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Resumo 

Ao longo de um trecho de 2.174 km do rio Solimões, 

partindo de Iquitos. Peru, a Manaus, Brasil, foi reali

zado um estudo eletroforético paia determinação da 

quantidade de variação genética em três taxa de legu

minosas (Aeschynomene sensitiva Sw. var. amazônica 

Rudd, Papilionoideae; Mimosa Pigra L., Mimosoideae) . 

A variabilidade genética foi expressa em termos de : 

1) grau de polimorfismo enzimático (P'), e 2) heterozi-

gosidade populacional média (H ' ) . Foram examinados 

cinco sistemas enzimáticos : leucina-aminopeptidase 

(LAP), glutamato-dehidrogenase (GDH) . fosfoglucomuta. 

se (PGM), fosfoglucoisomerase (PGI), e fosfatase áci

da (AcPH). Os taxa ribeirinhos apresentam condições 

excepcionais para estudos experimentais sobre biologia 

de população e evolução. A origem, perpetuação e di

nâmica de variação gênica intra e interpopulacional são 

usadas como indicadores de mudança evolutiva. O 

fluxo gênico entre essas leguminosas entomolfilicas e 

dispersas na água é unidirecional e linear, com fluxo 

regressivo mínimo por vetores de pólen. Entre as en

zimas examinadas, LAP foi um monômero para todos os 

três taxa, com valores polimórficos baixos. AcPH, ou

tro monômero codominante, não apresentou fração 

isoenzimática detectável, situação semelhante ã encon

trada em sistemas P G M . PGI é um sistema muito com

plexo controlado por diversos loci. GDH é monomór-

fico, com uma faixa detectável. O polimorfismo médio 

para os dois taxa de Aeschynomene é 2 1 . 3 % (P' = 

0.213). e para Mimosa é 2 4 . % (P' = 0 .245) . A hete-

rozigosidade populacional média (estatística 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 índices de heterozigosidade e 

de similaridade genética, os padrões demográficos e a 

biologia, indicam uma estreita correlação entre a va

riabilidade genética e a estratégia adaptativa. As po

pulações com alta probabilidade de extinção são mais 

homozigóticas do que aquelas com maior probabilidade 

de sobrevivência. A homozigosidade é favorecida em 

populações que sofrem perturbações ao longo do rio 

Solimões. 

INTRODUÇÃO 

As espécies ribeirinhas formam um siste

ma experimental ót imo para o estudo do f luxo 

genético e da dinâmica da variação genética. 

A or igem, a perpetuação e a dinâmica de va

riação gênica intra e inter-populacional podem 

ser usadas como indicadores de mudança evo

lut iva. Três taxa da família Leguminosae fo

ram examinados por meio de eletroforese pa

ra estabelecimento do grau de pol imorf ismo 

enzimático e de heterozigosidade populacional 

média. Os dados obtidos fundamentam extra

polações sobre mudanças evolutivas e estra

tégias adaptat ivas. Os taxa examinados fo

ram: Aeschynomene sensitiva Sw. var. sensi

tiva (Fig. 9 e 11). Aeschynomene sensitiva Sw. 

var. amazônica Rudd (Fig. 6) Papilionoideae; e 

Mimosa pigra L. (Fig. 10), Mimosoideae. O 

fluxo genético entre essas plantas entomófi-

las e dispersas nas águas do rio Solimões é 

unidirecional e l inear, com f luxo regressivo 

mínimo por vetores de pólen. 

O gênero Aeschynomene está predomi

nantemente distr ibuído nas regiões tropicais 

do mundo (Rudd, 1955). A Aeschynomene sen

sitiva var. sensitiva encontra-se diferenciada 

nos valores colombianos de Cauca e Magda

lena, e na Amazônia peruana-brasileira. A 

variedade típica está distr ibuida em habitats 

úmidos do Caribe (Fig. 1), sul do México, Amé

rica Central e do Sul (Fig. 2) , A Aeschynome

ne sensitiva var. amazônica é encontrada ao 
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longo do rio Solimões (Fig. 3) . Embora a her-

borização cause o desaparecimento de mui

tos traços dist int ivos entre os exemplares de 

herbário, no campo foi faci lmente observado 

que a biologia, a história de vida e alguns ca

racteres fenotípicos são suf ic ientemente dife

rentes para permit i r pelo menos o reconheci

mento das variedades. Os caracteres úteis 

para a dist inção entre as duas variedades de 

Ae. sensitiva estão relacionados na Tabela 1. 

