagdo genética), migracdo, efeito
fundador, e articulacdo com outros loci sob a
influéncia de selecao (Soulé, 1973; Johnson,
1976). Raramente é demonstrada uma correla-
cdo positiva entre estratégias adaptativas e
variacdo enzimatica (Koehn, 1969: Marshall &
Allard, 1970; Merritt, 1972; Soulé et al., 1973;
Selander & Kaufman, 1973; Hamrick & Allard,
1975; e Johnson, 1976).

A Bacia Amazdnica apresenta uniformida-
de quanto as varidveis geogréfica, geoldgica e
climatolégica (Marlier, 1973). O regime de
enchentes sazonais (Fig. 9, 10 e 11) do rio é
o fator mais importante que afeta a adaptacio
dos taxa ribeirinhos. Ja foi demonstrada a re-
lagdo direta existente entre esse fator e o au-
mento da diversidade de espécies e das res-
postas adaptativas de peixes (Roberts, 1973).
O regime de enchentes é unimodal na area de
estudos, devido & predominancia de tributa-
rios do sul sobre os do norte e ao efesito tam-
pao da varzea (zona aluvial pr6xima ao rio, pe-
riodicamente inundada). Uma enchente de
15m. ndo é rara em Manaus, Brasil (Marlier,
1973). Deslizamento de terra, destruigdo por
inundagdo, e depdsito de sementes ou plantu-
las frutuantes em habitats inadequados tais
como os que ficam expostos com o recuo das
dguas promovem uma alta taxa de extincdo
entre a populagdo dos taxa ribeirinhos. As
enchentes sazonais removem uma grande par-
te do genoma das populages dessas regides
que sofrem variagbes. Uma alta taxa de atri-
to é evidente em todas as fases da vida da
planta, de semente e adulto. As populacdes ri-
beirinhas podem ser chamadas de marginais,
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embora ndo se localizem necessariamente na
periferia. Populagbes marginais sdo aqui de-
finidas como aquelas que apresentam flutua-
cbes relativamente altas em nimero de indivi-
duos e uma probabilidade aita de extincdo
(Soulé, 1973). As mudancas ciclicas nos va-
lores de heterozigosidade (H') vistos na Fig.
5 resultam do equilibrio entre os altos coefi-
cientes de extincdo causados por restrices
severas periddicas e a introducdo de material
genético novo pelos afluentes. O problema
das condigdes que atrasam o progresso gené-
tico (gargalos genéticos) foi estudado mate-
maticamente, concluindo-se que a variabilida-
de genética da populagdo deve declinar rapi-
damente (Nei et al., 1975). O ciclo de varia-
bilidade reduzida que se observa ao descer
um afluente reflete uma populagdo marginal e
fundamenta a predicdo de que um alto coefi-
ciente de extingdo reduz a variabilidade gené-
tica. A heterozigosidade ciclica apoia a hipé-
tese de que as enzimas flexiveis, funcional-
mente generalizadas, sdo vantajosas em am-
bientes varidveis. Proteinas euritolerantes, es-
pécie de enzima solitaria capaz de manter as
propriedades “ligand-binding” sob condigdes
ambientais diferentes, sfo teoricamente pos-
siveis (Somero & Low, 1977). O aumento na
heterozigosidade (na variabilidade genética) é
favorecido pelo influxo de material genético
novo que vem das populagdes existentes ao
longo dos afluentes. Isto é evidente em po-
pulacdes préximas a entrada do rio Jurua (Fig.
5, i.e., populacdes 16). Este rio, apresentan-
do o maior efeito em heterozigosidade popu-
lacional, também apresenta o maior efeito em
homeoestase geral de todo rio Solimées-Ama-
zonas (Marlier, 1973). O rio Jurua enche mais
do que outros afluentes porque drena uma das
maiores bacias hidrograficas (217.000 km?)
na drea de estudo. Também apresenta zonas
de inundacdo e sedimentacdo aluvial maiores
do que em qualquer outro afluente da regido
estudada. A var. sensitiva responde a varia-
¢ao sazonal do rio e &s severas restrigdes pe-
riddicas ao tamanho da populagdo apresentan-
do periodos longos de flutuacdo, baixa taxas
de germinagdo e menor producio de sementes.
O baixo valor de H' é um resultado das altas
taxas de extincdo causadas pela germinacac
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TABELA 2 -— Dados sobre as populacdes de todos taxa examinados,

