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Prefacio

A polinizacdao é considerada um servico ecossistémico basico e que suporta 0s outros servigos ecossistémicos
disponibilizados pela natureza, como aumento da produgdo agricola, do controle biolégico e da erosao
do solo, ciclagem de nutrientes, conservacao da vida selvagem etc. Nos ultimos anos, as alteracdes antropicas,
ou seja, os impactos causados pelo homem na sua utilizacdo dos recursos naturais, levaram ao decréscimo de
populagoes de alguns polinizadores fundamentais para a producdo de alimento no mundo. Como consequéncia,
um alerta geral sobre aimportancia do tema surgiu nos cenarios cientifico e econédmico. O valor da polinizacao
na agricultura mundial foi estabelecido em aproximadamente 10% do valor econémico dos produtos agricolas.
O assunto passou a ser abordado em muitos setores e foram feitas projecdes econdmicas de acordo com as

externalidades de mercado e as ambientais.

O valor da polinizacdo bidtica, entretanto, que compreende a polinizacdo pelos animais (insetos como
abelhas, mariposas, besouros, borboletas; pequenos vertebrados, destacando-se algumas aves e os morcegos),
foi estabelecido para as poucas espécies que compdem a maior parte da alimentacdao humana comercializada.
Mas a estimativa mais recente é de que a polinizacdo por animais favorece cerca de 87,5% das espécies
botanicas conhecidas (308.000 espécies aproximadamente), portanto o seu valor para a manutencao da
biodiversidade é incalculavel. Neste momento da vida do planeta, as intera¢des entre plantas e polinizadores
e o impacto na biodiversidade sao de vital importancia e focalizados, nesta década da biodiversidade, como

prioridade.

No Brasil, os pesquisadores Marlies Sazima e lvan Sazima estabeleceram um grupo de estudos de polinizacao
de nossas plantas nativas, na Universidade Estadual de Campinas (Unicamp), na década de 1980. Foi um
trabalho pioneiro, bem estruturado, de alta qualidade e que trouxe frutos importantes, entre eles a formacao
de uma geracdo bem preparada de bi6logos da polinizacdo, que continuam multiplicando este conhecimento.
A atividade académica da Dra. Marlies Sazima, que é alvo desta homenagem ao completar seus 70 anos, se
reflete na producao cientifica e na formacdo de excelentes pesquisadores, que ocupam posicoes de destaque

em universidades e centros de pesquisa de todo o pais e no exterior.

Este livro, cuidadosamente preparado para esta ocasiao, € o mais importante e atual sobre Biologia da
Polinizacdo publicado no Brasil, em portugués, e esta entre os melhores da literatura internacional. Destaca-
se a abordagem evolutiva, precisa e ao mesmo tempo simples. Os capitulos foram bem elaborados, utilizaram

ampla literatura e nos trazem um panorama muito completo sobre o que é conhecido atualmente sobre a
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polinizagdo. A leitura é muito agradavel e permeada de dados histéricos para a constru¢ao dos conceitos. As
figuras apresentadas sdo de muita qualidade e ilustram muito bem o texto. Sera certamente um classico da

literatura cientifica brasileira.

Um livro com a sintese do conhecimento esta entre as mais preciosas homenagens que alunos e colaboradores
podem prestar a uma cientista. Ele reflete de maneira clara e objetiva a enorme contribuicdo académica da Dra.
Sazima, um exemplo a ser seguido. Sem divida, a sua utilizagdo trard um grande avanco para o desenvolvimento
da area no Brasil. Conheci Marlies e lvan quando ainda éramos alunos do curso de Ciéncias Biolégicas, no
Instituto de Biociéncias da Universidade de Sdo Paulo (USP). Os estudos sobre poliniza¢do e os lindos slides
apresentados por eles, além da precisdo da informacdo, nos encantavam. Eu trabalhava com as abelhas e eles,
com os sistemas de polinizagdo. Comportamento animal era o nosso interesse comum. Mais tarde, a polinizacao
e, mais diretamente, focalizar as abelhas como os polinizadores muito importantes para a biodiversidade
brasileira fizeram parte da minha rotina de estudos e trabalho. Durante essa longa trajetoéria, foi sempre um
prazer ler os trabalhos publicados, acompanhar a producdo dos alunos e compreender a teia da construcao do

conhecimento, com flores, abelhas e outros animais.

Este livro terd um lugar de destaque na nossa biblioteca e no dia a dia de pesquisadora e professora. Fiquei
muito sensibilizada com essa importante contribuicao e com a possibilidade de externar aqui o meu respeito

e a minha consideracdo por todos os autores e, especialmente, por Marlies Sazima.

Vera Lucia Imperatriz-Fonseca
(Universidade de Sao Paulo)
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O projeto que culminou com a redacgao desse livro nasceu da preocupacao coletiva de dispormos de um
material de relevancia académica na area de biologia da polinizacdo acessivel aos estudantes de todo
o Brasil. Iniciamos os trabalhos com conversas isoladas entre estudantes na sala de uma republica de Barao
Geraldo, em Campinas. Ap6s algumas discussoes ja era fato que integradvamos um projeto muito maior, sonhado
muitas vezes por muitos dos autores. A medida que as ideias foram tomando corpo, muitas pessoas comecaram
a acreditar nessa proposta e, com o passar dos meses e muitos e-mails, logo tinhamos uma equipe de exceléncia
e entusiasmada agregando a empolgagdo que nunca tivéramos imaginado. Com o apoio de todos ficou claro
que estavamos em busca de uma obra que primasse pela qualidade técnica e que tivesse também coeréncia
conceitual e sintese cientifica. Ao longo de trés anos de trabalho intenso buscamos chegar o mais préximo

possivel do almejado.

Planejamos escrever um livro dividido em capitulos que constituisse ao mesmo tempo uma sintese do
que ja se sabe sobre os diversos tépicos no Brasil em consonancia com as discussoes internacionais dos temas.
Primamos por uma abordagem na perspectiva ecologico-evolutiva em detrimento de estudos de caso especificos.
Ao longo de 23 capitulos oferecemos uma abordagem introdutéria sincronizada com a identificacao de lacunas

e caminhos para cobri-las.

Apés muitas tentativas de organizar os capitulos de forma légica e conectada resolvemos apresentar o livro
em quatro secdes. Na primeira sao tratados a historia, os aspectos morfoanatdmicos das estruturas florais, os
sistemas sexuais e reprodutivos e a fenologia. Na segunda sec¢do sao abordados os temas recursos e atrativos.
A terceira parte consta de uma introducao especifica das principais ideias sobre evolugdo de sistemas de
polinizacdo, e os capitulos seguintes se prestam a apresentar e discutir os grandes grupos de polinizadores
conhecidos atualmente. A Secdo 4 também inicia com uma introducao geral sobre o que consideramos novas
abordagens em biologia da polinizacao, ao que se seguem os capitulos tratando especificamente de cada um

desses campos de estudo na area.

Esperamos que este livro-texto possa ser um estimulo as pesquisas em biologia da poliniza¢ao no Brasil.
Entendemos que, apesar dos muitos esfor¢os de cada autor e revisores, restara o que ser melhorado em versdes
futuras, no entanto entendemos também que a publicacdo desta obra ndo significa apenas um avanco teérico
para leitores da lingua portuguesa, mas concretiza igualmente a integracdo de um grande grupo de pesquisadores

interessados no avanco do ensino e da pesquisa no Brasil. Por fim, fazemos deste livro uma singela homenagem
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a carreira de ensino e pesquisa dos Professores Marlies e lvan Sazima, mestres e referéncias, que fundaram o
campo de pesquisas no Brasil e desde o inicio primaram pela qualidade e relevancia de suas investigacdes. Mais
do que isso, é na figura integradora e sempre disposta a acolher da Professora Marlies que esperamos orientar

o futuro da biologia da poliniza¢do no Brasil.

André Rodrigo Rech
(Professor Adjunto na Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e Mucuri)

Kayna Agostini
(Professora adjunta na Universidade Federal de Sao Carlos)

Paulo Eugénio Oliveira
(Professor associado na Universidade Federal de Uberlandia)

Isabel Cristina Sobreira Machado
(Professora titular na Universidade Federal do Pernambuco)
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O s professores Marlies e lvan Sazima fundaram, no Brasil, a escola de Biologia da Polinizagdo, razao pela

qual lhes homenageamos com este livro na ocasido do aniversario de 70 anos da Professora Marlies.

Embora o casal represente com propriedade a ciéncia brasileira de qualidade, seu reconhecimento vai muito

além de nossas fronteiras. Nas paginas a seguir apresentamos os comentarios de lideres mundiais no campo

da Biologia da Polinizacao acerca do trabalho de Marlies e lvan Sazima e sobre este livro que lhes é dedicado.

A esquerda, o casal Marlies e
Ivan retornando de uma das
excursdes mensais ao campo
em Picinguaba, litoral de Sao
Paulo, e, a direita, com os
sorrisos que eles deixam na
memoria de todos aqueles
que com eles convivem. Fotos
de Lorena Coutinho Neri da
Fonseca.

STEFAN VOGEL, Divisao de Botanica Estrutural e Funcional, Universidade de Viena - Austria

(Traducdo por Gleiton Matheus Bonfante)

Como um colega, que nutre ja ha quase trinta anos
uma relacdo académica e de amizade com Marlies
e lvan Sazima, é uma grande alegria e uma honra
poder contribuir com uma pequena introducdo para
este coerente compéndio. O volume traz uma visao
sintética e contemporanea dos aspectos atuais de
nossa ciéncia, os quais também sdo de significativa
relevancia econdmica. Varios colegas e um conjunto de

ndo menos que cinquenta pesquisadores prepararam

(Versdo original em alemao)

Als einem Kollegen, der Marlies und Ivan Sazima
seit beinahe dreillig Jahren in wissenschaftlicher
und freundschaftlicher Verbindung steht, ist es fir
mich eine Freude und Ehre, diesem ausgewogenen
Kompendium das Geleit geben zu dirfen. Der Band
gibt auf hohen Niveau einen zeitgemiRen Uberblick
Uber alle aktuellen Aspekte unserer Wissenschaft,
die auchvon erheblicher wirtschaftlicher Bedeutung

sind. Kollegen und ein Ensemble von nicht weniger
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esta obra como uma homenagem pela ocasido de sua
aposentadoria depois de tantos anos devotados a
Universidade Estadual de Campinas (Unicamp) — um
empreendimento redacional impressionante. O livro
é um atestado da estima por Marlies Sazima como
professora e pesquisadora.

Ha duas décadas realizando pesquisa de campo
engajada na regido Sudeste do Brasil, compreendendo
a Serra do Cip6, a Serra do Japi e até o Pantanal, ela
difundiu, tanto no Brasil como no exterior, mais de

trinta publica¢6es sobre o fendmeno da polinizacao.

Assim, ela conseguiu reconhecimento e
admiracdo em todo o mundo gracas a qualidade de
suas analises e ao seu engajamento sem descanso na
empresa cientifica. Devido a suas contribui¢des claras
e objetivas, ela vigora como pioneira em seu campo e
como fundadora de uma escola exemplar em seu pais.

S3o dignas de destaque as muitas e complicadas
expedicdes noturnas para o estudo e esclarecimento
das flores polinizadas por morcegos, as quais, para sua
execucao, contaram com a colaboracao de estudantes
e de seu marido, o zodlogo Ivan Sazima. O mesmo
sucesso obtido como pesquisadora pode ser visto no
seu comprometimento com a familia e com o ensino.

Ela também colaborou intensivamente com
a producao do conhecimento acerca de plantas
ornitofilas e da polinizacdo por insetos no Sudeste
do Brasil, levando em consideracao aspectos
da competicdo entre agentes polinizadores,
compatibilidade e relacdes bidticas. Ela ajudou na
colecdo de conhecimentos que servem a classificacao
e a definicdo das peculiaridades ecolégicas dos seres
vivos e que em grande medida s3o relevantes também
a taxonomia.

Marlies Sazima ndo vai cessar sua producao
frutifera. De fato, o inventario cientifico da flora

als finfzig Schiilern haben Marlies Sazima dieses
Werk als Hommage aus Anlass ihrer Emeritierung
an der Universitat von Campinas gewidmet - ein
beeindruckendes redaktionelles Unternehmen.
Allein dies zeugt von der Wertschdtzung von
Marlis Sazima als Professorin und Forscherin.
Sie hat seit zwei Jahrzehnten, von Jugend auf
spontan engagiert, im engeren und weiteren
Umbkreis des siidlichen Brasiliens, ausgedehnt auf
die Serra do Cip6, Serra do Japi, und das Pantanal,
Feldforschung betrieben und mehr als dreiflig,
im In- und Ausland erschienenen Publikationen
zum Bestdubungsgeschehen herausgegeben.
Dadurch hat sie Anerkennung und Verehrung
in aller Welt dank der Qualitdt ihrer Analysen
und ihres rastlosen Engagements in unserer
Wissenschaft verdient. Sie kann mit ihren klaren
und objektiven Beitrdgen als Pionierin in diesem
Feld und als Begriinderin einer vorbildlichen
Schule in ihrem Land gelten. Allein die vielen,
nicht unproblematischen nachtlichen Expeditionen
zur Aufklarung der Fledermausblumen, die sie
zum Teil unter Mitwirkung ihres Mannes, des
Zoologen lvan Sazima, und einigen Studenten
durchgefiihrt hat, sind hervorzuheben, und das
bei aller Beanspruchung durch Familie und Lehre.

Sie trug auch intensiv zur Kenntnis
ornithophiler Pflanzen und Insektenbestdubung
in Stid-Brasilien bei; mit Beriicksichtigung von
Aspekten der Bestauberkonkurrenz, Kompatibilitdt,
biocénotische Beziehungen u.a. Sie half,
Erkenntnisse zu erzielen, die auch zur klaren
Bestimmung und Definition der 6kologischen
Eigenschaften der Lebewesen dienen, die in
steigendem MaRe in die Diagnosen der Taxonomie
Eingang finden.

Marlis Sazima wird nicht aufhéren, ihr fruchtbares
Wirken fortzusetzen. Unerschépflich bleibt ja der
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brasileira continuainesgotavel. O livro em maos alcanga
seu objetivo de levantar informacdes relevantes para
aareaeincita o entusiasmo e a criatividade no amplo
campo da biologia da polinizacao.

wissenschaftliche Fundus der brasilianischen Flora.
Der Leitfaden moge sein Ziel erreichen, Information
zu liefern und zur Begeisterung und Kreativitdt im
weiten Feld der Blitenbiologie anzuregen.

JOAO SEMIR, Instituto de Biologia, Universidade Estadual de Campinas - Brasil

Sou colega e amigo de Marlies e Ivan Sazima
desde os idos tempos de mestrado. Como ela
fui estagiario e depois orientado do Professor
Ailton Joly trabalhando com algas. Passamos
muitos momentos de 6tima convivéncia coletando
nossos materiais em Ubatuba e escrevendo nossos
mestrados. Depois o Dr. Joly convidou-nos para
contribuir com a fundagdo do entdo Departamento
de Botanica da Unicamp que naquele tempo estava
sendo estruturada. Entao viemos eu, Marlies e
Ivan ser professores do Instituto de Biologia da
Unicamp. Aqui na Unicamp contribuimos para a
formar e ensinar taxonomia, ecologia e polinizacdo
no Brasil. Marlies foi uma excelente companheira

de preparacdo de aulas e ensino. Aprendemos
muito juntos enquanto nos organizavamos para
dar nossas aulas. Além disso, também fomos
juntos quase todos os meses por um longo tempo
para o campo na Serra do Cip6. Foram muitas
caminhadas, muitas conversas, muitas alegrias...
Minha admiracdo pela Marlies vai muito além da
qualidade incrivel que é a marca registrada de seus
trabalhos. A Marlies tem além da competéncia, o
empenho na qualificacdo de cada um dos seus
alunos, o que os leva a terem um carinho visivel
por ela. Enfim, falar da Marlies, é falar de uma
Amiga, Professora e Orientadora por quem tenho
profunda admiragdo e respeito.