Mimosa pigra também é um taxon amplamen

te distr ibuído em vários habitats tropicais 

úmidos e de vegetação secundária, claramen

te dist into de todas as outras Mimosoideae da 

região amazônica. 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Vinte e seis populações de três taxa dis

persos ao longo de um trecho de 2.174 quilô

metros do rio Sol imões, de Iquitos. Peru, a 

Manaus, Brasil , foram examinados por meio 

de eletroforese. Os dados sobre os locais, nú

meros de coleta e designações de populações 

encontram-se na Tabela 2. Foram examinados 

quatrocentos mil igramas de sementes de ca

da cinco indivíduos de todas as populações. 

Existe certa preocupação a respeito da vali

dade da técnica de amostragem. A mistura de 

sementes provenientes de uma única planta 

foi necessária pois uma semente era insuf i

ciente para produzir resultados. O l imitado 

tempo a bordo não permit iu a germinação das 

sementes e é fato conhecido que os melhores 

resultados são alcançados quando se usa plan

tas jovens. Os autores estão cientes de que 

a constituição genética de uma mistura de se

mentes de uma planta mostra todos os genes 

que afetam os megasporângios segregados 

dos pais, mais uma conglomeração de seus 

alelos existentes na população. Em popula

ções homogêneas não há problemas. Nas po

pulações heterogêneas e panmíticas os resul

tados são, entretanto, uma est imativa, já que 

está representada neles uma coleção ao aca

so dos genes da população que se manifes

tam nps microsporângios. Quanto maiores fo

rem a autocompatibi l idade e a autofecunda-' 

ção de uma espécie, maior será a segurança 

desta técnica de amostragem. A eletroforese 

foi feita por meio do Sistema Canalco, a bor

do do navio Alpha Helix, do Scripps Insti tut ion 

of Oceanography, Fase VI - Expedição Ama

zônica. No laboratório Harding do New York 

Botanical Garden foram realizados testes de 

confiança sobre placas de gel para assegurar 

a precisão dos valores Rp. As soluções quími

cas util izadas no presente estudo são as des

cri tas por Ornstein (1964) e Davis (1964). Os 

procedimentos de análise foram relatados por 

Hil l (1977). Os resultados foram fotografados 

e anotados para posterior análise matemática. 

Cinco sistemas enzimáticos 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 áci

da (AcPH, EC 3.1.3.2). Conforme pode ser de

terminado através do pr imeiro dígito do nú

mero da Comissão Enzimática, as enzimas re

presentam diversas classes de moléculas: oxi-

doreductases, transferases, hidrolases e iso-

merases. Todos os testes são estandardiza

dos, previamente publ icados. LAP L-leucyl-be-

ta-naphthylamide. Sais diazonium perdem o 

naphthol l iberado pela divisão enzimática. O 

teste LAP uti l izado foi descr i to por Gott l ieb 

(1973a). Outra enzima hidrolét ica não-especí-

fica examinada foi a AcPH. Para esse sistema 

foi usado um substrato ar t i f ic ia l , fosfato áci

do alphanaphthyl. Os sais diazonium prendem 

o naphtol e formam o corante marcador 

(Maclntyre, 1966). O sistema químico usado 

para AcPH foi descri to por Gott l ieb (1973a). 

GDH (óxido redutase), catalizando a intercon-

versão de glutamato e cetoglutarato, é conhe

cido como um elo importante entre o metabo

l ismo de aminoácido e o metabol ismo de car

bohidrato (Dickinson e Sul l ivan, 1975). A me

todologia usada para o teste GDH foi a descri

ta por Gott l ieb (1973b). PGM (transferase) 

util iza glucose-1-fosfato como um substrato e 

combina o produto, glucose-6-fosfato, a um 

sistema de redução de tetrazol ium através de 

glucose-6-fosfato dehidrogenase (Hjor ih, 1970; 

Tríppa et al., 1970). PGI ( isomerase) é simi lar 

a PGM, mas incorpora frutose-6-fosfato como 

substrato. O teste PGI foi o mesmo descrito 

por Gott l ieb (1973b). 



Fig, 2 — Mapa da distribuição de Aeschynomene sensitiva var. sensitiva nas Américas Central e do Su l . Os 

quadrinhos representam dados derivados de Rudd (1955) e do Herbário (Ny) . Os círculos representam localida

des ao longo do rio Solimões, utilizadas no presente trabalho (ver Tabela 1). 