Designagdo da populagido N:;?:éﬁood'e ll(qnl:itgz Localidade Data

Aeschynomene sensitiva var. sensitiva

1 24,645 470 Quebrada Cayru, Peru 3/3/77

2 24,640 619 Belém, lgarapé Preto, Brasil 1/3/77
3 24,579 800 Porto Natal 25/2/77
4 24,562 817 Caturiapixuna

5 24,519 1,004 llha Barurua 21/2/77
6 24,508 1,158 Foz de Mamoria, So. 20/2/77
7 25,506 1,158 Foz de Mamoria, No. 20/2/77
8 24 471 1,346 Ananapu 18/2/77
9 24,432 1,735 Rio Coari 12/2/77
10 24,388 2,065 Manacapuru 12/2/77
1 24377 2174 Rio Negro, Manaus 11/2/77
Aeschynomene sensitiva var. amazonica

12 24,639 619 Belém, Igarapé Preto 1/3/77
13 24,637 753 Sio Paulo de Olivenga 27/2/77
14 24 563 817 Caturiapixuna 25/2/77
15 24 520 1,004 ilha Barurua 21/2/77
16 24,470 1.346 Ananapu 18/2/77
17 ' 24,463 1,346 Ananapu 18/2/77
18 24,449 1,514 Tefé 17/2/17
19 24,427 1,735 Rio Coari 15/2/77
20 24,391 2,065 Manacapuru 12/2/77
21 24,378 2174 Rio Negro, Manaus 11/2/77
Mimosa pigra

22 24,562 470 Quebrada Cayru, Peru 3/3/77
23 24,643 619 Belém, Igarapé Preto, Brasil 1/3/77
24 24,588 800 Porto Natal 25/2/77
25 24,445 1,607 Lago Tarua, Montevidéo 16/2/77
26 24,430 1,735 Rio Coari 15/2/77
(*) —— Todos os nimeros de calecdo sdo de Prance, Mori, Hill, Shimabukuru e Bernardi. HG& exemplares em NY, no INPA (o material

peruano estd depositado em USM), e em vdrios outros hzrbdrics dos Estades Unidos e Brasil

deficiente e pelo atrito entre populages qus
produzem menos didsporas. A estratégia
adaptativa da var. amazonica é a apresenta-
cdo de periodos menores de flutuacdo, altas
taxas de germinagido e producdo de mais se-
mentes (refletida em valores H' mais altos).
Ha uma correlagéo entre variabilidade genéti-
ca e estratégia adaptativa, segundo indicam o
indice de heterozigosidade, o indice de simi-
laridade genética, os padrdoes demograficos e
a biologia do organismo.

O polimorfismo médio para ambos taxa de
de Aeschynomene e Mimosa pigra fica entre
18 e 24% (Tabela 5). Este valor é comparavel
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as proporcoes de loci polimorficos entre ver-
tebrados “vagile” que experienciam seu am-
biente como “fine-grained” (Selander & Kauf-
man, 1973). A mobilidade de didsporos é maior
entre essas plantas dispersas na &gua, as
qguais provavelmente também experienciam o
ambiente como finamente granulado.

A identidade genética média e a distén-
cia genética média indicam que ambos taxa
de Aeschynomene sdo estreitamente relacio-
nados. Esses valores sdo proximos daqueles
obtidos a nivel de subespécies por outros or-
ganismos, enquantc que Mimosa, apresenta
valores compardveis aos encontrados entre
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TABELA 3 — Freqiéncias génicas (eletromérficas) em taxa de legumes (@ = Homozigoto que migra com mais ve-

locidade na corrente elétrica; b = Heterozigoto; ¢ = Homozigoto que migra mais devagar],