REGINE CLASSEN-BOCKHOFF, Institut fiir Spezielle Botanik, Johannes Gutenberg-Universitit Mainz - Alemanha

(Traducao)

Os cientistas possuem amigos em todo o mundo
e, mesmo morando longe, sabem que ha alguém que
compartilha o mesmo interesse e entusiasmo sobre
um tema especifico. O campo de interesse neste caso
é ainteracao das plantas e polinizadores, e o trabalho
desses pesquisadores agora € homenageado com um
livro maravilhoso sobre a ecologia da polinizagao no
Brasil. Sem os seus esforcos de longos anos em pesquisa
e ensino, este livro seriaimpensavel. Ele interessara aos
alunos, estimulara projetos de pesquisa e proporcionara

(Versao original em inglés)

Scientists have friends all over the world. Even
if they live far away, they know there is somebody
who shares the same interest and enthusiasm
on a specific subject. Your field of interest is the
interaction of plants and pollinators and your
scientific work is now honored with a wonderful
book on pollination ecology in Brazil. Without your
longtime efforts in research and teaching such a
book would be unthinkable. It will affect students,
stimulate research projects and provide knowledge
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o conhecimento dos processos evolutivos para os
programas de conservacao da natureza. Estou muito
feliz por poder parabeniza-los pela dedicacao e
ansiosa por um contato amigavelmente continuo e

uma inspiradora troca de conhecimentos.

from evolutionary processes to nature conservation
programs. | am very happy to congratulate you
on the dedication and | am looking forward to a
continuing friendly contact and inspiring exchange

of knowledge.

PEDRO JORDANO, Estacion Biolégica de Dofana - Espanha

(Traducdo)

O estudo da biologia da polinizacdo fornece
os exemplos mais fascinantes de como detalhes da
histéria natural sao fundamentais para entender a
evolucao dabiodiversidade e sua manutencao. Biologia
da Polinizacdo é uma revisdo abrangente que une estes
detalhes com atraentes interpretagdes. O volume
representa uma homenagem aos Profs. Marlies e lvan
Sazima, um casal entre os mais influentes biélogos
especialistas em polinizacao tropical e naturalistas
perspicazes. Seus estudos detalhados sobre as plantas
e os polinizadores brasileiros servem como modelo,
inspiracao e guia para muitos pesquisadores em todo o
mundo. Este livro é uma iniciativa que oportunamente,
de alguma forma, estende sua heranca para as novas
geracdes de ecologistas de polinizagado.

LUIS NAVARRO, Universidade de Vigo - Espanha

(Versdo original em inglés)

The study of pollination biology provides the
most fascinating examples of how natural history
details are central to understand the evolution
of biodiversity and its maintenance. Biologia da
Polinizagdo is a comprehensive review that bridges
these details with insightful interpretations. The
volume represents an homage to Prof. Marlies and
Ivan Sazima, a couple among the most influential
tropical pollination biologists and two keen
naturalists. Their detailed studies with Brazilian
plants and pollinators are a model, inspiration and
guide for many researchers worldwide. And this
textbook is a timely initiative that somehow extends
their heritage to new generations of pollination
ecologists.

(Traducdo)

Muitos bi6logos especialistas em polinizacao
estavam esperando esta excelente e necessaria
atualizacao do trabalho reunido neste manual por
uma escola efervescente de eclogos(as) neotropicais.

Mas este trabalho também deve ser considerado uma

(Versdo original em inglés)

Many pollination biologists were waiting
this excellent and necessary update of the work
gathered in this manual by a school of effervescent
Neotropical ecologists. But this work must also be

considered as a part of the rich legacy that Marlies
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parte do rico legado que Marlies e lvan Sazima nos
trazem. Os diferentes capitulos deste livro resgatam
a esséncia da curiosidade sobre o conhecimento
que ambos tém transmitido a indmeras geragées
de pesquisadores, principalmente os brasileiros.
Sentimo-nos fortemente atraidos por suas descricoes
da beleza espetacular deste mundo de interagées
entre plantas e polinizadores que nos legaram com
a sua grande vocacao naturalista. Quando comecei a
explorar o universo de interacdes, a descoberta de
seus trabalhos se tornou diretamente ligada a escolha

da minha carreira profissional, a qual eu adoro.

and lvan Sazima bring to us. The different chapters
of this book recover the essence of curiosity of
knowing that both have transmitted to several
generations of researchers. Mainly, Brazilians, but
also elsewhere, we have felt strongly attracted
by their descriptions of the spectacular beauty
of this world of interactions between plants and
pollinators that have bequeathed with their great
naturalist vocation. When | started to explore the
universe of interactions, the discovery of their work,
had much to do with my choice of my professional
career which | adore.

KLAUS LUNAU, Heinrich-Heine Universitat Diisseldorf — Alemanha

(Traducao)

Marlies e Ivan Sazima sdo certamente dois dos
poucos ecologistas de polinizacdao completos. O mais
emocionante de interagir com Marlies é que ndo s6
0 seu enorme conhecimento sobre a polinizacdo é
partilhado, mas também o seu entusiasmo com o
estudo da biologia da polinizagdo. O livro Biologia
da Polinizacdo é apenas uma consequéncia disso.

(Versao original em inglés)

Marlies and lvan Sazima are certainly two of
the few complete pollination ecologists. Most
exciting to interact with Marlies is that you do
not only share her enormous knowledge about
pollination but also her enthusiasm for the study
of pollination biology. Biologia da Polinizacdo is
but one consequence.

JOHN N. THOMPSON, Department of Ecology and Evolutionary Biology, University of California-Estados Unidos

(Traducao)

Os estudos inovadores dos professores Sazima
ao longo de muitos anos ajudaram a todos nés, que
estudamos interagdes entre espécies, a perceber
que as formas como as plantas coevoluem com
polinizadores e os manipulam sdo ainda mais
diversificadas do que suspeitavamos.

(Versdo original em inglés)

Profs. Sazima’'s innovative studies over many
years have helped all of us who study species
interactions to see that the ways in which plants
coevolve with pollinators, and manipulate
pollinators, are even more diverse than we
suspected.
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LEONARDO GALETTO, Universidad Nacional de Cordoba - Argentina

(Traducao)

O livro Biologia da Polinizacdo, organizado por
André Rodrigo Rech, Kayna Agostini, Paulo Eugénio
Oliveira e Isabel Cristina Machado, representa
uma homenagem a trajetoria dos Profs. Marlies
e lvan Sazima, ja que a maioria dos autores se
formou com eles. Marlies seguramente sentir-se-3
feliz vendo como tantos orientados prepararam
esta sintese sobre polinizagdo de 528 paginas,
abrangendo, entre tantos outros, aspectos
ecolégicos e evolutivos sobre a conservagao
dos polinizadores. Sua grande dedicacdo a boa
ciéncia, sua generosidade permanente e a infinita
paciéncia para escutar, conversar e sugerir
sutilmente os possiveis caminhos académicos e
navida que cada um de seus orientados escolheu
e seguiu também estdo implicitas na dedicacao
com que cada autor estampou seu conhecimento
em cada capitulo do livro. Trata-se de um livro
valioso, principalmente para aqueles que estao
iniciando no fascinante mundo da polinizacado e
ainda ndo tém conhecimento suficiente em lingua
inglesa para apreciar as sutilezas dos conceitos e
a amplitude tematica deste belo campo de estudo.

Quando evoco Marlies em minha memboéria,
a primeira imagem que aparece é o seu lindo
sorriso, que transmite sua profunda percepcao
e grande inteligéncia. Marlies € um exemplo
de vida desenvolvido em um equilibrio entre
suas extraordindrias dedicacdao e paixdo para
desenvolver conhecimento cientifico de exceléncia
e a possibilidade de cultivar encantadoras relagdes
humanas com sua familia, colegas, orientados e
alunos. Sinto-me muito privilegiado de fazer parte

da "grande familia” de Marlies.

(Versdo original em espanhol)

Ellibro Biologia da Poliniza¢do organizado por
André Rodrigo Rech, Kayna Agostini, Isabel Cristina
Machado y Paulo Eugénio Oliveira representa un
homenaje a la trayectoria de los Profs. Marlies e
Ivan Sazima, ya que la mayoria de los autores se
ha formado con ellos. Marlies seguramente sentira
felicidad viendo como tantos orientados pueden
construir esta sintesis sobre polinizacion de 528
paginas, cubriendo aspectos ecolégicos, evolutivos,
sobre la conservacion de los polinizadores, entre
tantos otros. Su gran dedicaci6n a la buena ciencia,
su generosidad permanente e infinita paciencia
para escuchar, conversar y sugerir sutilmente los
posibles caminos en lo académico y en la vida en
que cada uno de sus orientados fue eligiendo y
recorriendo, también subyacen en la dedicacién
con que cada autor plasmé su conocimiento
en cada capitulo del libro. Es un libro valioso,
principalmente para todos aquellos alumnos que
seinician en el fascinante mundo de la polinizacién
y aun no tienen el suficiente nivel en lenguainglesa
para apreciar las sutilezas de los conceptos y la
amplitud tematica de este hermoso campo de
estudio.

Cuando evoco a Marlies en mi memoria,
lo primero que aparece es su imagen con una
hermosa sonrisa, la cual transmite su profunda
percepcion y gran inteligencia. Marlies es un
ejemplo de vida, desarrollada en un equilibrio
entre su extraordinaria dedicacién y pasion para
desarrollar conocimiento cientifico de excelencia,
y la posibilidad de cultivar encantadoras relaciones
humanas con su familia, colegas, orientados y
alumnos. Me siento muy privilegiado de formar
parte de la "gran familia” de Marlies.
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JEFF OLLERTON, University of Northampton - Inglaterra

(Traducao)

A biologia de plantas da América do Sul e seus
polinizadores tem provado ser mais rica e mais
complexa do que poderiamos ter previsto e os
cientistas brasileiros, assim como os de outros paises,
continuam a fazer novas descobertas que destacam
a importancia internacional dessas regioes. Neste
contexto, a contribuicao de Marlies e lvan Sazima para
a ciéncia brasileira ndo pode ser subestimada, tanto
pela qualidade do trabalho quanto pela inspiracao
que forneceram para os colegas mais jovens. E um
legado que demonstra o melhor da pesquisa ecolégica
brasileira.

(Versao original em inglés)

The biology of South American plants and
their pollinators has proven to be richer and more
complex than we could ever have predicted, and
Brazilian scientists, as well as those from other
countries, continue to make new discoveries that
highlight the international importance of these
regions. Against this backdrop, the contribution of
Marlies and lvan Sazima to Brazilian science cannot
be underestimated, both for the quality of their work
and for the inspiration they have provided to younger
colleagues. It is a legacy that demonstrates the best
of Brazilian ecological research.

PETER E MARY ENDRESS, Institut fiir Systematische Botanik, Universitdt Zirich - Suica

(Traducao)

Marlies e Ivan Sazima tém sido um modelo e uma
inspiracao para muitos alunos e colegas pelo excelente
trabalho no campo da biologia da polinizacao.
Desejamo-lhes muitos anos bem-sucedidos em seus
empreendimentos cientificos.

(Versao original em inglés)

Marlies and lvan Sazima have been a role model
and an inspiration for many students and colleagues
by their outstanding work in the field of pollination
biology. We wish them many more successful years
in their scientific endeavours.

SCOTT ARMBRUSTER, University of Portsmouth - Reino Unido, e University of Alaska - Estados Unidos

(Traducao)

Marlies Sazima é provavelmente a pessoa que mais
contribuiu individualmente para a nossa compreensao
da polinizagao neotropical, e ela tem sido umainspiracao
para os estudantes de historia natural no Brasile em outros
paises. Em seu trabalho, os Sazima misturaram observagao
detalhada com compreensao ecolégica agugada para

(Versao original em inglés)

Marlies Sazima has probably contributed more
to our understanding of neotropical pollination
than any other single person, and she has been an
inspiration for students of natural history both in
Brazil and further afield. In their work, The Sazimas
have blended detailed observation with keen
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desvendar algumas das histérias de polinizacdo mais
emocionantes que conhecemos. E, portanto, extremamente
apropriado que este importante livro sobre polinizacao
em ecossistemas (principalmente) do Brasil seja dedicado
a Marlies e Ivan Sazima. Espero que esta obra inspire a
préxima geracao de bi6logos especialistas em polinizacao
tropical tanto quanto os Drs. Sazima tém inspirado a
geracao anterior. Este trabalho de alta qualidade sobre
a polinizacao no Brasil sera cada vez mais importante no
futuro préximo, visto que enfrentamos crescentes ameacas
de transformacao da paisagem, perda de biodiversidade
e "servicos" ecossistémicos.

ecological understanding to unravel some of the
most exciting pollination stories we know of. It is
thus tremendously fitting that this important book
on pollination in (mostly) Brazilian ecosystems be
dedicated to Marlies and lvan Sazima. | hope this
book will inspire the next generation of pollination
biologist as much as Drs. Sazimas have inspired the
previous. Such high-quality work on pollination in
Brazil will be increasingly important in the near
future as we face increasing threats of landscape
transformation and loss of biodiversity and
ecosystem “services”.

PETER GIBBS, Plant Science Laboratories, University of St. Andrews — Esc6cia

(Tradugdo)

Em 1976, pouco depois de me tornar chefe do
departamento de Biologia Vegetal da Universidade
Estadual de Campinas (UNICAMP) (naquele tempo
chamado de "Departamento de Morfologia e Sistematica
Vegetais"”), fui abordado por Marlies e lvan Sazima, que
perguntaram se eu poderia ler um trabalho que tinham
acabado de finalizar. Eu antecipei que poderia ser uma
tarefa ardua, porém mais tarde, naquele mesmo dia, eu
encontrei-me lendo com crescente interesse um relato
competentemente produzido reportando de forma
meticulosa observacdes de campo na polinizacao de
morcegos em Passiflora mucronata. Em contraste com
flores com formato de pincel ou de sino dos estudos
classicos de polinizagdo com morcegos, existe a espécie
Passiflora, com flores apenas ligeiramente modificadas e
cinco estames, mas que abriu a noite e atraiu morcegos.
Eu mal percebi, no momento, que esse trabalho seria a
minhaintroducao para uma série mais ou menos continua
de estudos cuidadosamente pesquisados sobre biologia
da polinizacao que Marlies, Ivan e seus colaboradores
produziriam durante quase quatro décadas.

(Versdo original em inglés)

In 1976, shortly after | had taken over as Head
of the department of Plant Biology at Unicamp
(at that time the ineptly named “"Departmento
de Morfologia e Sistematica Vegetais”) | was
approached by Marlies and Ivan Sazima who
asked if | would read through a paper they had just
completed. | anticipated that this might be a bit of a
chore, but later that day | found myself reading with
growing interest a very competently constructed
paper reporting meticulously carried out field
observations on bat-pollination in Passiflora
mucronata. In contrast to the brush or bell-shaped
flowers of classic bat-pollination studies, here
was Passiflora species with only slightly modified
flowers and just five stamens, but which opened
at night and attracted bats. Little did | realize at
the time that this paper would be my introduction
to a more or less continuous series of carefully
researched studies in pollination biology that
Marlies, Ivan and their collaborators would produce
over almost four decades.
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E que sériel A gama de vetores por si s6 é
impressionante —moscas sirfideas, besouros, abelhas,
passaros, mariposas falcao, gambas, morcegos
e lagartos — embora, eu tenha detectado certa
predilecao por Trochilidae. Este trabalho abrange
estudos focados em espécies de cerca de 37 familias
de angiospermas.

Marlies e seus colaboradores também foram
pioneiros em varias vertentes: eles logo perceberam
que estudos one off de uma espécie de planta e
seus polinizadores tém suas limitagdes, por isso
iniciaram estudos sobre as comunidades florestais,
efeitos de zonacao altitudinal, fenologia de floracao,
redes de polinizadores, eficacia do visitante
floral e sistemas de reproducdo abrangentes
(autoincompatibilidade, distilia, dioicia). Em pouco
tempo os estudos foram publicados em revistas
internacionais, e alguns adotaram a moda universal
americana com titulos peculiares: "Néctar de dia e
de noite...”, "Pica-pau desfruta refrigerantes...” e
"Pequenos dragdes preferem flores a donzelas...”
sdo os meus favoritos.