Fig. 3 — Mapa da distribuição de Aeschynomene sensitiva var. amazônica ai longo do rio Solimões. Os qua

drinhos representam dados derivados de Rudd (1955) e do Herbário (NY) . Os círculos representam as locallda-

utillzadas no presente trabalho (ver Tabela 1). 



As freqüências gênicas foram calcina

das a partir dos dados brutos (Tabela 3) . 

Esses dados foram usados para calcular a 

heterozigose de um locus (Selander, 1976): 

H = 1.0 — Xi2, onde x; é a freqüência do alelo 

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

H médio 

H = 

número total de loci 

É importante lembrar que a extrapolação 

a partir de pequenos conjuntos de loci para 

genomas é arriscada (Selander & Kaufman. 

1973); entretanto, é a melhor aproximação dis

ponível . 

A identidade e a distância genética foram 

calculadas para cada locus através de estatís

ticas formuladas por Nei (1972). Se A e B são 

duas populações di ferentes, e L é um locus 

determinado, a probabil idade normalizada de 

que os dois alelos, um de cada população, se

jam idênticos é: 

> aj bi 
L = i — onde a ; e bj são as fre-

V ^ b! 

o 

qüências do alelo i = nas populações A e B. 

A identidade genética média de todos os loci 

estudados é dada pela equação: 

I = — — onde l a b é a média aritmé-

V l a . I b 

t ica, incluindo todos os loci , de ^ a; b j ; e 

l a e Ib são as médias ar i tmét icas, incluindo to

dos os loci, de ^ aj 2 e ^ bj 2, respectiva

mente. A distância genética é então definida 

como: 

D = — l o g e l 

Os desvios-padrões foram calculados pela 

equação de Zouros (1973): 

S d = / 1.0-1 

J onde n é o número de 

In 
loci examinados. 

O pol imorf ismo enzimático foi calculado 

segundo Johnson (1971): 

P = — onde, para a amostra i. f 

i * 
é a frequência do alelo mais comum e x é o 

tamanho da amostra. O valor (1,0 - P) é um 

índice de pol imorf ismo (P'). Um locus é con

siderado pol imórf ico numa população se a fre

quência do eletromorfo mais comum for 0,99. 

RESULTADOS 

ELETROFORESE E HETEROZIGOSIDADE 

POPULACIONAL 

O LAP para todos os três taxa foi mono-

mérico, apresentando uma zona com um alelo 

rápido e um lento. Variantes isoenzimáticos 

foram encontrados nas populações de núme

ro 7 (Ae. sensitiva var. sensitiva), 16 (Ae. sen

sitiva var. amazônica) e 25 (Mimosa pigra). 

GDH foi monomórf ico, apresentado somente 

uma densa faixa de Rp resolúvel valendo 0,068. 

Lee & Fairbrothers (1973) mostraram que as 

plânculas de Typha também são monomórf icas. 

Isto pode representar uma enzima monoméri-

ca ou pode ser um artefato. Algumas enzimas 

tendem a se ligar mais fortemente que outras 

e, então, não são detectáveis sob alguns regi

mes eletroforét icos (Harris, ef al., 1974). PGM 

e AcPH são monómeros codominantes e não 

apresentam frações isoenzimáticas detectáveis. 

Os zimogramas revelaram duas faixas dist in

tas em heterozigotes e uma faixa, de ambas 

mobil idades, em homozigotes. PGI provou ser 

bastante complexo e é aparentemente contro

lado por diversos loc i . Há considerável inte

ração genét ica. Em algumas populações apa

receram até oito faixas ( e . g . população 8), 
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Fig. 4 — Representação diagramática do rio Solimões, de Iquitos. Peru, a Manaus, Brasil. H' é a heterozigosidade populacional média. H (heterozigose de um 
locus) é fornecido para as populações onde há um locus que é homozigótico em alguns indivíduos. Todas as populações acima da diagonal são de Aeschyno-

mene sensitiva var. amazônica, e abaixo são de Ae. sensitiva var. sensitiva. 



embora o mais comum tenha sido o apareci
mento de três fa ixas. Enquanto não forem 
realizados experimentos complementares de 
fecundação a signif icância do izmograma do 
PGI só pode ser conjeturada, e não será discu
tida em detalhes no presente t rabalho. Uma 
zona de migração rápida foi decifrável e está 
relatada na tabela de freqüência gênica (Ta
bela 3) . 