Popu- LAP AcPH PGM PGI CDH

lagéo a b c a b a b a b a
1 5.0 0.5 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 1=0
2 1.0 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 i.0
3 0.4 0.6 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 1250
5 0.5 0.5 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
6 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
7 8.2 0.2 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
8 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
9 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1=l
10 0.5 0.5 1.0 0.375 0.675 0.5 0.5 1.0
11 0.5 0.5 1.0 0.5 0.5 0.4 0.6 1.0
13 1.0 1.0 1.0 0.5 0.5 1.0
14 1.0 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
15 1.0 0.66 0.34 1.0 0.5 0.5 1.0
16 0.25 0.5 0.25 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
17 0.8 0.3 0.5 0.5 0.4 0.6 0.5 0.5 1.0
18 1.0 0.5 0.5 1.0 0.5 0.5 1.0
19 1.0 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
20 1.0 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5 1.0
21 0.1 0.9 0.5 0.5 0.5 0.5 6.5 0.5 1.0
22 0.3 0.7 0.5 0.5

23 0.4 0.6 0.5 0.5

24 0.5 0.5 0.5 0.5

25 0.4 0.4 0.2 0.4 0.6

26 0.5 0.5 0.5 0.5

populacbes locais da mesma espécie. As di-
ferencas morfolégicas encontradas no campo
e as diferentes estratégias adaptativas dos
dois taxa de Aeschynomene também sugerem
a validade de um reconhecimento taxondémico
mais detalhado. Deveriam ser realizados es-
tudos complementares contexto da distribui-
cdo total e da variacdo de Ae. sensitiva e de
espécies estreitamente relacionadas. E tam-
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bém importante um exame de seus cromosso-
mos, biologia floral e compatibilidade. Nao
propomos nenhuma mudanca formal no status
taxondmico desses taxa de Aeschynomene até
que sejam realizados mais estudes, mesmo
porque o proposito deste trabalho foi o de de-
terminar a variabilidade genética ao longo de
um trecho do rio e ndo o de fazer uma investi-
gacdo taxondmica detalhada.
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TABELA 4 — H' = heterozigose mdia. H = 1.0 TABELA 5 — Indice de polimorfismo (P')
— x2 = calculo da heterozigose de cada locus, H =

1.0 — x;2 -

ENZIMA ! ()]

Ae. sensitiva Ae. sensitiva Mimosa Ae. sensitiva var. sensitiva
var, sensitiva var, amazonica pigra LAP 0.305
1 0.300 22 0460 GDH e
2 0.200 13 0.100 23 0.480 G i
3 0.296 14 0.200 | 24 0500 AcPH it

& —_— s . Ae. sensitiva var. amazonica
5 0.184 16 0.425 2% 0333 = e
6 0.300 17 0.360 == Eoe
7 0.364 18 0.300 e b
8 0.300 19 0.200 mmoifpsgra =
9 0.300 20 0.337 LAP 0.457
10 0.294 21 0.285 PGM 0.521

TABELA 6 — Valores de identidade genética (abaixo da diagonal) e distancia genética (acima da diagonal} parh
19 populagbes de Aescynomene sensitiva (var. sensitiva, populagées 1-11; var, amazonica, populagbes 13-21).

1 2 3 5 6 7 8 9 10 11 13 14 15 16 17 18 19 20 21
1 \\‘*\\ 0.067 0.003 0.000 0.154 0.140 0.077 0.154 0.007 0.003 0.126 0.067 0.175 0.098 0.109 0.221 0.067 0.154 0.139
2 0.935 ﬁ\\‘\\\\\ﬂ.ﬂhl 0.067 0.067 0.078 0.144 0.067 0.073 0.069 0.05 0.000 0,095 0.123 0.281 0.134 0,000 0.067 0.081
3 0.997 0.959% =i 0.003 0.124 0.116 0.079 0.124 0,009 0.006 0.100 0.041 0.147 0.083 0.132 0.191 0,041 0.124 0.116
5 1.000 0.935 0.9;;‘\\\\\“~\\\ 0.154 1.140 0.077 0.154 0.007 0.003 0.126 0.067 0.175 0.098 0.109 0.221 0.067 0.154 0.139
6 0.857 0.935 0.883 0.857 0.011 0.077 0.000 0.159 0.157 0.126 0.067 0.073 0.056 0.215 0.067 0.067 0.000 0.015
7 0.869 0.925 0.891 0.869 0.989 0.063 0.011 0,145 0,143 0.137 0.077 0.084 0.025 0.182 0.078 0.078 0.011 0,021
8 0.926 0.866 0.923 0.926 0.926 0.935\\“\\ 0.077 0.082 0.079 0.203 0.14% 0.150 0.021 0.032 0.144 0.144 0.077 0,063