A alta qualidade dos estudos dos Sazima
incentivou a colaboracao internacional de diversos
pesquisadores ao longo dos anos — Stefan Vogel,
Leonardo Galetto, Andrea Coccuci e Jeff Ollerton
sdo apenas alguns exemplos que me vém a mente.
Entretanto o mais importante, o cerne da missao
académica, talvez seja a abordagem de Marlies aos
estudos de biologia de polinizacao, o que atraiu um
grande fluxo de 6timos p6s-graduandos, imbuidos da
importancia de umtrabalho de campo de qualidade e
da necessidade de lucidez em documentos escritos,
e que posteriormente construiram suas préprias
carreiras em diversas universidades brasileiras.
Tenho tido a sorte de contar com alguns desses
produtos da escola dos Sazima e té-los como meus
amigos.

And what a series! The range of vectors
alone is impressive, from syrphid flies, beetles,
bees, humming and passerine birds, hawk moths,
opossums, bats and lizards — although | detect
a certain predilection for the Trochilidae. And
equally amazing, these papers encompass studies
focused on species of some 37 angiosperm
families.

Marlies et al. were also pioneers in various
ways: they soon perceived that "one off” studies
of a flowering plant species and its pollinators
have their limitations, and they initiated studies on
forest communities, effects of altitudinal zonation,
flowering phenology, pollinator networks, floral
visitor effectiveness, and embraced breeding
systems (self-incompatibility, distyly, dioecy).
And very soon the studies were published in
international journals, and some adopted the
then American but soon to be universal fashion
for quirky titles: "Nectar by day and by night...”
and "Woody woodpecker enjoys soft drinks...” and
“Little dragons prefer flowers to maidens...” are
my favourites.

The high quality of the Sazimas studies
encouraged international collaboration over the
years with diverse researchers — Stefan Vogel,
Leonardo Galetto, Andrea Coccuci, Jeff Ollerton
are just a few that come to mind. But perhaps most
importantly, because it lies at the heart of the
academic quest, Marlies’ approach to pollination
biology studies attracted a stream of first class
post-graduate students who were in turn imbued
with the importance of good quality fieldwork,
and need for lucidity in written papers, and who
subsequently forged their own careers in diverse
Brazilian Universities. | have been fortunate to
count some of these products of the Sazima and
Ivan school as friends.
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Alguns académicos se aposentaram e deixaram Some academics retire and leave the University
o mundo académico para fazer outras coisas. Outros world for other things. Others “retire” but continue
se “aposentaram”, mas continuam a fazer pesquisas. to do research. We must hope that Marlies Sazima

Esperamos que Marlies Sazima escolha a segunda op¢ao. will take the latter option.
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« Capitulo 1 *

Biologia da polinizacao: uma sintese historica
Andreé Rodrigo Rech' e Christian Westerkamp?

! Instituto de Biologia, Universidade Estadual de Campinas (Unicamp) - Rua Monteiro Lobato, 255 - CEP: 13083-970 - Campinas-
SP - Brasil - Caixa postal 6190. e-mail: andrerodrigorech@gmail.com

2 Agronomia, Universidade Federal do Cariri - Rua Vereador Sebastido Maciel Lopes, s/n - Bairro Sao José - CEP: 63133-610 -
Crato-CE - Brasil.

“Nio sei ver nada do que vejo; vejo bem apenas o que relembro

e tenho inteligéncia apenas nas minhas lembrangas.”

(Les Confessions — Jean Jacques Rousseau)

esse capitulo ¢ tratada a evolugio do conhecimento em biologia da polinizagao. Destacamos a relagao

da humanidade com as flores desde a constitui¢do de grupos tribais até a contemporaneidade. Quanto
a0 aspecto cientifico apresentamos a histdria da biologia da polinizagao desde os primeiros registros formais
até seu desenvolvimento ao longo do século XX. Apresentamos o cendrio europeu com as primeiras investi-
gagoes e debates tedricos, bem como a expansio das pesquisas em biologia da polinizagao para além dessas
fronteiras. No Brasil chamamos a aten¢do para a figura de Fritz Miiller, um investigador simples e dedicado,
que produziu uma vasta gama de dados e conceitos, utilizados inclusive no suporte a teoria da evolugao de
Charles Darwin. No Ambito mais recente percebe-se um avanco continuo tanto na quantidade quanto na
qualidade das pesquisas com a temdtica que vem sendo desenvolvida no pais. Acreditamos que a histéria da
biologia da polinizagao, permeada por muitas relagdes de amizade e informagoes debatidas entre pares com

entusiasmo, servird de exemplo orientador do futuro dessas pesquisas no Brasil.
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Pinturas nas paredes de cavernas sugerem que as flores
encantam os seres humanos desde os tempos pré-his-
téricos (Goody 1993). Entre os indios brasileiros, flores
sao parte das explicagdes acerca do surgimento dos
seres humanos na Terra, revelando sua importincia
estética e representativa (Fig. 1.1; Pereira 1985). Mais
do que fascinantes, as flores possuem uma fungao que
vai muito além do deleite que podem proporcionar aos
seres humanos. E no mecanismo de polinizacio, uma
interagao ecoldgica que conecta mais de um milhio
de espécies de organismos, garante a perpetuagio
das angiospermas e fornece boa parte dos itens da
dieta humana, que reside a “invisivel” importancia
das flores (Waser & Ollerton 2006). Nesse capitulo,
apresentaremos parte da histéria de como as flores
passaram a ser entendidas como a unidade reprodutiva

e dos processos que permeiam a polinizagao.

De maneira geral, a ecologia da poliniza¢ao con-
tribuiu e continua a contribuir de forma significa-
tiva para o entendimento do mecanismo evolutivo
e do cendrio natural no qual os organismos estao
inseridos (Allan 1977, Willmer 2011). Estudos com
cruzamentos de plantas estiveram na base de grandes
revolucoes cientificas e econdmicas, como a teoria
evolutiva e a “revoluciao” verde. Pensadores como
Aristételes, Darwin, Mendel e tantos outros dedi-
caram boa parte do seu tempo ao entendimento do
processo reprodutivo em plantas e suas descobertas
tiveram implicagdes em intimeras outras dreas do

conhecimento.

Como registro histérico, os babilénios foram
os primeiros a dar importincia a pequenos animais
que possivelmente auxiliassem na produgio de figos
(Goody 1993). No entanto Herddotus, quando viajou
ao Oriente, provavelmente foi o primeiro a trazer o
reporte de um evento de polinizagio em palmeiras.
Entre os assirios ele descreveu ter presenciado uma

cerimoénia religiosa relacionada com o que mais tarde

se chamou polinizacao. Nessa ceriménia, um homem
subia em uma palmeira (provavelmente tamarei-
ra) com flores masculinas e trazia as flores para um
sacerdote que as colocava em contato com flores
femininas e assim abengoava as colheitas da estagao
com a indugao da frutificagao (Maheshwari 1950).
Atualmente no Oriente Médio, especialmente no
Iraque e nos Emirados Arabes Unidos, a poliniza-
¢ao das tamareiras ¢é feita quase que exclusivamente
de forma artificial. Nesses locais é possivel cultivar
apenas individuos femininos e adquirir o suplemento
de pdlen necessdrio para polinizacao diretamente de
mercados locais (Iddison 2011).

Em um contexto investigativo, provavelmente
Aristételes foi o primeiro a mencionar o mecanismo
reprodutivo das plantas. No entanto, ao fazé-lo, ele
nao reconheceu a presenca de “sexos” diferentes em
plantas (Maheshwari 1950). A maioria dos escritos da
biblioteca de Aristdteles foi repassada ao seu discipulo
Theophrastus, que foi o primeiro a mencionar deta-
lhadamente as flores. Em seu livro /nvestigacoes sobre
plantas (tradugio livre) ele enfocou especialmente a
fenologia e alguns aspectos morfoldgicos das plantas
que ocorriam na Grécia daquele tempo (Capps et 4.
1916). Theophrastus abordou também a produgio de
odores em diversas partes das plantas, especialmente
nas flores, bem como a diversidade de cores entre
flores de ervas e de drvores. Ao descrever a interacio
entre abelhas meliferas e o manjericio, ele recomenda
a erva para a produgio de mel (Capps et al. 1916).
Essa foi, provavelmente, a primeira recomendagao
pratica decorrente de um estudo de interagdes entre

plantas e polinizadores.

Embora Theophrastus, Herédotus e Plinio
tenham mencionado a possivel existéncia de sexo
em plantas, apds seus escritos o tema permaneceu
adormecido por muito tempo. Durante os sécu-

los XV e XVI a questdo de “sexo” em plantas foi
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Figura 1.1 Breve resumo do mito sobre
a origem da humanidade na cosmovi-
sdo Irdntxe-Manoki (retirado de Pereira
1985). No inicio, todos os humanos vi-
viam dentro de uma rocha. Um dia um
indio resolveu ver o que havia fora da
pedra, entdo transformou-se em uma
ave (Urubuzinho) e saiu voando por
uma abertura no alto da rocha. L4 fora
ele viu animais, mata, campos e o que
mais lhe chamou a atencio: as flores.
Para demonstrar aos demais a beleza
do mundo exterior ele coletou a flor que
mais lhe impressionou, a flor da caro-
binha (Jacaranda decurrens). Quando
retornou para dentro da pedra ele es-
condeu o ramo florido embaixo da perna
e, embora explodindo de felicidade por
dentro, manifestou um rosto triste, pois
estava novamente vendo a realidade de
dentro da rocha. Explicou entio a to-
dos como 14 fora era lindo e cheio de
possibilidades e como dentro era um
mundo sem graga. Para dar mostras do
que falava, ofereceu aos irmios a flor
que trouxera. Todos ficaram empolgados
querendo também sair dali. Um velho
enrugado lhes advertiu que ali dentro
havia paz, sadde e nio se corriam riscos,
enquanto l4 fora tudo era incerto e havia
muita guerra. Os animais que de fora
ouviram o desejo dos indios de sair da
pedra, resolveram ajudar. A paca, a cutia
e alavadeira tentaram roer a pedra, mas
ndo conseguiram. Veio entdo o pica-pau-
de-cabega-vermelha e com seu bico forte
abriu uma fenda na pedra. Comecaram
entio a sair os povos indigenas e nio in-
digenas, cada um abrigando-se embaixo
de uma 4rvore especifica. Ilustragao de

Raoni Rebougas.
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novamente negada e até considerada um assunto
obsceno (Maheshwari 1950). Nesse periodo, estames
foram considerados érgaos secretores. Foi apenas ap6s
o invento do microscépio que Grew (1682), no livro
Anatomia de plantas, retomou a descrigao de estames
como 6rgaos masculinos das flores. Porém, apesar do
avango quanto ao estame, o grao de pélen continuava
sendo considerado portador do eflivio vivificador,
que, ao repousar sobre o estigma, induzia o ovario a

converter-se em fruto (Maheshwari 1950).

A primeira abordagem experimental da poliniza-
¢ao veio com Rudolph Jakob Camerarius, quando ele
se tornou diretor do Jardim Botanico de Tiibingen,
em 1687 (Maheshwari 1950). Camerarius observou
que amoreiras (Morus) femininas, quando cresciam
afastadas de individuos com flores masculinas, for-
mavam apenas frutos com sementes abortivas. Com
base nessa observagao, ele cultivou alguns individuos
de flores pistiladas de Mercurialis annua, outra es-
pécie dioica, em potes completamente isolados de
individuos de flores estaminadas, obtendo apenas
frutos estéreis. Os mesmos resultados foram obtidos
entao com plantas hermafroditas de Ricinus communis
(mamona) e de Zea mays (milho). Como conclusao ele
afirmou: “No reino vegetal, a producio de sementes,
que sdo o mais perfeito presente da natureza e o meio
geral de manter as espécies, nao acontece a menos
que as anteras preparem, previamente, a planta jovem
contida no ovério”. Essas observacoes estio contidas
na epistola: De sexu plantarum (Camerarius 1694),
que configura o primeiro tratado experimental na

histéria da ecologia da polinizagao.

Embora Camerarius tenha apresentado dados
consistentes, suas conclusoées nio foram unanime-
mente aceitas. Johann Jakob Dillenius, ao descrever a
cleistogamia (poliniza¢do no interior de flores que nao
se abrem) em 1732, utilizou-a como um argumento a

favor da inexisténcia de sexo em plantas. Os estudos

reafirmando as conclusées de Camerarius continua-
ram sessenta e cinco anos depois, com Joseph Gottlieb
Kolreuter. O cendrio em que viveu Kolreuter foi o
do século XVIII, no qual destacou-se a taxonomia
alavancada por Linnaeus. Além de demonstrar a exis-
téncia de sexos em plantas, Kolreuter buscou provar a
epigénese (desenvolvimento de estruturas morfoldgicas
apenas apds a fecundagio) em seus primeiros traba-
lhos (Mayr 1986). Depois de seis anos trabalhando
em Sao Petersburgo, na Russia, Kélreuter retornou
a Alemanha, onde foi diretor do Jardim Botanico de
Baden. Na posicao de diretor ele enfrentou conflitos
com o chefe dos jardineiros; sem acesso ao jardim
boténico, ele transferiu os experimentos para o jardim
de sua casa, o que se encerrou apds casar-se e mudar-se

para uma casa sem jardim (Mayr 1986).

Uma das marcas da obra de Kolreuter foi a falta
de hierarquizagao da importincia de suas descobertas,
0 que tornou sua obra prolixa. Prova de sua minucio-
sidade pode ser vista no teste da hipétese acerca da
necessidade de fermentagao do néctar para a forma-
¢ao de mel. Para isso ele coletou néctar de milhares
de flores de laranjeira e as colocou para desidratar,
verificando que nio era necessdria a fermentagio. No
entanto, para ampliar o poder da conclusio, testou o
mesmo experimento para outras 10 espécies (Mayr
1986). Testando a polinizagido de uma espécie de
Hibiscus, ele descobriu que algo como cinquenta a
sessenta graos de polen eram suficientes para po-
linizagdo. Mais do que sessenta nio aumentava o
numero de sementes, porém menos de cinquenta o
diminufa progressivamente. Como uma flor produz
muito mais graos de pélen do que 6vulos, nascia ai
a ideia de competi¢ao sexual em plantas, a qual foi

formalizada apenas no século XX.

Kolreuter também se interessou pela hibridagao,
processo que igualmente despertou a atengio de

Linnaeus. No entanto, muito do que foi classificado
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como “hibrido” mostrou-se mais tarde ser espécie.
Linnaeus ficou tdo convencido da importincia da
hibrida¢io na diversificagao das angiospermas, que
reformulou sua hipétese sobre a criagao das espécies,
tentando torna-l4 “mais natural”, mais conectada
a0 que ele via acontecer na natureza. Para ele, Deus
teria, agora na nova versao, criado apenas a cate-
goria taxondmica classe, e todas as infracategorias
teriam surgido por hibridacio. Kolreuter discordou
de Linnaeus por razoes filoséficas e religiosas. Como
essencialista, Kolreuter acreditava que o grao de
pélen continha a esséncia masculina e a superficie
do estigma, o fluido feminino. Para testar isso, ele
removeu a umidade do estigma de uma espécie e
transferiu o liquido de outra espécie. Em seguida
ele polinizou o tal estigma e constatou que, prova-
velmente, o liquido retirado era in6cuo. Embora sua
hipétese nao tenha sido corroborada, ele permaneceu
com ela e deixou 0 mecanismo “aguardando” por

novos resultados (Mayr 1986).

Uma teoria anteriormente proposta por
Theophrastus e Caesalpino afirmava que, na fe-
cundagido, a mae prové a medula e o pai, o cértex.
Kolreuter, cruzando hibridos nos dois sentidos (ambos
sendo pais e maes), revelou que ambos contribuem
da mesma forma; para ele isso era uma evidéncia
de que as esséncias se misturavam completamente
(Mayr 1986). Com os resultados ele concluiu que
era possivel transformar uma espécie em outra, o
que consonava com as ideias da alquimia de trans-
formagao de metais em ouro, um forte paradigma da
época. O trabalho de Kélreuter influenciou também
os botanicos Michel Adanson, Girtner (pai e filho)
e, especialmente, Darwin com a teoria evolutiva.
No livro 7he variation of animals and plants under

domestication, Darwin citou Kolreuter 32 vezes.