A Figura 4 é uma representação diagra-
mática do trecho de 2.174 km do rio Sol imões. 
de Iquitos, Peru, a Manaus, Brasi l . O compri
mento total do rio Solimões-Amazonas é de 
aproximadamente 5.500 km (Marl ier , 1973). As 
amostragens foram tiradas antes e depois da 
entrada dos principais af luentes. As junções 
são regiões onde há possibi l idade de chega
da de material genético novo de cima do r io, 
e de perturbação das populações, devido às 
enchentes sazonais. 

Os valores de heterozigosidade média 
(H') para cada população são apresentados, 
assim como as taxas de heterozigose/homozi-
gose para cada locus. Todas as populações 
acima da diagonal são de Aeschynomene sen
sitiva var. amazônica, e abaixo são de Ae. sen
sitiva var. sensitiva. Mimosa pigra não está 
representada no diagrama. Os valores de he
terozigosidade média var iam de 0,184 a 0,364 
para a var. sensitiva, 0,10 a 0,425 para a var. 
amazônica, e 0,33 a 0,50 para Mimosa (Tabe
la 4) . A heterozigosidade média de muitas po
pulações 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 representação gráfica 

da heterozigosidade média em relação à dis

tância do r io, em qui lômetros, de Iquitos a Ma

naus. Ao descer alguns afluentes é possível 

notar que a heterozigosidade inicialmente de

cresce, com gradual acumulação (aumento na 

heterozigosidade) de material genét ico. Isto 

é evidente para a var. sensitiva, nas confluen

cias de todos os r ios. A var. amazônica não 

apresenta as f lutuações cíclicas que são evir 

dentes na var. sensitiva. Nos rios Içá e Jutaí 

(tr ibutários) não há mudança heterozigótica 

detectável . Somente abaixo da boca do rio Ju-

ruá há um decréscimo na heterozigosidade. 

com um aumento após o rio Coari . 

O índice de pol imorf ismo varia em dife
rentes sistemas enzimáticos (Tabela 5) . O po
l imorf ismo médio entre todas as populações 
da var. sensitiva é 23,8%; para a var. amazô
nica é 18,8%, e para Mimosa é 24.5%. As 
populações de muitos organismos são poli-
mórf icas (para eletromorfos) em 10 a 50% de 
seus loci (Selander, 1976; Selander & Kaufman, 
1973). Existem relat ivamente poucos estudos 
sobre diferenciação proteica (genética) entre 
populações de plantas estrei tamente relacio
nadas (Gott l ieb, 1976; Ayala, 1976). Entretan
to, quando comparados com valores conheci
dos para animais, os H' das plantas amazôni
cas são al tos, enquanto que os P' são seme
lhantes. As populações de todos os três taxa 
são heterozigóticas, porém pobres em frações 
isoenzimáticas. 

Os cálculos da identidade genética ( I ) e 
distância genética (D~). segundo Nei (1972), 
estão relacionados nas Tabelas 6 e 7. As iden
tidades genéticas existentes dentro das e en
tre as combinações gênicas dos dois Aeschy
nomene foram examinadas. Aeschynomene 
sensitiva var. sensitiva teve valores T varian
do de completa identidade, T = 1.00, D = 0.00 
(populações de 1 a 5 e 6 a 9), a I = 0,853 ± 
0,171, quando a população 10 é comparada 
com as populações 6 e 9. Em geral as popu
lações 6. 7 e 9 são diferenciadas (geneticamen
te dispares) de outras populações da var. sen
sitiva. A identidade genética média de todos 
os pares da var. sensitiva é 0,926 ± 0.122. 
Aeschynomene sensitiva var. amazônica é um 
pouco mais variável geneticamente do que a 
var. sensitiva, com a população 17 apresen
tando a maior quantia de diferenciação gené
t i ca . As diferenças entre as populações 13 e 
17 são 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. amazônica é 0,892 ± 0,147. O valor de 
identidade entre os conjuntos gênicos dos dois 
taxa é 0,902 =t 0,140. As diferenças na iden
tidade entre os dois taxa não são estatist ica-
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Fig. 5 — Gráfico da heterozigosidade média (H") calculada em relação à quilometragem ao longo do rio entre Iqul-

tos, Peru, e Manaus, Brasil. Os círculos representam populações de Aeschynomene sensitiva var. sensitiva e os 

quadrados de A e . sensitiva var. amazônica. Os afluentes foram assinalados de acordo com as marcas apropriadas 

da quilometragem ao longo do leito principal. 