0.215 0.067 0.067 0.000 0.015

9 0.857 0.935 0.883 0.857 1.000 0.989 0.926 0.159 0.157 0.126 0.067 0.073 0.036
10 0.994 0,929 0.991 0.994 0.833 0.865 0.921 0.853 0.009 0,090 0.073 0.135 0,103 0.105 0.178 0.073 0.159 0.145

1T 0.997 0.933 0.994 0.997 0.855 0.867 0.923 0.855 0.991 0.129 0.069 0,178 0.101 0.212 0.224 0.069 0.157 0,129
13 0.882 0.943 0.905 0.882 0.882 0.872 0,816 0.882 0.914 0.126  0.140
14 0.935 1,000 0.959 0.935 0.935 0.925 0.866 0.935 0.929 0,067 0.081
13 0.839 0.909 0.863 0.839 0.929 0.919 0.861 0.929 O0.874 0.073 0.088
16 0.906 0.885 0.912 0.906 0. 946 0.976 0.979 0.946 0.902 0.056 q,092
17 0.896 0,755 0.876 0.896 0.807 0.834 0.968 0.807 0.901 0.215 0,245
18 0.802 0.875 0.826 0.802 0,935 0.925 0.86 0.935 0.837 0.067 p.081
19 0.935 1.000 0.959 0.935 0.935 0.925 0.866 0.935 0.929  0.933 0.943 1.000 0.909 0.885 0.755 0.875

20 0.857 0.935 0.883 0.857 1.000 0.989 0.926 1,000 0.853 0.855 0.882 0.935 0,929 0.946 0.807 0.933

21 0.869 0.922 0.890 0.869 0.986 0.979 0.932 0.986 0.865 0.879 0.869 0.922 0.916 0,912 0.837 0.922
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TTABELA 7 — Valores de identidade genética (abaixo da
diagonal) e distancia genética (acima da diagonal) para
5 populagdes de Mimosa pigra ao longo do rio Amazonas,

Popu- 22 23 24 25 26
lagao
22 0.009 | 0.038 | 0.079 | 0.038
23 0.991 0.009 | 0.051 | 0.009
24 0.962 | 0.990 0.041 | 0.000
25 0.923 | 0.950 | 0.950 0.041
26 0.962 | 0.990 | 1.000 | 0.959
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SUMMARY

An electrophoretic study was undertaken to de-
termine the extent of genetic variability in three taxa
of legumes (Aeschynomene sensitiva Sw. var. sensitiva,
Aeschynomene ‘sensitiva Sw. var. amazonica Rudd, Pa-
pilionoideae; Mimosa pigra L., Mimosoideae) along a
2,174 Km reach of the Amazon River from Iquitos, Peru,
to Manaus, Brazil. Genetic variability was expressed in
terms of : 1) degree of enzyme polymorphism (P'), and
2) average populational heterozygosity (H’). Five
enzyme systems were examined : leucine aminopeptida-
se (LAP), glutamate dehydrogenase (GDH), phosphoglu-
comutase (PGM), phosphoglucoisomerase (PGI), and
acid phosphotase [AcPH). Riverine taxa provide a
unique system for the experimenta study of population
biclogy and evolution. The origin, perpetuation, and
dynamics of genic variation within and among popu-
lations is used as an indicator of evolutionary change.
Gene flow in these entomophilous, water dispersed
legumes is undirectional and linear, with minor
blackflow by pollen vectors. Of the enzymes examined,
LAP was a monomer for all three taxa with low poly-
morphic values. AcPH, also a codominant monomer,
had no detectable isoenzyme fraction; a situation also
found in PGM systems. PGl is a very complex system
controlled by several loci. GDH is monomorphic with
one resolvable band. Mean polymorphism for the two
Aeschynomene taxa is 21.3% (P’ — 0.213), and for the
Mimosa is 24.5% (P’ — 0.245).  Average populational
heterozygosity (Nei statistic, H') varied between 0.10
to 0.43 for Aeschynomene. This value was signifi-
cantly higher for the Mimosa, which ranged between
0.33 and 0.50. Heterozygosity index, genetic simi-
larity index, demographic patterns, and biology show a
concise correlation between genetic variability and
adaptative strategy. Populations with a high extinction
probability are more homozygous than populations with
greater survival probability. Homozygosity is favored in
perturbed populations along the Rio Amazonas.
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