Talvez o maior mérito da obra de Kélreuter

tenha sido sua influéncia nas pesquisas de seu

contemporaneo Christian Konrad Sprengel. Na obra
chamada Das entdeckte Geheimniss der Natur im Bau
und der Befruchtung der Blumen, que literalmente sig-
nifica: O mistério descoberto da natureza na construcio
e polinizagio das flores, Sprengel fez alusao a forma
como Kolreuter se referia a polinizagao por insetos,
revelando a conexao tedrica entre ambos. Na obra
de Sprengel, percebe-se a extrema modernidade com
que lidou com poliniza¢io hd mais de duzentos anos.
Guias e contéineres de néctar, dicogamia (também
tratada por Kolreuter), hercogamia, polinizagio por
vibragao, flores que enganam e cognigao em insetos
polinizadores foram temas que perpassaram a sua
obra e o evidenciaram como um cientista a frente

de sua época (Vogel 1996).

No inicio, a obra de Sprengel também foi te-
leolégica, marca do paradigma vigente na época e
da sua formagio familiar religiosa (Zepernick &
Meretz 2001). Uma de suas primeiras indagagoes
no primeiro capitulo de seu livro diz: “Continuo
sem entender por que a natureza sempre tem apenas
suas principais propostas em mente... deixando cada
flor existir meramente pelo tempo necessdrio para a
fertilizacio... tao logo o carpelo é fertilizado todos os
ornamentos florais sao langados fora... porque agora

eles nao terdo mais serventia” (Sprengel 1793).

Nao ¢é possivel ler a obra de Sprengel sem situi-la
na sua histéria de vida. Sprengel estudou teologia e
filosofia e apenas interessou-se por botanica apds seu
médico, reconhecendo que ele era hipocondriaco,
recomendar-lhe como tratamento que evitasse am-
bientes fechados (Zepernick & Meretz 2001, Vogel
1996). Sprengel acabou dedicando mais tempo a
botinica do que a sala de aula, o que lhe trouxe
problemas com pais e diretores do colégio onde tra-
balhava. Para Wichler (1936), Sprengel jamais teria
feito o trabalho que fez se tivesse estudado bot4nica

na academia alema da época. Como autodidata e
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com alto nivel educacional, estava em uma posigao
na qual podia pensar livre e intuitivamente. Como
seu trabalho foi feito com nada mais do que uma lupa
de bolso em ambientes naturais, ele nunca dependeu
de financiamentos para suas pesquisas. Pesquisas ao
ar livre eram algo inovador para a época e Sprengel
disse que “tentava capturar a natureza em agao” (Vogel
1996). Essas marcas do trabalho de Sprengel fazem
um alerta no contexto atual de pesquisas, no qual,
dadas as pressoes intitucionais, muitos pesquisadores
tém preferido a produtividade em detrimento da

criatividade, ousadia e profundidade dos trabalhos.

No fim de sua vida, devido i sua baixissima
aceitagio no contexto cientifico, Sprengel voltou-se
novamente para a filosofia, que era a sua formagao,
e abandonou completamente a botinica. A princi-
pal razdo de sua baixa repercussio na época era o
paradigma de que as plantas nao devessem evitar a
autopolinizagdo. Uma de suas frases — “a natureza
parece nao permitir que flor alguma seja fertilizada
pelo seu préprio pélen” (tradugio livre de Sprengel
1793, p. 34) — soava extremamente inadequada. Uma
vez que flores, assim como toda a natureza, teriam
sido criadas em perfeita harmonia, interpretd-las com
uma visao materialista com finalidade em si mesmas
era realmente ousado. Sprengel ainda menciona “in-
setos tolos” sendo enganados, pilhagem de recursos
e ideias que sugeriam certa desordem no sistema, o

que era amplamente controverso para a época.

Sprengel definiu a si mesmo como um filésofo
botanico, sendo o primeiro a pensar em ecologia fun-
cional na poliniza¢ao (Vogel 1996). No entanto ele
nunca conseguiu se desvencilhar completamente de
suas convicgoes religiosas. Percebe-se, na descrigao das
estruturas e dos ajustes morfolégicos com polinizado-
res, a énfase na expediéncia. Na perspectiva filos6fica
de Tomds de Aquino e Spinoza, a expediéncia era a

demonstragio clara da existéncia de um deus criador.

A controversa influéncia do pensamento criacionista
o impediram, por exemplo, de entender flores que
nao produzem néctar mas oferecem apenas pélen
como recurso; nesse caso ele nao conseguia entender
a coexisténcia da criagdo perfeita e o fato de uma
mesma estrutura (pélen) servir para duas fungoes

distintas (Vogel 1996).

A medida que os trabalhos de Sprengel e
Kolreuter evidenciaram a importincia do grao de
pélen, comecou-se a perguntar qual era exatamen-
te sua relagdo com o évulo. Aparece af a figura do
matemitico e astronomo Giovanni Battista Amici,
que, observando a superficie estigmdtica de Portulaca
oleracea, acidentalmente viu um grao de pélen ini-
ciando a germinagio. Ao observar uma estrutura em
crescimento, ele permaneceu trés horas ininterruptas
20 microscdpio para descrever o que estava aconte-
cendo. Foi assim que ele viu também o deslocamento
de “granulos” (ntcleos celulares), entdo se distraiu e
perdeu as estruturas de vista. Na sequéncia ele iniciou
uma série de estudos com tubos polinicos que lhe
renderam a admissao na Academia de Ciéncias de
Paris. Embora tenha feito estudos promissores, Amici
encontrou forte oposi¢io as suas ideias no grupo li-
derado por Matthias Jakob Schleiden, que retomou
o debate acerca da inexisténcia de sexos em plantas
com base também em estudos com tubo polinico

(Maheshwari 1950).

Em uma reuniio na Itdlia, Amici tentou provar
que o embrido nido vinha do grao de pdlen, mas
do 6vulo. Essa discussdo seguiu com os debatedo-
res de Animos exaltados até que, em 1847, Amici
produziu evidéncias mais convincentes estudando
Orchis. A proposta de Amici foi apoiada por Wilhelm
Hofmeister (1849) a partir de observagoes em outras
38 espécies, mostrando que a célula que d4 origem ao
embrido é materna. Embora houvesse evidéncias con-

trérias, o grupo de pesquisa de Schleiden continuou
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insistindo nas suas ideias sobre fecundacio, recebendo
inclusive um prémio da Universidade de Amsterda
(The Imperial Institute of the Netherlands). Para
finalizar o debate, Radlkofer (1856) escreveu uma
monografia apoiando Hofmeister e, a partir dai,
Schleiden, entendendo a situagao como uma derro-
ta, mudou-se para Dresden, abandonou a pesquisa
e passou a ensinar histéria e filosofia (Maheshwari
1950). Percebe-se desse capitulo da histéria que o
progresso cientifico ¢ bastante destoante de uma
perspectiva linear e neutra, como acreditam alguns
pesquisadores ingénuos. Boa parte dos paradigmas
somente sao superados com a substitui¢dao daqueles

que os pensaram.

A embriologia vegetal de maneira geral avancou
muito na segunda metade do século XIX. Strasburger
(1877) confirmou a presenca de dois niicleos no grao
de pélen de angiospermas. Em 1875, o zo6logo Oscar
Hertwig definiu pela primeira vez a fertilizagao (unido
dos nticleos das células masculina e feminina). Apés
quase vinte anos, a dupla fecundagio em plantas
foi descrita por Nawaschin (1898) e por Guignard
(1899). Antes disso, Mottier (1897) ja tinha obser-
vado o segundo nicleo masculino préximo aos dois
nucleos polares do évulo, no entanto interpretou
como acidente o que poderia ter sido a descrigao
da fusao tripla. Mais interessante ainda foi quando
Finn (1940), reanalisando laminas do pesquisador
W. Arnoldi preparadas muito antes de 1898, iden-
tificou claramente a fusio tripla, o que, no entanto,
passou despercebido para Arnoldi (Maheshwari 1950).
Esse altimo fendmeno demonstra que descobertas nao
carecem apenas de serem observadas, mas também de
conhecimentos prévios e de um arcabougo tedrico que
permita sua interpretaio. Nas palavras da professora
de ciéncias Anne Martins, que despertou cedo na
vida do primeiro autor desse texto o interesse pelo

estudo da vida, “nao basta ver, é preciso enxergar...”.

No campo da ecologia da poliniza¢ao propria-
mente dita, apds os trabalhos de Kolreuter e Sprengel,
o conhecimento avancou lentamente, revelando a
nao linearidade do progresso cientifico. Apenas se-
tenta anos mais tarde seus trabalhos foram redes-
cobertos e amplamente promovidos por Charles
Darwin. Além de Darwin, nessa fase destacaram-
se também os nomes de Hermann Miiller, Severin
Axell e Friedrich Hildebrandt, na Europa, Asa Gray
e Charles Robertson, na América do Norte, e Fritz

Miiller no Brasil.

Das 7.700 paginas publicadas por Darwin, 1.100
trataram de biologia floral (Schneckenburger 2009).
O livro sobre orquideas (Darwin 1862) foi o primeiro
do autor a tratar de flores e desencadeou uma avalan-
che de trabalhos nesta drea quando se avalia a lista de
referéncias contidas na traducio do livro de Hermann
Miiller (1883; ver tabela em Schneckenburger 2009).
Um caso muito divulgado deste livro é o da flor
de Angraecum, cujo polinizador foi sugerido por
Darwin, embasado no comprimento do esporao floral,
e descoberto apenas 21 anos depois (e fotografado
visitando a flor muito mais tarde, Wasserthal 1997).
No entanto, mesmo antes da descoberta e do registro
fotogréfico do polinizador de Angraecum, Fritz Miiller
j& havia encontrado uma mariposa sul-americana
com lingua tdo longa que demonstrava a existéncia
de bichos semelhantes aquele previsto por Darwin

(Miiller 1873a, b).

O livro The different forms of flowers on plants of
the same species foi o primeiro de Darwin a abordar
os polimorfismos e a evolu¢io da dioicia em plantas
(Darwin C. 1877). Foi em 1842, devido a problemas
de satde, que Darwin e a familia se mudaram para
Down, em Kent (hoje um subtirbio de Londres). Com
mais espago e mais dreas abertas, Darwin comecou
entio a estudar plantas. Os estudos com plantas

assumiram tamanhas propor¢oes que, mais tarde,
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ele despendia mais tempo as plantas do que a outros
organismos (Allan 1977). Embora usando plantas
para responder a numerosas perguntas, Darwin nunca

se considerou um botanico.

No livro citado anteriormente, Darwin escre-
veu: “infinita diversidade de estruturas... para atingir
exatamente o mesmo fim, a saber, a fertilizacao de
uma flor pelo pélen de outra planta” (Darwin 1877,
p. 284). Esse trabalho marca o inicio do seu interes-
se em cruzamento de flores. Seguindo o texto, ele
propée o gérmen do que veio depois a ser a hipStese
de seguranca reprodutiva, explicando a evolugao da
autocompatibilidade em Ophrys apifera dentro de um
grupo de espécies autoincompativeis. Darwin usou
redes para excluir os visitantes florais em cinquenta
e sete espécies de cinquenta e dois géneros e depois
considerou o desempenho da progénie, concluindo que

aautopolinizagao produzia uma prole de menor vigor.

No entanto ele mesmo reconheceu um viés em
seus experimentos: “foi um grande lapso do meu tra-
balho o fato de nio ter experimentado naquelas flores
em que era dificil fazé-lo” (Darwin 1876, p. 387).
Como estava interessado em polinizagao cruzada, ele
excluiu o grupo que lhe daria a melhor resposta, que
seriam as plantas completamente autocompativeis.
Entre os fatores que pesaram na escolha das plantas
“erradas” estava o fato de terem corolas grandes e
ficeis de manipular, um problema que, segundo
Barrett (2010), perdura pelas geragdes de pesquisa-
dores subsequentes. Como demonstragio da atengao
que dedicou as plantas, a seguinte frase de Darwin
parece bastante conclusiva: “Eu nio acredito que
algo em minha vida cientifica tenha me dado mais
satisfagdo do que entender o significado das estruturas

das flores heterostilicas” (Barlow 1958, p. 134).

Um problema que deixou Darwin intrigado por

muito tempo foi a heteranteria (diferentes tipos de

anteras em uma mesma flor). Esse fendmeno ocorre
em mais de 20 familias e Darwin o estudou por
mais de 20 anos. Em uma carta para Asa Gray ele
escreveu: “Eu estou agora tentando um experimento
com Melastomataceae; eu suspeito muito de que os
dois conjuntos de anteras possuem diferentes fun-
¢oes” (Darwin 1887). No mesmo ano, dessa vez para
Hooker, ele escreveu: “com relagao aos dois tipos
de anteras... Estou muito decepcionado, gastei um
tempo e um trabalho enorme com elas e nao consi-
go vislumbrar o significado dessas partes” (Darwin
1887). Foram os irmaos Fritz e Hermann Miiller que
esclareceram o assunto (Miiller 1881a, 1881b, 1882,
Miiller 1883). Baseando-se em muitas observacoes
no Brasil, feitas por Fritz, eles falaram em anteras de
alimentaco e de polinizagao como uma “divisao de
trabalho” na flor. Vallejo-Marin ez 2/. (2009) usaram
um experimento simples, colando os poros dos dois
tipos de anteras, e confirmaram a hipétese dos ir-
maos Miiller. Esse exemplo mostra como problemas
antigos muitas vezes carecem apenas de criatividade

para serem solucionados.

A medida que a teoria evolutiva de Darwin come-
cou a ser divulgada e aceita, outros pesquisadores co-
megaram a considerar sua utilizagdo na interpretagao
de seus resultados. Um deles foi Frederico Delpino,
que, embora se autodenominando evolucionista,
integrou suas explicagdes com a participacao da “in-
teligéncia psicovitalistica”. Ao mesmo tempo em
que tentava usar os principios da teoria de Darwin,
Delpino permanecia com uma teleologia equivalente
a de Sprengel (Aliotta & Alliota 2004). Delpino
refinou a classificagao ecoldgica de Sprengel e criou
termos como ornitofilia, melitofilia e assim por diante.
Delpino e Hermann Miiller trabalharam basicamente
com o mesmo objeto de estudo, mas divergiram na
abordagem, o primeiro mais interessado em padroes

e o segundo mais interessado em autoecologia. Essa



André Rodrigo Rech ¢ Christian Westerkamp { 35

divergéncia suscitou boa parte das criticas de Miiller
as conclusdes de Delpino (ver introdu¢io da Segao

3 deste livro).

Delpino dividiu com Sprengel também o fato
de ser professor e a recomendagio de trabalhar em
ambientes abertos como o jardim em decorréncia de
problemas de satide (Mancuso 2010). Ele planejou
uma viagem de estudos ao redor do mundo, mas por
falta de recursos financeiros a viagem foi interrompida
antes do final planejado; no entanto ele esteve no
Brasil e realizou coletas no Rio de Janeiro. Em seus
estudos com asclépias e orquideas, apoiou Thomas
Andrew Knight e Charles Darwin, reafirmando que
nenhuma espécie deveria ser autopolinizada indefi-
nidamente. A esse principio Darwin chamou Lei de
Knight (Faegri & Pijl 1979). Além disso, ele também
mostrou claramente que o hermafroditismo nao im-
plicava necessariamente autopolinizagao (Aliotta &
Aliotta 2004).

Em sua primeira classificagao das plantas con-
forme o modo reprodutivo, Delpino as separou em
anemofilas e zodfilas. Mais tarde refinou a segun-
da categoria em subcategorias, como: entomofilas,
ornitéfilas e malacéfilas, entre outras. Além disso,
também ofereceu explicagdo para a existéncia de cores
em flores e as classificou em: ordindrias, brilhantes,
metdlicas e pretas (Aliotta & Aliotta 2004). Propds
ainda uma hierarquia de percep¢ao das cores basean-
do-se no contraste com um plano de fundo verde na
seguinte ordem: branco, amarelo, vermelho, vermelho
vibrante, purpura e azul, bem como inferiu que a
mudanca de cores de acordo com a idade das flores
teria importincia na sinalizagdo aos polinizadores
(Aliotta & Aliotta 2004).