mente signi f icantes; os resultados indicam 

que, em geral, a composição das duas combi

nações gênicas não di ferem entre s i . Os va

lores obtidos para Aeschynomene são inter

mediários entre os valores publicados para 

populações locais da mesma espécie, e para 

subespécies de vários organismos animais 

(Ayala, 1976). Carson (1976) cita exemplos 

críticos onde a especiação ocorreu sem alte

ração detectável na composição genét ica. A 

adaptação diferencial não é um pré-requisito 

para a especiação. Permanece a questão: 

Quanta diferenciação genética é suf ic iente pa

ra influenciar a especiação, se a evolução por 

seleção natural pressupõe a existência de di

ferenças genéticas sobre as quais as pressões 

seletivas atuam? O presente trabalho mos

tra que (pelo menos nos loci examinados) os 
dois taxa de Aeschynomene apresentam valo
res de divergência variáveis na composição 
genét ica. Isto indica que é provável que es
tá ocorrendo especiação ativa nessas popula
ções ao longo do rio Sol imões. O trabalho de 
campo também mostrou que esses dois taxa 
são morfologicamente dist intos no habitat na
tural (ver diferenças na Tabela 1 ) , e sempre 
foi possível colocar cada espécime dentro de 
um ou outro dos taxa. A diferenciação entre 
os dois taxa talvez mereça reconhecimento a 
um grau taxonômico mais elevado do que o 
status varietal que Rudd (1955) lhes atr ibuiu. 

A Tabela 7 é a matriz dos dados sobre a 
identidade genética média e a distância gené
t ica média para Mimosa pigra. Este taxon 



Fig. 6-11 — Fotografias de taxa e habitats ecológicos ao longo do rio Solimões. 6. Aeschynomene sensitiva var. 
amazônica. Sementes e lomentos de Ae. sensitiva var. amazônica sobre bancos de areia periodicamente inunda
dos. As flectias destacam as plântulas jovens que germinaram e estão se estabelecendo. 9 . Ae. sensitiva var. 
sensitiva. 10. Mimosa pigra. 11 . Ae. sensitiva var. amazônica indicando inundação do banco de areia enquanto o 
rio sobe durante a estação chuvosa. Fotografias tiradas em fevereiro de 1977. Durante vários meses do ano as 

plantas ficarão completamente submersas. 



apresenta valores altos entre os dois taxa, 

bem como esclarecer algo sobre suas diver

gências evolut ivas. Os valores T variam de 

identidade completa, entre as populações 24 

e 26 (T = 1.00) a T = 0.923, entre as popu

lações 22 e 25. A identidade genética média 

de todas as populações foi 0.969. Todos os 

valores comparam-se favoravelmente com os 

das populações locais da mesma espécie de 

vários organismos (Ayala, 1976). 

MORFOLOGIA E ESTRATÉGIAS ADAPTATIVAS 

Segundo Rudd (comunicação pessoal), é 

difíci l dist inguir entre os dois taxa de Aeschy-

nomene com base no material de herbário, 

devido à plasticidade fenotípica. Entretanto, 

sempre nos foi possível diferenciar imediata

mente os taxa no campo, através dos caracte

res l istados na Tabela 1. A maioria desses 

caracteres são diferenciais, tais como núme

ro de fol íolos; se são diagnósticos, como cor 

ou pêlos lometares. são do t ipo que se perde 

ou fica imperceptível após o processo de her-

borização. O tamanho da semente revelou-se 

como característica diagnostica depois que to

das as sementes de todas nossas coleções fo

ram medidas, e o número de lomentos por fo

lículo é quase diagnóstico. 

Os dois taxa também apresentam biolo

gías e estratégias de sobrevivência 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 adaptação dos dois é di ferente. Atra

vés de experimentos de germinação e flutua

ção determinou-se que apenas 6 . 4 % das se

mentes da var. sensitiva germinaram em 103 

dias, enquanto a taxa de germinação da var. 

amazônica foi de 48% no mesmo período de 

tempo. Os tempos de flutuação também são 

signif icativamente diferentes entre as duas 

variedades. Os lomentos da var. sensitiva têm 

pêlos epidérmicos que retêm ar e os mantêm 

flutuando. Mesmo quando a água dos vasos 

experimentais foi perturbada, os lomentos da 

var. sensitiva permaneceram boiando. A ger

minação fica afetada somente quando a água 

recua e as sementes ou lomentos são atirados 

ao chão (Fíg. 7 e 8) . A var. amazônica não tem 

pêlos epidérmicos nos lomentos. Em 32 dias 

de f lutuação, 4 1 % dos lomentos afundaram 

(ver Tabela 1). As sementes germinaram em 

poucos dias, sob a água, e então vieram à to

na. Os coti lédones funcionam como asas 

aquáticas, orientando vert icalmente as plântu-

las e colaborando na dispersão por f lutuação. 

Aeschynomene sensitiva var. sensitiva é 

amplamente distribuída nos Neotrópicos (ver 

Fíg. 1 e 2). A var. amazônica foi encontrada 

apenas nos l imites 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 distribuída pelo menos de 

Iquitos a Manaus, ocorrendo esporadicamente 

ao longo do r io . Conseqüentemente, as duas 

variedades são simpátrícas e exploram o mes

mo habitat de maneira levemente d i ferente. 

São necessários estudos sobre sua biologia 

f loral e compatibi l idade para determinar o 

quanto de diferenciação já ocorreu ontre os 

dois taxa, revelando algo sobre suas divergên

cias evolucionárias. 

TABELA 1 — Características taxonómicas úteis para 

distinguir as variedades de Aeschynomene taxa sensitiva 

var. sensitiva var. amazônica 

caules verdes e mmaterial caules marrons em mate

fresco rial fresco 

corola amarela, sem listas carola amarela, com lis

vermelhas tas vermelhas 

lomentos com pêlos epidér lomentos sem pêlos epi

micos dérmicos 

comprimento do fruto, comprimento do fruto. 

3 .0 -5 .0 c m . 4 .5 -8 .5 c m , 

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

lomentos/folículo, 4-9 lomentos/folículo. (6) 

12-14 

comprimento de semente comprimento de semente 

madura. 2 .0-3 .0 mm madura. 3.5-4 5 mm. 

folíolos/folha. 20-55 folíolos/folha. 10-27 



DISCUSSÃO 

A tentativa de correlacionar estratégias 

adaptativas com variabil idade genética é ar

riscada. Selander & Johnson (1973) enfatizam 

que a correlação das freqüências aielopáticas 

com fatores ambientais está longe de ser con

veniente. Uma listagem de outros fatores que 

causam variabil idade em heterozigose gênica, 

além de adaptação, incluir ia: auto-fecundação 

fluxo genético, oscilação genética em peque

nas populações, número de espécies (tama

nho efetivo da população), variação na ampli

tude do nicho (correlação entre amplitude eco

lógica e variação genética), migração, efeito 

fundador, e articulação com outros loci sob a 

influência de seleção (Soule, 1973; Johnson, 

1976). Raramente é demonstrada uma correla

ção positiva entre estratégias adaptativas e 

variação enzimática (Koehn, 1969; Marshall & 

Al lard, 1970; Merr i t t , 1972; Soule ef a/., 1973; 

Selander & Kaufman, 1973; Hamrick & Al lard, 

1975; e Johnson, 1976). 

A Bacia Amazônica apresenta uniformida

de quanto às variáveis geográfica, geológica e 

cl imatológica (Marl ier , 1973). O regime de 

enchentes sazonais (Fig. 9, 10 e 11) do rio é 

o fator mais importante que afeta a adaptação 

dos taxa r ibeir inhos. Já foi demonstrada a re

lação 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 área de 

estudos, devido à predominância de tributá

rios do sul sobre os do norte e ao efei to tam

pão da várzea (zona aluvial próxima ao r io, pe

riodicamente inundada). Uma enchente de 

15m. não é rara em Manaus, Brasil (Marl ier, 

1973). Deslizamento de terra, destruição por 

inundação, e depósito de sementes ou planou-

las fruluantes em habitats inadequados tais 

como os que f icam expostos com o recuo das 

águas promovem uma alta taxa de extinção 

entre a população dos taxa r ibeir inhos. As 

enchentes sazonais removem uma grande par

te do genoma das populações dessas regiões 

que sofrerr|_ variações. Uma alta taxa de atri

to é evidente em todas as fases da vida da 

planta, de semente e adulto. As populações ri

beirinhas podem ser chamadas de marginais, 

embora não se localizem necessariamente na 

per i fer ia. Populações marginais são aqui de

f inidas como aquelas que apresentam flutua

ções relativamente altas em número de indiví

duos e uma probabil idade aita de extinção 

(Soule, 1973). As mudanças cíclicas nos va

lores de heterozigosidade (H') v istos na Fig. 