Com relagdo aos odores, Delpino classificou 45
tipos e abordou inclusive uma possivel fungao re-

pelente, o que o contextualiza em uma discussao

extremamente atual sobre a fungao de odores florais
(Junker & Bliithgen 2010). Para os atrativos criou
onze categorias, destacando néctar e pdlen, os quais,
neste livro, sdo tratados como recursos (Capitulo 6).
Além disso, propos a criagao das dreas de pesquisa de
biologia vegetal, dedicada a estudar a questao funcio-
nal e a biologia floral, que seria dedicada apenas as
flores. Ele defendia que a morfologia nunca deveria
ser estudada sem uma abordagem funcional. Nas suas
palavras: “sem o suporte da biologia, o que é a morfo-
logia sendo a mera e estéril contemplagao de formas

e metamorfoses...” (Delpino apud Mancuso 2010).

Contemporanea a Delpino ¢ Darwin, por uma
feliz coincidéncia no Brasil, se fez a trajetéria de Fritz
Miiller, que estudou um grande leque de interagoes
entre organismos (Westerkamp 2013, Westerkamp e#
al. 2013). Em compara¢io com o seu irmao, ele fez
uma contribui¢io modesta na drea de ecologia da po-
linizagao, no entanto estimulou muitas pesquisas com
as suas primeiras observagdes do uso, por exemplo,
da coleta de néctar em membracideos por abelhas;
de abelhas que pilham coldnias de outras espécies em
vez de visitarem flores; de abelhas que usam carne
em decomposi¢io em vez de pélen; de abelhas que
coletam 6leos gordurosos e de abelhas cujos machos

coletam perfumes (detalhes em Westerkamp 2013).

Um trabalho que se destacou — e ainda ¢é citado,
até mesmo literalmente (Weiss 1991) — foi o da mu-
danca de cores durante a antese em Lantana (Miiller
1877a, 1877b), especialmente nesse trecho: “apenas
as flores jovens de cor amarela sao férteis, possuem
néctar e valem visitas. As flores mais velhas (verme-
lhas) permanecem na inflorescéncia e, pelo contraste,
deixam as poucas flores férteis mais vistosas” (tradugio
dos autores). Em feijoa (Acca sellowiana, Myrtaceae),
ele descobriu a polinizagao por grandes pdssaros fru-
givoros. As aves devoram as “bagas brancas” (pétalas

suculentas) que circundam o androceu vermelho com
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o qual contrastam fortemente (detalhes em Sazima
& Sazima 2007). Na verdade, o primeiro a obser-
var os polinizadores (aves do género Thamnophilus
popularmente conhecidas como chocas) foi seu neto
Hans Lorenz, entdo com quase cinco anos, colocado
pelo avo ao lado da planta para esperar os visitantes
(Miiller 1886). Assim, podemos dizer, hoje, que o
mais jovem ec6logo da poliniza¢do do mundo nasceu

no Brasil.

Fugitivo da Alemanha porque viveu seguindo
rigorosamente as suas convicgdes ideoldgicas e por
isso nao conseguiu emprego, Fritz recomegou a vida
em plena Mata Atlantica no Brasil. Como colono bem
formado viveu de olhos atentos na mata, conectado
3 floresta, observando-a continuamente. Estudou
a natureza, sempre com questoes inovadoras que
nasciam da observacio atenta, do raciocinio criati-
vo e da enorme capacidade de sintese. Fritz Miiller
demonstrou, na pratica, como chegar ao conheci-
mento sem aparelho algum. Um bom exemplo é o
estudo da descarga explosiva de pélen em Posoqueria
(Rubiaceae), no qual ele até conseguiu determinar o
angulo e a velocidade do disparo, utilizando apenas

ferramentas caseiras simples (Miiller 1866).

Com um bom conhecimento em matemitica,
ele sempre acumulou grande niimero de repetigoes,
as vezes milhares, antes de descrever um novo caso
(Westerkamp 2013). Foi o primeiro a usar uma
argumentagdo matemdtica na biologia de popula-
¢oes quando estudou um novo tipo de mimetismo
(Miiller 1879), posteriormente chamado de mime-
tismo miilleriano. O modelo matemdtico criado por
ele ¢ tao simples, que Zillig (2011) ousou republicar
os numeros originais na sua coluna em um jornal

didrio no sul do Brasil.

Jd Hermann Miiller foi, provavelmente, o maior

observador das interacées entre flores e insetos

(Proctor et al. 1996). Depois do doutorado, ele se
destacou como coletor de musgos e coledpteros
(Schmidt-Loske ez a/l. 2013). Em 1873, ele publi-
cou o primeiro de dois livros importantes, além
de intimeros artigos cientificos (Héxtermann &
Schneckenburger 2010). Em um dos seus artigos,
discute as ideias sobre a visao em cores das abelhas
meliferas (Miiller 1882). O primeiro livro: A ferti-
lizagdo das flores por insetos e as adaptagoes miituas
de ambos; uma contribuicio para o conhecimento da
relagio causal na natureza orgdnica (tradugao livre),
traz, pela primeira vez, o que ele descobriu sobre as
adaptagoes de insetos as flores e vice-versa — tudo isso
na perspectiva de um morador da Europa Central,
jd que Hermann nunca viajou para além desta drea.
Insetos e flores foram tratados equivalentemente
pela primeira vez — por isso seu trabalho representa
o primeiro livro sobre ecologia floral. No livro ele
trata intensamente a coadaptagdo ou coevolugao
de flores e insetos — sem ainda usar estes termos
(Schneckenburger 2010). Darwin o achou tao impor-
tante, que mandou traduzi-lo para o inglés (Miiller
1883). A obra em inglés nio representa uma simples
tradugio, sendo na verdade uma revisao critica que
contém muitos novos resultados, os quais podem
ter sido, inclusive, introduzidos sem conhecimento

do autor.

Darwin e os irmaos Miiller formaram uma rede
mais {ntima de troca de informagées, o “tridngulo
Down-Blumenau-Lippstadt”, no qual os trés influen-
ciaram-se mutuamente (Schneckenburger 2013). Fritz
Miiller foi um dos mais importantes informantes de
Darwin, atrds apenas de Hooker (Darwin 1899). No
caso de Hermann Miiller, foi o irmao Fritz que o
dirigiu para a ecologia floral. Sabendo dos seus inte-
resses em entomologia e em boténica, ele o estimulou
a estudar as interagdes entre insetos e flores com a

frase: “L4, com certeza, ainda h4 uma imensidao
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de novidades para se descobrir” (carta de FM para
HM, 1/7/1866). Essa frase com toda certeza pode
ser repetida aos ecélogos da polinizagao brasileiros,
pois aqui tudo isso continua vilido mesmo cento e
cinquenta anos depois de a frase ter sido dita. Quando
Fritz soube que o irmao continuava titubeando, ele
lhe escreveu na préxima carta sugerindo um proje-
to vitalicio de pesquisa, o qual utilizava o livro de
Sprengel como ponto de partida (carta de FM para
HM, 29/10/1866) — a dica do livro veio do préprio
Darwin, que ja o conhecia desde 1841, por indicagao
de Robert Brown (Darwin 1887, p. 258). O tridngulo
“Down-Blumenau-Lippstadt” chama aten¢ao para a
importancia da discussao amigdvel entre pares para

o avango do conhecimento.

Um antecessor importante de Hermann Miiller,
também correspondente de Darwin e Fritz Miiller, foi
Friedrich Hildebrand (Schneckenburger 2010). Ele
aproveitou as sugestoes de Darwin sobre a sexualidade
das flores (Junker 2011) e estudou “a distribui¢ao dos
sexos nas plantas e a lei da autofertilizagao evitada e
desvantajosa” (Hildebrand 1867), tema que tornou-
se titulo do seu primeiro livro. Ele também foi o
primeiro a ter uma ideia sobre a fisica da retirada de
polen por vibragio (Hildebrand 1865): no seu texto,
ele imitou, onomatopaicamente (e convincentemente),
as diferentes frequéncias do zumbido de Bombus em

voo e coletando pélen.

No desenvolvimento das pesquisas com ecologia
da poliniza¢io, a virada para o século XX foi marcada
no Ambito europeu pela obra monumental de Paul
Knuth: Handbuch der Bliitenbiologie (Knuth 1898a,
1898b, 1898¢), continuada apds sua morte por Otto
Appel e Ernst Loew (Knuth ez al. 1904a, 1904b). Ao
longo das 2.972 pdginas dessa obra, os autores sin-
tetizaram o que se sabia até entdo acerca da ecologia
da polinizagao para plantas. O periodo histérico que

se sucedeu a morte de Paul Knuth foi politicamente

agitado na Europa, especialmente na Alemanha, em
tempos de Primeira e Segunda Guerras Mundiais.
Nesse contexto, os principais avangos cientificos se
deram nas dreas de fisica, quimica e fisiologia, no
entanto a ecologia, entao nascendo como ciéncia,
incorporou ferramentas e ideias das dreas em franco
desenvolvimento e aos poucos consolidou-se como

uma fonte de importantes conhecimentos.

Carl von Hess, em 1912, usando conhecimen-
tos da fisiologia humana, fez um trabalho no qual
defendia que as abelhas nao enxergavam cores. Essa
hipétese era revoluciondria, uma vez que falseava as
ideias de Sprengel, Delpino e Darwin acerca das cores
como atrativos sujeitos a selecao natural. Dessa forma,
suas ideias foram a motiva¢ao para o surgimento
da linha de pesquisa de cogni¢do em polinizadores
(Capitulo 19). Nessa linha de pesquisa destacou-se
Karl von Frisch, que fez inimeras descobertas, entre

elas provou que as ideias de Hess eram equivocadas

(Meeuse 1961).

Estudando a visao em abelhas meliferas, Frisch
propos que elas enxergam quatro categorias de cores,
o que serviu de motivagio para que ele buscasse na
natureza as combinagées que fossem mais facilmente
detectdveis por elas. Apds estudar flores de noventa
e quatro espécies, encontrou as combinagoes que ele
havia pressuposto como mais contrastantes na maioria
delas. Esse achado corroborou as ideias de Hermann
Miiller de que os padrdes de cores na natureza nao
eram coincidéncias. Igualmente para o paladar, Frisch
demonstrou que abelhas podem diferenciar quatro
categorias. Ele descobriu ainda que, quando em ina-
nigao, abelhas sio capazes de detectar quantidades
pequenas de agtcar diluido em dgua, embora nem
mesmo assim se comparem as borboletas, que seriam

ainda mais sensiveis a quantidades muito diluidas

(Meeuse 1961).
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A abordagem experimental em laboratério foi
a marca clara dos trabalhos de Frisch. Em experi-
mentos de treinamento com abelhas meliferas, teve
sucesso com quase todos os odores testados, embora
nunca tenha conseguido atrair e treinar abelhas para
substincias com cheiro de carne em decomposi¢ao
ou peixe. Teria sido uma surpresa para Frisch ver
os estudos de Fritz Miiller, descrevendo espécies de
abelhas-sem-ferrao que utilizam carne como fonte
proteica no lugar de pélen. Para entender a distingao
na percepgao de cores e odores, ele desenvolveu os
experimentos com amputagao de antenas, os quais
revelaram que as abelhas nao percebem apenas os
odores, mas também a forma das estruturas que
cheiram (Meeuse 1961). O achado mais famoso na
carreira de Frisch foi a descricao da danca utilizada
pelas abelhas europeias (Apis mellifera — e hoje se sabe
também por algumas espécies de Meliponini) para
informar outras forrageiras dentro da colmeia acerca
dalocalizagao de fontes de alimento (Frisch 1927). Na
época da publicagao o trabalho nao foi levado muito
a sério, mas terminou por render a Frisch, juntamente
com Nikolaas Tinbergen e Konrad Lorenz, o prémio

Nobel de Fisiologia em 1973.

Em paralelo ao desenvolvimento dos trabalhos
de Frisch, Fritz Knoll iniciou uma série de estudos
denominada “Insetos e flores”, investigando cognigao
em moscas e borboletas. Usando ciAmaras de vidro,
ele identificou o papel de cor e odor na atragao de
Bombylius fuliginosus (Diptera). Em parceria com
Dora Ilse descobriu que Macroglossa stellatarum en-
xerga cores no espectro do vermelho, além de possuir
preferéncias inatas (Capitulo 19). Knoll também
investigou a funcionalidade de guias de néctar uti-
lizando um experimento muito criativo. Para tes-
tar a capacidade de mariposas detectarem guias de
néctar e as utilizarem na localizagao do recurso, ele

utilizou duas chapas de vidro e prensou flores entre

elas, mudando a posigao das flores e das partes flo-
rais isoladamente. No momento em que a mariposa
tocava a placa de vidro, a probdscide deixava uma
marca nela, a qual era depois corada para interpre-
tagdo. Os resultados sugeriam a fungdo claramente
indicativa do néctar pelas guias. Posteriormente,
Aubrey Manning demonstrou que as guias de néctar
eram detectadas apenas em distdncias muito curtas,
eliminando assim a possibilidade de que elas funcio-

nassem como atrativos florais em geral (Meeuse 1961).

Contemporaneamente a Frisch e Fritz Knoll na
Alemanha, Frederic E. Clements e Frances L. Long,
nos Estados Unidos, formalizaram o que pode ser
entendido como o primeiro tratado metodolégico
da ecologia da polinizagao, preocupados especial-
mente com o desenho experimental para coleta e
andlise de dados na drea. O livro Polinizacio experi-
mental: uma visdo geral da ecologia de flores e insetos
(Experimental pollination: an outline of the ecology of
Sflowers and insects) consiste em estudos de casos com
espécies alpinas e énfase clara na tomada de dados
e no suporte experimental das afirmagées de cunho
ecolégico. Com relagao ao uso indiscriminado de
listas de espécies para interpretagoes de interagoes
ecoldgicas os autores afirmam: “é impossivel indicar
a importincia de insetos para uma flor usando listas
de espécies, porque o esfor¢o para aumentar a lista
incorre no exagero da importancia de espécies raras
e casos excepcionais” (Clements & Long 1923, p. 6,
tradugio livre). Ao longo do século XX vérios outros
livros foram dedicados a orientacoes metodoldgicas
em ecologia da poliniza¢io (e.g., Faegri & Iversen
1989, Dafni 1992, Kearns & Inouye 1993, Dafni
et al. 2005).

Voltando-se para o cendrio dos trépicos, um dos
temas que praticamente surgiu e foi desenvolvido ao
longo do século XX foi a polinizag¢ao por vertebrados

(Capitulo 14). Antes desse periodo, apenas alguns
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comentdrios isolados sao encontrados na literatura.
Georg Eberhard Rumpf (também latinizado como
Georgius Everhardus Rumphius) e Mark Catesby
j& haviam reportado aves em visitas a flores antes
da segunda metade do século XVIII, mas nao fize-
ram associa¢ao alguma com polinizagdo. A primeira
descri¢ao nesse sentido foi feita por Thomas Belt,
que relatou a polinizagio por aves em Marcgravia
nepenthoides no livro O naturalista na Nicardgua
(Belt 1874). Em detrimento dos comentdrios feitos
previamente acerca da polinizagio por vertebra-
dos, Otto Porsch e Stefan Vogel figuram entre os
principais nomes no estudo desses polinizadores,
especialmente morcegos e aves, ao longo do século

XX nas regioes tropicais.

Outras contribui¢oes importantes no entendi-
mento da ecologia da polinizagao de espécies tropicais
foram feitas por Herbert G. Baker. Os destaques
vao para estudos com polinizacio por morcegos na
Africa, mimetismo e polinizagio por engano em
flores de uma mesma espécie, sistemas reprodutivos e
fenologia de espécies tropicais (Koptur 2006). Baker
atuou também no entendimento da produgao, com-
posicao e ecologia de néctar e nectdrios, tema que
Stefan Vogel também estudou brilhantemente (Vogel
1997). A regra de Baker, nomeada em alusio as suas
ideias (Stebbins 1957), postula que espécies hébeis a
colonizar ambientes insulares devem ser autocom-
pativeis (Baker 1955). Essa regra foi posteriormente
adaptada para explicar colonizac¢ao de novas dreas,
nao apenas ilhas, englobando também generalizagao
da polinizagao, e nao apenas flexibilizagao do sistema

reprodutivo (Faegri & Pijl 1979).