5 resultam do equil íbrio entre os altos coefi

cientes de extinção causados por restrições 

severas periódicas e a introdução de material 

genético novo pelos af luentes. O problema 

das condições que atrasam o progresso gené

tico (gargalos genéticos) foi estudado mate

maticamente, concluindo-se que a variabilida

de genética da população deve declinar rapi

damente (Nei ef ai., 1975). O cic lo He varia

bilidade reduzida que se observa ao descer 

um afluente ref lete uma população marginal e 

fundamenta a predição de que um alto coefi

ciente de extinção reduz a variabil idade gené

t ica. A heterozigosidade cíclica apoia a hipó

tese de que as enzimas f lexíveis, funcional

mente generalizadas, são vantajosas em am

bientes var iáveis. Proteínas euri tolerantes, es

pécie de enzima sol i tár ia capaz de manter as 

propriedades " l igand-binding" sob condições 

ambientais diferentes, são teoricamente pos

síveis (Somero & Low, 1977). O aumento na 

heterozigosidade (na variabil idade genética) é 

favorecido pelo influxo de material genético 

novo que vem das populações existentes ao 

longo dos af luentes. Isto é evidente em po

pulações próximas à entrada do rio Ju-uá (Fig. 

5, i . e . , populações 16). Este r io, apresentan

do o maior efei to em heterozigosidade popu

lacional, também apresenta o maior efei to em 

homeoestase geral de todo rio Solimces-Ama-

zonas (Marl ier, 1973). O rio Juruá enche mais 

do que outros afluentes porque drena uma das 

maiores bacias hidrográficas (217.000 km 2) 

na área de estudo. Também apresenta zonas 

de inundação e sedimentação aluvial maiores 

do que em qualquer outro afluente da região 

estudada. A var. sensitiva responde à varia

ção sazonal do rio e às severas restr ições pe

riódicas ao tamanho da população apresentan

do períodos longos de flutuação, baixa taxas 

de germinação e menor produção de sementes. 

O baixo valor de H' é um resultado das altas 

taxas de extinção causadas pela germinação 



TABELA 2 — Dados sobre as populações de todos taxa examinados. 

Designação da população "Sç'ao^ Sitos Localidade Data 

Aeschynomene sensitiva var, sensitiva 

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

2 24,640 619 Belém, Igarapé Preto, Brasil 1 /3/77 

3 24,579 800 Porto Natal 25 /2 /77 

4 24,562 817 Caturiapixuna 

5 24,519 1,004 Ilha Barurua 21 /2 /77 

•i 24,508 1,158 Foz de Mamoriá, So. 20 /2 /77 

7 25,506 1.158 Foz de Mamoriá, No. 2 0 / 2 / 7 7 

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 

11 24.377 2.174 Rio Negro, Manaus 11/2 /77 

Aeschynomene sensitiva var. amazônica 

12 24.639 619 Belém, Igarapé Preto 1 /3 /77 

13 24,637 753 São Paulo de Olivença 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 /77 

19 24,427 1.735 Rio Coari 15 /2 /77 

20 24.391 2.065 Manacapuru 12 /2 /77 
21 24,378 2,174 Rio Negro, Manaus 11 /2 /77 

Mimosa pigra 

22 24,662 470 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, Montevideo 16 /2 /77 
26 24.430 1,735 Rio Coari 15 /2 /77 

( " ) — Todos os números de coleção são de Pronce, Mori, HW, Shirnabukuru e Bernardi. Hó exemplares em NY, no INPA (o material 

peruano está depositado em USM), e em vários outros hjrbários dos Estados Unidos e Brasil. 

deficiente e pelo atr i to entre populações que 
produzem menos diásporas. A estratégia 
adaptativa da var. amazônica é a apresenta
ção de períodos menores de f lutuação, altas 
taxas de germinação e produção de mais se
mentes (ref let ida em valores H' mais a l tos) . 
Há uma correlação entre variabil idade genéti
ca e estratégia adaptativa, segundo indicam o 
índice de heterozigosidade, o índice de simi
laridade genética, os padrões demográficos e 
a biologia do organismo. 

O pol imorf ismo médio para ambos taxa de 
de Aeschynomene e Mimosa pigra fica entre 
18 e 24% (Tabela 5). Este valor é comparável 

às proporções de loci pol imórf icos entre ver
tebrados "vag i le " que experienciam seu am
biente como " f ine-grained" (Selander & Kauf
man, 1973). A mobil idade de diásporos é maior 
entre essas plantas dispersas na água, as 
quais provavelmente também experienciam o 
ambiente como f inamente granulado. 