Na segunda metade do século XX, pode-se dizer
que o conhecimento em biologia da poliniza¢io avan-
¢ou em duas frentes, uma focada em padroes e outra,
em processos. Na frente baseada em processos houve

um esfor¢o de reaproximagao dos conceitos genéticos,

com os quais a ecologia da polinizagao dialogou muito
pouco na primeira metade do século, quando as ideias
de Mendel foram redescobertas. Nesse cendrio des-
tacaram-se os nomes de Eric Charnov, David Lloyd,
Debora e Brian Charlesworth, entre outros. Entre os
principais temas estudados estiveram a heterostilia, a
selecdo sexual em plantas, a biogeografia baseada em
dados moleculares e as bases genéticas do mecanismo

de selecao natural.

A frente baseada em padrées obviamente nao
ignorou os processos, mas os deduziu a partir dos
padroes encontrados. Nessa perspectiva estiveram
Leendert van der Pijl, Knut Faegri, Stefan Vogel,
Otto Porsch, entre muitos outros. Nesse programa
de pesquisa estd provavelmente um dos assuntos
mais discutidos na biologia da polinizagao nos ulti-
mos vinte anos: as sindromes de polinizagao e seus
mecanismos evolutivos (ver a Introducao da Se¢io

3 desse livro).

Enquanto os livros diddticos de Meeuse (1961),
Kugler (1970), Faegri & Pijl (1979), Barth (1982,
1991) e Willmer (2011) foram construidos a partir de
compilagoes, os trabalhos de Vogel se destacam pela
originalidade e pela formulagao de novos conceitos.
Ele comegou a estudar as interagoes entre flores e os
seus polinizadores no subcontinente sul-africano com
a meta de descobrir as conexdes entre sistemdtica e
radiacio adaptativa (1954, 2012). Posteriormente,
dedicou-se mais e mais a exemplos europeus e ao
Neotrépico (sem desconsiderar o Paleotrépico), as
vezes seguindo informagoes iniciais dos trabalhos de
Fritz Miiller. Seu interesse pelos sistemas de poliniza-
A0 neotropicais o levou a ser orientador e conselheiro
de muitos colegas brasileiros. Foi ele quem definiu de-
talhadamente a quiropterofilia no Neotrépico (Vogel
1958, 1968, 1969a, 1969b), descobriu osméforos e
as suas interagdes com polinizadores (Vogel 1966,

1990), acrescentou dleos gordurosos aos recursos das
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flores (Vogel 1974, 1986, 1990) e também descobriu e
caracterizou a poliniza¢ao por Mycetophilidae (Vogel

1978), entre tantos outros pontos.

Como uma feliz coincidéncia na histéria da po-
liniza¢ao no Brasil, Fritz Miiller nasceu no mesmo
ano em que o pais nascia com sua independéncia:
1822 (Westerkamp 2012). Provavelmente foi ele o
primeiro a dedicar-se a ecologia funcional da polini-
Zagao no pal's, hoje uma drea com muitos pesquisa-
dores dedicados a ela. Deu um bom exemplo para os
estudantes atuais da ecologia floral: demonstrou que
para comegar nio sio necessirios aparelhos caros ou
experimentos complexos. Basta que se abram todos
() os sentidos e se iniciem as observagées, avancando
com ideias e perguntas criativas, experimentos bem
desenhados e muitas discussoes entre pares. A histéria
da polinizagdo no Brasil s6 comegou. Quem dard

futuro a este assunto somos nés — hoje.

Dedicatéria

Dedicamos esse capitulo ao Dr. Stefan Vogel, em
homenagem ao brilhantismo de sua carreira e a
quantidade de novas informagées que descobriu.
Além disso, homenageamos também sua humildade
e entusiasmo com a pesquisa em biologia da polini-
zagao, caracteristicas com as quais cativou seus pares
e sedimentou seu lugar de respeito entre os grandes

pesquisadores do século XX no mundo.
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N este capitulo apresentamos o conceito de flor com suas controvérsias, bem como sua origem
evolutiva, a morfologia associada a funcao e as etapas do desenvolvimento dos diferentes con-
juntos de érgaos florais. O niimero, o arranjo e a forma dos érgaos florais sdo ressaltados, em especial
a filotaxia e suas consequéncias para a sinorganizagao e simetria florais. Pontos altos nas apresentagoes
dos verticilos florais sao o cédlice atuando também na atragdo de polinizadores e a corola na protecao
do botao floral, o que indica que a delimitagao das fungdes bioldgicas dos verticilos, como encontrada
na literatura, é bastante simplista. O desenvolvimento floral ¢ tratado no contexto da polinizagio, jd
que a origem das especializagoes florais precisa ser compreendida. Enfase ¢ dada ao modo e 4 etapa de
desenvolvimento em que ocorrem a conexao de 6rgaos de mesma natureza ou de naturezas diferentes, e
as alteragdes no nimero de verticilos e de érgaos por verticilo, que podem resultar em flores aclamideas,
monoclamideas, estaminadas ou pistiladas. Ainda, sdo tratadas a morfologia e a localizacao de estru-
turas secretoras, responsaveis pela produgdo, armazenamento e/ou liberacao de substincias utilizadas
na atragao de visitantes, na defesa da flor ou exercendo ambas as fungées, tema pouco investigado na
literatura. Fotografias e desenhos esquemdticos de flores provenientes de espécies da flora brasileira
sdo apresentados para exemplificar os aspectos tratados. Enfoques inéditos ou de publicacao recente

sdo ressaltados em cada tdpico.
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Estruturas semelhantes a flores aparecem no registro
téssil hd 140 milhées de anos, no Jurdssico, mar-
cando o provdvel aparecimento das angiospermas
no planeta. O féssil mais antigo conhecido de an-
giosperma, denominado Archaefructus liaoningensis,
foi encontrado no nordeste da China, possivelmente
habitando ambientes aqudticos rasos. Seus ramos fér-
teis seriam de natureza foliar, os estames numerosos
e os carpelos conduplicados (dobrados dorsiventral-
mente) e dispostos em espiral, localizados acima da
superficie da 4gua, contendo 6vulos numerosos; nao
havia pétalas ou sépalas (Sun ez 2/. 1998). Embora a
hipétese de A. liaoningensis como o grupo de plan-
tas mais primitivo entre as angiospermas nao seja
amplamente aceita (Friis ez 2/. 2003), a importincia
deste achado féssil se deve ao fornecimento de novos
dados sobre as angiospermas basais e 4 mudanga
no pensamento vigente de que flores grandes, cha-
mativas, espiraladas como as da magndlia, seriam

mais primitivas (Friis ez al. 2003).

Nos tltimos anos, novos achados fésseis, de cerca
de 100 milhoes de anos, tém fornecido novas pistas
sobre como seriam as primeiras flores, hipotetica-
mente semelhantes as de Amborella trichopoda Baill.,
considerada a linhagem mais basal das angiospermas
existentes. A. trichopoda é a Ginica espécie da familia
Amborellaceae, naturalmente encontrada na Nova
Caledoénia (conjunto de ilhas na Oceania), e tem sido
alvo de inimeros estudos morfolégicos e de biologia
reprodutiva (Endress & Igersheim 2000b; Tobe ez al.
2000; Endress 2001; Thien ez a/. 2003; Buzgo ez al.
2004). A caracterizagao da flor de A. #richopoda e de
sua biologia por estes autores auxiliou na formacao de
um novo modelo para as primeiras flores, que seriam
pequenas, unissexuais, de coloragéo inconspicua,
érgaos dispostos em espiral, meria varidvel, estames
sésseis e carpelo selado por secre¢io contendo 6vulo
tUnico (Friis et al. 2003; Soltis et al. 2009).

A seguir apresentamos a estrutura das flores
mais comumente encontradas, com considera¢oes
sobre a evolucio de cada verticilo floral. A relacao
flor-polinizador serd abordada nos capitulos subse-
quentes, ressaltando a importincia da polinizagao
por insetos na diversificagdo floral, que teve inicio
hd 70 milhoes de anos, quando as angiospermas se
espalharam pela Terra (Soltis & Soltis 2004).

Flor: conceito e estrutura

A flor tem sido conceituada como um dpice cau-
linar especializado ou como um ramo lateral com
entrends encurtados e apéndices hipoteticamente
homologos as folhas, modificados para fungoes
reprodutivas — sépalas, pétalas, estames e carpelos
(Eyde 1975; Fahn 1990; Endress 1994; Lersten
2004). Para aspectos detalhados da Teoria Foliar,
ver Eyde (1975).

As fungoes reprodutivas atribuidas a flor de-
vem ser bem compreendidas, ji que, juntamente
com o corpo vegetativo da planta, ela é parte do
esporéfito, ou seja, a geragdo assexuada no ciclo
das angiospermas. A gera¢do sexuada compreende
os gametofitos masculino (grao de pélen ou tubo
polinico) e feminino (saco embriondrio), que se
desenvolvem no interior dos 6rgaos florais ditos
reprodutivos (Cocucci & Mariath 1995; 2004; Zinkl
2002). Assim, grao de pélen e saco embriondrio nao

sao partes da flor e nao serdo tratados neste capitulo.

Além de ser o local de produgao e abrigo dos
gametofitos, a flor estd diretamente envolvida em
vérias etapas do processo reprodutivo, como a re-
cepgao do grao de pélen pelo estigma e o direcio-
namento do tubo polinico através do estilete até
o 6vulo, e dai ao saco embriondrio (Fahn 1990;

Lersten 2004). Além disso, nas plantas zodfilas, a
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flor tem fun¢io importante na atragao, olfativa ou

visual, de animais polinizadores (Capitulos 6 e 7).

Entre a grande diversidade de tipos florais nas
angiospermas, o mais comumente encontrado ¢ a
flor pedunculada com quatro conjuntos de érgaos, os
verticilos florais — célice, corola, androceu e gineceu,
constituidos, respectivamente, por sépalas, pétalas,
estames e carpelos (Fig. 2.1). As flores podem se apre-
sentar solitdrias ou agrupadas em inflorescéncias, que
sdo classificadas de acordo com vdrios critérios, como
ontogenia, forma e tamanho do eixo da inflorescéncia,
presenga e tamanho do pedinculo etc. Verdadeiros
tratados sobre inflorescéncias sio encontrados na
literatura, entre os quais destacamos Rickett (1944),
Weberling (1965; 1988; 1992), Bell (1991), Greyson
(1994), Weberling & Troll (1998), Tucker & Grimes
(1999), Singer et al. (1999), Prenner ez al. (2009),
Endress (2010). Apesar da dedicagao de vérios autores
a0 tema, ainda hd muitas controvérsias em relagio a

tipificagao das inflorescéncias.

O pedinculo floral é um eixo com a regiao distal
dilatada, formando o receptdculo, onde os érgaos
florais estao conectados e arranjados segundo padroes
(filotaxia; Fig. 2.2): verticilado (Figs. 2.2 A-C), espi-
ralado (Figs. 2.2 D,E), ou mesmo de forma cadtica
ou irregular (Fig. 2.2 F) (Endress 1990; 1994; Fahn
1990; Endress & Doyle 2007). O padrio espiralado
é frequentemente encontrado nas linhagens mais ba-
sais de angiospermas, mas também sao encontradas
variacoes entre espiral e verticilado, do que se conclui
que a filotaxia ¢ bastante pldstica nas angiospermas
(Endress & Doyle 2007; Endress 2011).

Na filotaxia verticilada (Figs. 2.2 A-C), os 6rgaos
sao iniciados em ciclos, ordenados em circulos no
dpice floral, formando verticilos regulares, cada ver-
ticilo sendo constituido por 6rgaos florais da mesma

natureza (sépalas, pétalas, estames etc.). Os érgaos dos

verticilos subsequentes sao geralmente alternos aos
anteriormente formados, isto porque os primérdios
surgirdo com mais facilidade nas regiées do meristema
floral com mais espago livre disponivel. Os 6rgaos
surgem em pulsos, com plastocronos (intervalos de
tempo entre a iniciagao de dois 6rgaos sucessivos)
desiguais e angulos de divergéncias formados entre
os 6rgaos adjacentes também desiguais. Os 6rgaos
de um mesmo verticilo possuem plastocronos muito
curtos ou mesmo inexistentes, porque a inicia¢ao de
6rgaos costuma ser simultdnea ou em uma sequén-
cia rdpida em cada verticilo, embora o plastocrono
entre dois verticilos geralmente seja longo. Nao hd
um padrao de 4ngulos de divergéncias entre drgaos
dentro de um mesmo verticilo ou entre verticilos
diferentes (Endress 1990; Endress 1994; Endress &
Doyle 2007).

Na filotaxia espiral (Figs. 2.2 D,E), os 6rgaos
florais formam uma espiral ontogenética no dpi-
ce floral, surgindo em plastocronos mais ou menos
iguais e formando 4ngulos de divergéncia mais ou
menos regulares entre érgaos adjacentes (Endress
1990; Endress & Doyle 2007). Esta ¢é a filotaxia
geometricamente mais simples, apesar de ser, muitas

vezes, mais dificil de ser observada (Endress 1994).

Filotaxia irregular ou cadtica (Fig. 2.2 F), mais
raramente encontrada e exemplificada em Victoria
cruziana Orb. (Nymphaeaceae; Endress 2001), é,
provavelmente, resultado de uma mudanca no desen-
volvimento do padrio verticilado, que acontece como
consequéncia do aparecimento de 6rgaos colaterais,
ou seja, dois drgaos surgem onde apenas um seria
esperado. Portanto, filotaxia irregular tende a ocorrer

quando os 6rgaos florais sao numerosos e pequenos

(Endress & Doyle 2007).

Um critério geométrico interessante utilizado

para distinguir os padroes espiral e verticilado ¢é a
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Figura 2.1 Morfologia floral de espécies de Leguminosae (A, B, D-G), Lauraceae (C) e Malpighiaceae (H-I). (A) Flor de Crotalaria
pallida Aiton mostrando a corola zigomorfa (p = pétala, s = sépala). (B) Flor de Bauhinia variegata L. sem a corola evidenciando
o célice gamossépalo e o ovério stpero sustentado pelo gindforo (a = antera, ¢ = estilete, f = filete, gi = gindforo, o = ovirio). (C)
Flor de Persea americana Mill. mostrando o perianto constituido de tépalas ¢ os estaminddios produtores de néctar préximos ao
carpelo (c = carpelo, es = estames, et = estaminddios, t = tépalas). (D) Corte transversal da sépala de Hymenaea courbaril L. evi-
denciando o mesofilo com espagos intercelulares, com células fenélicas coradas de verde e com cavidades secretoras voltadas para
a superficie abaxial (coloragio: azul de toluidina) (ca = cavidades secretoras, fv = feixe vascular). (E) Corte transversal da pétala
de Caesalpinia pulcherrima (L.) Sw. mostrando o osméforo constituido de células epidérmicas papilosas na superficie adaxial e
mesofilo com espagos intercelulares e idioblasto secretor (coloragio: PAS) (i = idioblasto). (F) Corte longitudinal da antera de
Stryphnodendron adstringens (Mart.) Coville com glandula conectada ao conectivo e graos de pélen agrupados em poliades nos
sacos polinicos (coloragao: azul de toluidina) (g = glandula, po = poliades, sp = sacos polinicos). (G) Corte longitudinal da flor
de Indigofera jamaicensis Spreng. mostrando os nectdrios (asteriscos) no receptdculo entre o tubo estaminal e o ovério (coloragio:
azul de toluidina) (te = tubo estaminal). (H) Flor de Pterandra pyroidea A. Juss. evidenciando os elaiéforos aos pares abaixo das
sépalas (el = elai6foros, créditos de imagem: T. C. Barros). (I) Corte transversal do elaiéforo de P. pyroidea mostrando a epiderme

secretora constituida de células em paligada.

D/ (€ (F

Figura 2.2 Padroes de filotaxia floral. (A-C) Filotaxia verticilada. (A) Note os parastiquios formados em sentido horério. (B)
Note os parastiquios formados em sentido anti-hordrio. (C) Note os ortostiquios formados. (D-E) Filotaxia espiral. (D) Note os
parastiquios formados em sentido hordrio. (E) Note os parastiquios formados em sentido anti-hordrio. (F) Auséncia de ortosti-
quios. Esquema modificado de Endress & Doyle (2007).
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andlise da formagao de parastiquios e ortostiquios
em estddios iniciais do desenvolvimento floral.
Parastiquios e ortostiquios sio as linhas espirais e
radiais, respectivamente, formadas por primérdios de
6rgaos florais adjacentes. Parastiquios e ortostiquios
sao visualizados durante a iniciagao dos primérdios
de 6rgaos florais no padrio verticilado (Figs. 2.2
A-C), enquanto no padrao espiral formam-se apenas
parastiquios (Figs. 2.2 D,E) (Endress & Doyle 2007).

Diferente do que se acreditou por bastante tempo,
a filotaxia prové estados de cardter bastante plésticos
nas angiospermas basais. Nao é possivel afirmar qual
o estado ancestral para as angiospermas, embora a
filotaxia espiral predomine entre as Magnoliideae
e as Laurales. J4 nas eudicotiledéneas predomina a
filotaxia verticilada (Endress & Doyle 2007).

A filotaxia verticilada possibilitou a sinorgani-
zagao (conexao de pegas florais), que culmina em
uma unidade funcional, e as radiagées adaptativas,
encontradas em grupos mais derivados (Endress &
Doyle 2007). A sinorganizagdo floral, por sua vez,
resulta em uma arquitetura floral complexa que pode
interferir nos mecanismos de polinizagao das plantas.
Em espécies de Papilionoideae (Leguminosae), por
exemplo, a unido de pétalas na corola e de filetes
no androceu, resultando na flor papiliondcea (Fig.
2.1 A), estd intimamente associada a apresentacio do
pélen e ao suprimento de recurso para o polinizador
(Westerkamp & Weber 1999). Nestas flores, a uniao
das duas pétalas abaxiais (quilhas) confere prote¢ao
aos 6rgaos do androceu e gineceu; além disso, a uniao
dos filetes de estames forma um tubo que delimita o
disco nectarifero na base do carpelo. A fenestra na
base do tubo, resultado da unido parcial dos filetes
(caso do androceu diadelfo e pseudomonadelfo), pode
direcionar o animal polinizador ao disco nectarifero,
facilitando a entrada da probdscide do inseto para a
coleta de néctar (Tucker 2003a).

A filotaxia também tem sido associada aos pa-
droes de simetria floral, sendo a verticilada geralmente
associada a zigomorfia (simetria bilateral; Fig. 2.1 A)
e a espiral, a actinomorfia (simetria radial, Fig. 2.1
C) (comparar as Figs. 2.2 A-C a 2.2 D,E), embora
haja exceg¢des (Jabbour ez /. 2009). Estudos apontam
para uma preferéncia dos insetos por flores zigomor-
fas (Gémez et al. 2006; Glover 2007), sendo esta,
portanto, uma inovagao chave importante para a
atragao de polinizadores e, consequentemente, para

a diversificagao em angiospermas (Sargent 2004).

O niimero, o arranjo e a forma dos érgaos florais
definem o aspecto geral da flor, o que apresenta grande
importancia sistemdtica e ecoldgica, principalmente
com relagao aos processos de polinizagao (Endress

1994). Tais érgaos serao descritos a seguir.

A fungao de protegao do botao floral geralmente é
atribuida as sépalas, 6rgaos geralmente verdes, robus-
tos e pouco atrativos (Figs. 2.1 B,D). Especializagoes
apresentadas pelas sépalas, relacionadas a protegao
(Endress 1994), sio a grande espessura, células fené-
licas como barreira quimica (Fig. 2.1 D), indumento
esclerificado voltado para a superficie abaxial, escle-
rénquima e rdfides no mesofilo como barreiras fisicas
(Uhl & Moore 1977; Marinho 2013). Semelhante as
folhas, as sépalas verdes podem apresentar estbmatos
e mesofilo em palicada repleto de cloroplastos, o que
estd relacionado a sua capacidade de realizar fotossin-
tese (Endress 1994). Também podem ser atrativas,
principalmente quando apresentam glindulas de odor
(ver tépico “Estruturas secretoras”, neste capitulo)
ou quando sdo coloridas ou semelhantes as pétalas
(p. ex., tépalas de Liliaceae) (Endress 1994; Ibanez
et al. 2010; Marinho ez al. 2014). Sépalas pouco
vascularizadas e carnosas, como as observadas na flor
de espécies de Bactris (Arecaceae), exercem fungio de
corpo de alimenta¢io atraindo polinizadores (Uhl

& Moore 1977).
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A atragao visual de animais polinizadores a flor
¢ atribuida principalmente as pétalas, caracterizadas
por exibirem diferentes formas e cores e serem muito
atrativas (Fahn 1990; Endress 1994) (Capitulo 7).
Podem assumir a fungio de prote¢io, principalmente
quando nao h4 sépalas ou quando essas sao dimi-
nutas. No dltimo caso, enquanto o cdlice protege o
botao em inicio de desenvolvimento, a corola atua
na prote¢ao do botao em estddios mais avangados do
desenvolvimento floral (Endress 1994; Paulino 2012).
Nas flores polinizadas por animais, a anatomia das
pétalas pode ser associada a fun¢io de atragao, que
pode ser alcangada pelo olfato (presenga de glan-
dulas de odor — ver tépico “Estruturas secretoras” e
Capitulos 6 ¢ 9) e pela visio, relacionada a forma, a
cor e ao brilho da corola (Faegri & van der Pijl 1979;
Endress 1994; Effmert ez al. 2006; Marinho ez al.
2014). As pétalas exibem células epidérmicas papilosas
(Fig. 2.1 E), frequentemente associadas ao aumento
da superficie de emissao das fragrancias florais e da
absorcao e reflexao de luz, interferindo em sua cor
e seu brilho (Fahn 1990; Endress 1994). Quanto
mais papilosa for a epiderme, menos luz ¢ refletida
pela superficie, tornando a colora¢io da pétala mais
saturada, uma caracteristica bastante atraente para
as abelhas, por exemplo (Kay ez a/. 1981; Lunau
1990; Endress 1994). Além disso, em alguns grupos
como Orchidaceae, as células papilosas presentes
nas pétalas sio importantes no direcionamento dos
polinizadores na flor (Kevan & Lane 1985; Davies
& Turner 2004; Ascensio ez al. 2005; Whitney ez
al. 2009). No entanto, o principal fator responsédvel
pela coloragao do perianto ¢ a presenga de pigmen-
tos (p. ex., carotenoides, antocianinas e flavonoides
absorvedores de luz ultravioleta), principalmente no
interior das células da epiderme (Kay ez a/. 1981;
Fahn 1990; Endress 1994). ] as flores polinizadas por
agentes abidticos, como a dgua e o vento, geralmente

nao apresentam dispositivos relacionados 2 atragao.

Dessa forma, frequentemente nao apresentam calice
e corola e estes, quando presentes, sio reduzidos
e semelhantes, contribuindo para a exposi¢ao dos

estames e carpelos (Endress 1994).

No geral, sépalas e pétalas apresentam células
epidérmicas com paredes finas, cuticularizadas, me-
sofilo constituido de aerénquima e um sistema vas-
cular pouco robusto, sem esclerénquima (Figs. 2.1
D,E) (Fahn 1990). A espessura da cuticula varia de
fina a espessa e ornamentada (Marinho ez a/. 2014).
A presenca constante do aerénquima estd relacionada
ao brilho e a leveza destes 6rgaos (Endress 1994).
No entanto, generalizagdes na anatomia sao dificeis,
pois sépalas e pétalas podem apresentar diferengas

contrastantes relacionadas ao seu papel biolégico.

Nas linhagens mais antigas o perianto, quando
presente, nao ¢ constituido de pétalas e sépalas dis-
tintas; jd nas linhagens mais derivadas, o perianto ¢
presente e geralmente ocorre unido entre 6rgaos no
mesmo verticilo (sépalas-sépalas, pétalas-pétalas) ou

mesmo entre verticilos diferentes (Endress 2011).

O estame ¢ geralmente subdividido em filete e
antera (Fig. 2.1 B). A antera aloja os sacos polinicos
(geralmente quatro, dois em cada teca), onde estao
as células precursoras dos graos de pélen (Fig. 2.1
F) (Fahn 1990; Endress 1994; Mariath ez 2. 2003).
Pode apresentar diferentes tamanhos, nimero de
tecas (uma a quatro), tipo de deiscéncia (longitudi-
nal, valvar ou poricida) etc. A grande diversidade
morfoldgica da antera pode estar associada a forma
de dispersao dos graos de pélen. Anteras longas com
deiscéncia poricida, por exemplo, sao comuns em es-
pécies polinizadas por abelhas, que utilizam a vibragao
para a coleta de pélen (ex. Cassia, Miconia, Solanum)
(Endress 1994). Os estames também podem assumir
fungoes de producio de odor e néctar (Fig. 2.1 C).

Em alguns casos, os graos de pélen produzidos sao



52 i AFlor: aspectos morfofuncionais e evolutivos

utilizados como alimento pelos visitantes florais e
polinizadores, pois s3o ricos em nutrientes como
aminodcidos, polissacarideos, lipidios e vitaminas,
sendo considerados uma importante recompensa
floral, principalmente para besouros, moscas e abe-
lhas. Pode haver uma distin¢ao topogréfica e/ou
morfoldgica entre os estames nos quais o pdlen pro-
duzido ¢ utilizado como recurso (alimento) ou para
a fertilizagdo. Os estames de alimenta¢ao costumam
ser menores, porém mais visiveis aos polinizadores,
enquanto os estames de fertilizacao sao maiores e
camuflados (Endress 1994; Bernhardt 2009). Uma
excegao ¢é observada em Lecythidaceae (ex. Couroupita
guianensis Aubl.), cujos estames nos quais o pélen
produzido ¢ utilizado como alimento sao maiores
e localizados em um capuz, recobrindo os estames
envolvidos na fertilizacio (Ormond et a/. 1981; Yarsick
et al. 1986). O conectivo (parte da antera que a liga
ao filete) é constituido por tecido que pode se ex-
pandir e formar apéndices (Fig. 2.1 F) com fungoes
biolégicas distintas, entre elas: recompensa para os
visitantes florais na forma de corpos de alimentagio
ou nectdrios (p. ex., Melastomataceae; ver tépico
“Estruturas secretoras”), prote¢ao de anteras e ovarios,
liberagao de odor para atracio de polinizadores (p. ex.,
espécies de Solanaceae) e producao de substancias
pegajosas que aderem o pélen ao corpo do visitante
floral (Chaudhry & Vijayaraghavan 1992; Sazima ez
al. 1993; Endress 1994; Luckow & Grimes 1997).

A evolucio dos estames tem resultado em me-
nores variagcbes em sua estrutura e funcio. Flores
de linhagens ancestrais exibem estames que podem
nio conter filete, ser carnosos, coloridos, odoriferos,
atuando na atra¢ao de polinizadores, por exemplo.
Nas linhagens mais derivadas, os estames sio dife-
renciados em filete e antera e os filetes sao delgados.
Pode ocorrer uniao entre filetes (p. ex., em espé-

cies de Leguminosae, subfamilia Papilionoideae),

entre anteras (nos representantes de Asteraceae) e
mesmo entre filetes e pétalas (nos representantes
de Bignoniaceae e Lamiaceae). A interpretacio de
caracteristicas como anteras extrorsas (presentes nas
magnolideas e monocotiledénas basais) e com deis-
céncia valvar (presentes nas magnolideas e em f6sseis
do Cretdceo) como plesiomorfias ainda é controversa
e carece de estudos, pois espécies de linhagens basais
também exibem anteras introrsas com deiscéncia
longitudinal (Endress & Doyle 2009; Endress 2011).

O carpelo (Figs. 2.1 B,C) estd geralmente es-
truturado em ovdrio, estilete e estigma, todos com
variagao morfolégica considerdvel. O ovirio pode
conter um ou mais léculos, onde estio localizados
um ou varios 6vulos, presos a superficie interna do
ovério pela placenta. A localizagao diversa da placenta
no ovério proporcionou virios tipos de classificagoes
(p. ex., placentagio basal, central livre, parietal etc.)
(Endress 1994; Lersten 2004). O estilete é a parte do
carpelo que conecta o ovério ao estigma e pode ser
classificado como oco (presenca de um canal estilar
central) ou compacto. No centro do estilete ocorre o
tecido transmissor, constituido de células secretoras
que atuam no direcionamento do tubo polinico até
o 6vulo (Fahn 1990; Endress 1994). O estigma (Fig.
2.3 L) é a regiao geralmente apical do carpelo, que
apresenta uma grande variedade de formas e exerce
um papel fundamental na adesdo, no reconheci-
mento e na germinagao do grao de pélen. Em esta-
do receptivo, a superficie estigmdtica pode ser seca,
sem secregao fluida livre (estigma seco), ou umida,
com secre¢ao fluida livre (estigma umido) (Heslop-
Harrison & Shivanna 1977; Fahn 1990; Lersten
2004). H4 espécies de Papilionoideae (Leguminosae),
por exemplo, com estigmas semisseco, que exibem
caracteristicas intermedidrias entre o seco e o imido,
em que o exsudato fica retido por uma cuticula na

fase receptiva (Costa ez al. 2014). Os estigmas secos
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e ramificados predominam nas espécies polinizadas
pelo vento, mas, assim como os estigmas imidos,
também podem ocorrer em grupos com diferentes
tipos de polinizador (Heslop-Harrison & Shivanna
1977; Endress 1994). As espécies que apresentam
estigmas semissecos s2o coincidentemente polinizadas
por animais que, ao tocarem a superficie estigmatica,
rompem a cuticula, expondo o exsudato (Hiscock ez
al. 2002; Basso-Alves et al. 2011; Costa et al. 2014).

A posicao do gineceu em relagao ao recepticulo
floral e demais 6rgaos ¢ utilizada para a classificagao
da flor em trés tipos: hipégina — apresenta ovério
stipero (os carpelos estao na extremidade do eixo
floral) (Figs. 2.1 B,C); perigina — apresenta ovario
semi-infero (o perianto e os estames estao na extremi-
dade de uma expansao do recepticulo e se localizam
acima dos carpelos); e epigina — apresenta ovirio
infero (o receptdculo engloba os carpelos). Ocorrem
variagdes na disposi¢io do gineceu, sendo que, em
alguns casos, parte do recepticulo pode se alongar e
elevar os 6rgaos reprodutivos muito acima do ponto
de inser¢ao dos outros érgaos florais, como o giné-
foro das Leguminosae (Fig. 2.1 B) e o androginéforo
presente em Passiflora (Fahn 1990; Endress 1994;
Lersten 2004). Entretanto, em ambos os casos, o
ovario ¢ stpero e a flor continua sendo classificada

como hipdgina.

O surgimento do carpelo é considerado uma
das inovagdes mais proeminentes na evolu¢io das
angiospermas, pois permitiu a ocorréncia de pro-
cessos importantes de prote¢io aos gametas € aos
6vulos na reprodugao sexual, sendo possivelmente
um dos principais fatores de sucesso evolutivo do
grupo (Richards 1997). O carpelo nas primeiras
flores era pouco modificado, sem diferenciacao de
estigma, por exemplo, embora a polinizacio fosse
sempre indireta (sem contato direto entre pélen e

6vulo). A angiospermia (fechamento do carpelo)

nas linhagens basais de angiospermas (a maioria dos
representantes do grado ANITA, de Chloranthaceae e
Ceratophyllaceae) ocorre superficialmente, por secre-
a0, sem que haja unido entre células. A evolugio do
carpelo tem resultado em sincarpia, diferencia¢do em
ovdrio, estilete e estigma, menor nimero de évulos e
angiospermia completa (uniao completa, sem secre-
¢a0), como observado nas eudicotileddneas (Endress
& Igersheim 2000a, Endress 2011).