A identidade genética média e a distân
cia genética média indicam que ambos taxa 
de Aeschynomene são estrei tamente relacio
nados. Esses valores são próximos daqueles 
obtidos a nível de subespécies por outros or
ganismos, enquanto que Mimosa, apresenta 
valores comparáveis aos encontrados entre 



TABELA 3 — Freqüências gênicas (eletromórficas) em taxa de legumes (a = Homozigoto que migra com mais ve

locidade na corrente elétrica; b = Heterozigoto; c = Homozigoto que migra mais devagar). 

Popu- LAP AcPH PGM PGI C D H 
l a ç ã 0 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 1.0 

3 0 .4 0.6 1.0 0 .5 0.5 0 .5 0 .5 1.0 

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 1.0 

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 0 .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 

populações locais da mesma espécie. As di
ferenças morfológicas encontradas no campo 
e as diferentes estratégias adaptativas dos 
dois taxa de Aeschynomene também sugerem 
a validade de um reconhecimento taxonómico 
mais detalhado. Deveriam ser realizados es
tudos complementares contexto da distr ibui
ção total e da variação de Ae. sensitiva e de 
espécies estreitamente relacionadas. É tam

bém importante um exame de seus cromosso
mos, biologia f loral e compatibi l idade. Não 
propomos nenhuma mudança formal no status 
taxonómico desses taxa de Aeschynomene até 
que sejam realizados mais estudos, mesmo 
porque o propósito deste trabalho foi o de de
terminar a variabil idade genética ao longo de 
um trecho do rio e não o de fazer uma investi
gação taxonómica detalhada. 



TABELA 4 — H' = heterozigose m-dia. H — 1.0 

— Xj 2 = cálculo da heterozigose de cada locus, H = 

1 0 — Xj' 

TABELA 5 — índice de polimorfismo (P') 

E N Z I M A ( F ) 

A e . sensitiva A e . sensitiva Mimosa A e . sensitiva var. sensitiva 

var. sensitiva var. amazônica pigra 
LAP 0.305 

1 0 300 22 0.460 
GDH 0.000 

2 0 200 13 u 100 23 0.490 
PGM 0.477 

3 0 296 14 0 200 24 0.500 
AcPH 0.180 

15 0 189 25 0.373 
Ae. sensitiva var amazônica 

5 0 184 16 Ü 425 26 0.333 
LAP 0.077 

6 0 300 17 0 360 
GDH 0.000 

7 0 364 18 0 300 
PGM 0.337 

8 0 300 19 0 200 
AcPH 

M'mosa pigra 
0.338 

9 0 300 20 0 337 LAP 0.457 

to ü 294 21 0 285 PGM 0.521 

TABELA 6 — Valores de identidade genética (abaixo da diagonal) e distância genética (acima da diagonal) para 

19 populações de Aescynomene sensitiva (var. sensitiva, populações 1-11; var. amazônica, populações 13-21). 

1 0.067 

2 0.935 

3 0.997 0.959 

5 1.0O0 0.935 

- 0.857 0.935 

7 0.869 0.925 

• 0.926 0.866 

9 0.857 0.935 

!0 0.994 0.929 

11. 0.997 0.933 

13 0.882 0.943 

14 0.935 1.000 

u 0.839 0.909 

0.906 0.885 

17 0.896 0.755 

18 0.802 0.875 

19 0.935 1.000 

K „0.857 0.935 

:: 0.869 0.922 



'TABELA 7 — Valores de identidade genética (abaixo da 

diagonal) e distância genética (acima da diagonal) para 

5 populações de Mimosa pigra ao longo do rio Amazonas. 

Popu
22 23 24 25 26 

lação 
22 23 

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 o f : I ) degree of enzyme polymorphism (P'), and 

2) average populational heterozygosity (H'J. 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 experimental study of population 

biology and evolution. The origin, perpetuation, and 

dynamics of genie 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 wi th low poly

morphic values. AcPH, also a codominant monomer, 

had no detectable isoenzyme fraction; a situation also 

found in PGM systems. PGI is a very complex system 

controlled by several loci. GDH is monomorphic wi th 

one resolvable band. Mean polymorphism for the two 

Aeschynomene taxa is 2 1 . 3 % (P' = 0 .213) , and for the 

Mimosa is 2 4 . 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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