Estruturas secretoras florais

Estruturas secretoras sao células ou tecidos que produ-
zem, armazenam e/ou liberam metabdlitos especiais,
responsdveis pela interagao da planta com outros seres
vivos (Fahn 1979; 2002). Na flor, sao pouco estuda-
das, embora estejam presentes em todos os érgaos,
assumindo dois papéis biolégicos fundamentais: atra-
¢ao e/ou defesa (Marinho 2013). Estruturas secretoras
envolvidas apenas na defesa do botdo floral podem ser
exemplificadas pelos tricomas secretores encontrados
nas sépalas de Bauhinia curvula Benth. e B. rufa
(Bong.) Steud. (Leguminosae); outros exemplos sao
osmoéforos e o nectdrio encontrados nestas espécies,
envolvidos na atragao de polinizadores (Marinho ez
al. 2014; Marinho 2013). E possivel que os osmébforos
também assumam ambas as fungdes, dependendo
dos compostos produzidos, atraindo um grupo de
animais polinizadores a0 mesmo tempo em que re-
pelem alguns fit6fagos ou polinizadores secunddrios
(Marinho 2013) (Capitulo 7). As estruturas secretoras
de atragio podem ser subdivididas em duas categorias:
atracdo pelo olfato (glandulas de odor ou osméforos)
e atragdo por recurso (nectdrios florais, elai6foros e

estruturas secretoras de resina) (Endress 1994).

As glandulas de odor ou osméforos sao respon-
saveis pela sintese e liberagao de substancias voldteis

durante a antese. Ocorrem principalmente nas pétalas
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(Fig. 2.1 E), mas também podem ser encontradas
em sépalas (p. ex., Bauhinia rufa [Bong.] Steud. e
Tipuana tipu [Benth.] Kuntze, Leguminosae), es-
tames, estamindédios (p. ex., Jacaranda oxyphylla
Cham., Bignoniaceae), anteras (Cyphomandra sp.,
Solanaceae) e no receptdculo (p. ex., Nelumbo nucifera
Gaertn., Nelumbonaceae) (Sazima ez a/l. 1993; Vogel
& Hadacek 2004; Guimaries ez /. 2008; Marinho
et al. 2014). Tais glandulas sao classificadas em dois
tipos: os osmoforos tipicos, constituidos por tecidos
secretores especializados, restritos a certas regioes
(Fig. 2.1 E), e os osméforos difusos, compostos de
células epidérmicas e/ou parenquimdticas comuns
distribuidas de forma difusa no(s) 6rgao(s) floral(is).
Os osmoforos tipicos sdo caracterizados por células
epidérmicas papilosas com niicleos proporcionalmente
grandes, citoplasma denso, cuticula reduzida e vas-
cularizagao rica (Vogel 1990; Endress 1994; Effmert
et al. 2006; Marinho ez al. 2014). Sio comumente
descritos nas pétalas de espécies de Orchidaceae,
mas também ocorrem em espécies de outras fami-
lias (p. ex., Apocynaceae, Araceae, Aristolochiaceae,
Nelumbonaceae e Passifloraceae) (Pridgeon & Stern
1983; 1985; Vogel 1990; Curry ez al. 1991; Skubatz
et al. 1996; Stpiczyniska 2001; Teixeira ez al. 2004;
Vogel & Hadacek 2004; Ascensao ez al. 2005; Garcia
et al. 2007; Pansarin ez al. 2009; Wiemer et al. 2009;
Melo ez al. 2010; Ptachno ez 2. 2010). J4 os osméforos
difusos, apesar de serem mais comuns, sio muito
pouco estudados, pois geralmente nio apresentam
caracteristicas morfoldgicas que os distingam das
demais células, sendo de dificil localizacao (Marinho
et al. 2014). Apesar de serem frequentemente rela-
cionados a atragdo de polinizadores pelo olfato, os
osmoéforos também podem atuar como glandulas de
recompensa, como, por exemplo, em orquideas que
sao polinizadas por machos de abelhas Euglossina
(Capitulo 9) (Nilsson 1992; Teichert ez al. 2009).

Devido a grande produgao de odor, os osméforos

dessas flores apresentam grandes superficies que, como
em Stanhopea (Orchidaceae), podem ser repletas de
cristas e reentrincias, além de apresentar grandes
quantidades de amido que desaparecem somente
no fim da antese, garantindo o aporte energético as

células desta estrutura secretora (Stern et al. 1987).

Nectdrios sio estruturas secretoras de néctar
(Fahn 1979; 1990). Podem ocorrer em qualquer érgao
aéreo da planta, e, dependendo de sua localizagio,
sao classificados em nectdrios florais (ocorrem na flor)
e extraflorais (ocorrem no corpo vegetativo) (sezsu
Caspary 1848 apud Schmidt 1988). Nectdrios florais
sao relatados em todos os 6rgaos da flor, como no pe-
rianto (p. ex., Swietenia macrophylla King, Meliaceae),
no recepticulo (p. ex., Indigofera, Leguminosae; Fig.
2.1 G), nos estames (p. ex., base dos estames de muitas
Mimosoideae, Leguminosae e no conectivo de espé-
cies de Melastomataceae), nos estamindédios (p. ex.,
Persea americana Mill., Lauraceae; Fig. 2.1 C), nas
paredes do ovirio (p. ex., septo do ovdrio em vérias
monocotileddneas) e na base do estilete (p. ex., al-
gumas Asteraceae) (Smets 1986; Fahn 1979; 1990;
Varassin et al. 2008; Paiva 2011). Com relacio a fun-
¢ao (sensu Delpino 1868-1874 apud Schmidt 1988), os
nectdrios sao classificados em nupciais (relacionados
a polinizagao, mas nao necessariamente florais — ver
trabalho sobre Acacia terminalis (Salisb.) J.F.Macbr.
— Knox ez al. 1985) e extranupciais (nio relaciona-
dos a polinizagio, mas que podem ocorrer na flor).
A maioria dos nectdrios florais é também nupcial,
ou seja, estd diretamente envolvida nos processos de
polinizagéo. No entanto, em alguns €asos, 0s NECtarios
florais podem assumir o papel de defesa, como os
nectdrios calicinais de [pomoea (Convolvulaceae), que
atraem formigas agressivas, responsdveis pela prote¢ao
da planta contra herbivoros (Keeller & Kaul 1984;
Endress 1994), e, portanto, devem ser classificados

como nectdrios extranupciais. Independente dessas
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classificacoes, nectdrios sao constituidos de um te-
cido nectarifero, geralmente composto de epiderme,

parénquima especializado e sistema vascular.

Morfologicamente, os nectdrios sdo classifica-
dos em duas categorias: estruturados (apresentam
morfologia externa e/ou interna distinta; Fig. 2.1
G) e nao estruturados (apresentam morfologia exter-
na e/ou interna semelhante aos tecidos adjacentes).
Os nectdrios estruturados exibem parénquima nec-
tarifero composto de células pequenas com paredes
finas, ntcleo volumoso, citoplasma denso, pequenos
vacuolos e vascularizagio rica, com elevada propor-
¢ao de elementos do floema. A secrecio de néctar,
caracterizada pela liberagao de solugao agucarada do
simplasto para o apoplasto, ocorre através de célu-
las secretoras que ocupam todo ou parte do tecido
nectarifero. Quando estas células sio estritamente
parenquimdticas, o néctar ¢ liberado para os espagos
intercelulares e, entdo, para o ambiente via estdbmatos
geralmente modificados (0 que é comum nos nectdrios
nao estruturados). Quando a epiderme participa do
processo de secre¢o, a liberagao do néctar é afeta-
da pela presenca da cuticula que pode se romper,
apresentar poros ou ser permedvel ao néctar (Fahn
1979; 1990; Nicolson et al. 2007). Nos nectarios es-
truturados, as células epidérmicas, quando secretoras,
podem apresentar uma grande variedade de formas,
como papilas, tricomas uni ou pluricelulares e células

cibicas ou em palicada (Fahn 1979).

Em vez de néctar e pélen, algumas flores oferecem
dleos, que sdo produzidos e liberados em glandulas de-
nominadas elaiéforos. Os elaiéforos sao constituidos
por epiderme secretora, cujas células sao papilosas ou
em paligada (Fig. 2.1 I) e que podem conter anexos
como tricomas uni ou pluricelulares (Simpson &
Neff 1981; Endress 1994; Machado 2004; Pansarin
et al. 2009). Ocorrem frequentemente em pares e se

dispoem na lateral da flor (Fig. 2.1 H), caracteristicas

relacionadas a0 método de coleta do 6leo pela abelha,
que ¢ feito pelas pernas dianteiras ou medianas. Os
6leos florais, compostos principalmente de dcidos
graxos, sao utilizados na nutri¢ao das larvas e na

construgdo do ninho (Capitulo 6).

Muitos insetos coletam resinas para a constru-
¢ao do ninho. Embora as resinas sejam coletadas de
ferimentos de vdrias plantas, cinco géneros (Clusia,
Chrysochlamys e Tovomitopsis — Clusiaceae, Clusiella
— Calophyllaceae e Dalechampia — Euphorbiaceae)
exibem flores ou inflorescéncias com glandulas es-
pecializadas na sintese e secre¢io de tal composto
(Simpson & Neff 1981; Armbruster 1984, Gustafsson
& Bittrich 2002). Em Clusia valerioi Standl., por
exemplo, as resinas sao produzidas em canais secre-
tores presentes nos filetes das flores estaminadas e

nos estaminddios das flores pistiladas (Hochwallner

& Weber 20006).

Enquanto a presenca de elaiéforos e de estrutu-
ras secretoras de resinas na flor tem relagio com um
determinado grupo de polinizador, como as abelhas,
osméforos e nectdrios ocorrem de forma generaliza-
da nas flores polinizadas por diferentes grupos de
animais (Endress 1994; Marinho ez 2/. 2014). No
entanto, a posi¢do e a estrutura dos nectdrios florais
podem ser relacionadas aos agentes polinizadores,
visto que nectdrios mais robustos sao comuns nas
flores que produzem grande quantidade de néctar,
como as polinizadas por morcegos e aves (Wallace
1977; Endress 1994; Marinho 2013). J4 as flores
polinizadas por agentes abidticos nao apresentam
estruturas secretoras relacionadas a atragio, com ex-
ce¢do dos nectdrios relictuais observados em flores de
espécies aneméfilas que ocorrem em ilhas ocednicas

(Endress 1994; Nicolson ez al. 2007).

Com excegao dos nectdrios, as glandulas de atra-

¢ao estdo predominantemente restritas aos 6rgaos
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florais. Entretanto, as estruturas secretoras relaciona-
das a defesa geralmente estao distribuidas de forma
generalizada em todo o corpo da planta, como trico-
mas, emergéncias, coléteres, canais, cavidades (Fig.
2.1 D), idioblastos (Fig. 2.1 E) e laticiferos (Demarco
et al. 2006; Martins et al. 2010; Souza et al. 2013;
Marinho 2013).

Flor: desenvolvimento

O inicio do desenvolvimento da flor ¢ marcado pela
transicao do meristema vegetativo para o meristema
reprodutivo, o que é considerado uma das mudangas
mais drdsticas do desenvolvimento da planta (Araki
2001). A indugdo da transi¢io da fase vegetativa
para a fase reprodutiva é regulada por uma rede gé-
nica complexa, bem estudada em espécies-modelo,
como Arabdopsis thaliana (L.) Heynh. (Rodrigues &
Kerbauy 2009), rede esta que controla a regulagao
hormonal, atrelada a condi¢ées ambientais como luz

e temperatura (Araki 2001).

Embora o meristema vegetativo seja considerado
homélogo ao reprodutivo (Arber 1946), hd diferengas
morfoldgicas e funcionais entre eles. Uma das princi-
pais diferencas estd relacionada ao fato de o meristema
vegetativo apresentar crescimento indeterminado,
enquanto o reprodutivo apresenta crescimento de-
terminado, com poucas excegdes, como Nymphacea
prolifera Wiersema (Grob ez al. 2006). H4 ainda um
aumento pronunciado na quantidade de plasmodes-
mos na transi¢do do meristema vegetativo para o
reprodutivo, 0 que gera um aumento na comunicagao
entre as células nesta regiao (Ormenese ez al. 2000;
Milyaeva 2007; Kwiatkowska 2008). Outra diferenca
notdvel ocorre no padrao de zonagao, relacionada ao
tamanho das células das zonas central e periférica
do meristema. No meristema vegetativo, as células

da zona central sio, frequentemente, maiores que

as da zona periférica, enquanto no reprodutivo as
células da zona periférica aumentam em tamanho,
nao sendo mais possivel distingui-las das demais
células (Kwiatkowska 2008).

Os estddios que resultam na formacéo dos érgaos
florais sao divididos didaticamente em: iniciais ou
organogenéticos (Figs. 2.3 A-D,I) — determinagao da
localizagao de 6rgaos, do niimero de 6rgaos de cada
tipo e da coordenagao de sua iniciagao; intermedia-
rios ou de formacao (Figs. 2.3 F-H) — diferencia¢ao
de formas, ou seja, expressao da forma dos érgaos
florais; e finais ou de diferenciagdo (Figs. 2.3 J-L) —
diferenciagdo de células e especializagoes (Foster &

Gifford 1974).

Em geral, a ordem de iniciagao dos verticilos em
sucessao vertical (eixo centrodistal) no dpice floral é
acrépeta (Figs. 2.3 A-E): cilice, corola, androceu e
gineceu. Entretanto pode ocorrer sobreposi¢ao no
tempo de iniciagao, ou seja, a iniciagao dos érg;’ios em
um verticilo pode ocorrer concomitantemente a dos
érgaos no verticilo anterior, fendbmeno comumente
encontrado em espécies de Leguminosae (Mogo &
Mariah 2009; Paulino ez al. 2011; Leite et al. 2014)
e Linaceae (Schewe et /. 2011).

Apesar de muito raro, pode ocorrer inicia¢ao
basipeta (centrifuga) dos verticilos florais, com in-
terrup¢ao de um ou alguns verticilos no tempo de
iniciagdo. Nestes casos hd um desenvolvimento cen-
trifugo de érgaos de diferentes zonas ou verticilos
(Rudall 2010). Ilustram este caso Platycrater argu-
ta Siebold & Zucc. (Hydrangeaceae), na qual os
carpelos sao iniciados antes dos estames (Ge et al.
2007), e Lythrum salicaria L. (Lythraceae), em que
as pétalas sao os ultimos dérgios a surgir (Cheung
& Sattler 1967; Rudall 2010). Em Leguminosae a
interrupgao de verticilos no tempo de iniciagao ¢é

relativamente comum devido 2 iniciagao precoce do
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carpelo, resultando em uma iniciagao acrépeta mista
(Tucker 1987; Mansano et a/. 2002; Paulino et al.
2011; Leite et al. 2014).

A ordem de iniciagdo dos érgaos florais dentro de
um mesmo verticilo é analisada em um eixo abaxial
-adaxial no 4pice floral, ou seja, ordem de iniciagdo
em sucessao transversal. Os primérdios de érgaos
florais iniciam-se simultaneamente, isto é, todos ao
mesmo tempo, ou sucessivamente. A Fig. 2.4 ilustra
as diferencas encontradas na ordem de inicia¢ao dos
6rgaos florais em sucessdo transversal. A ordem de
inicia¢io dos 6rgaos em um verticilo, juntamente
com a disposi¢ao e o tempo de alongamento dos
primérdios, pode definir a simetria floral (Tucker
1996; Tucker 2003a). Iniciacao unidirecional no
perianto, por exemplo, resulta em flores com simetria
fortemente zigomorfa, exemplificado em algumas
espécies de Leguminosae (Tucker 1984; Paulino ez 4l.
2011), Lamiaceae e Scrophulariaceae (Tucker 1999).
Nestes casos, as pétalas se especializam na protegao
dos estames e carpelos, restringindo a atividade do
polinizador (Tucker 1999; Rudall & Bateman 2002;
Tucker 2003a).

As sépalas, em geral, s3o os primeiros 6rgaos do
perianto a surgir no meristema floral, muitas vezes em
ordem helicoidal (Figs. 2.3 C e 2.4 B) (Endress 1994),
ou, mais raramente, em ordem unidirecional reversa
(Fig. 2.4 G) (Paulino 2012), ordem unidirecional
modificada (Figs. 2.3 B e 2.4 F) (Leite ez al. 2014),
ordem unidirecional (Fig. 2.4 E) (Paulino ez a/. 2011;
Paulino 2012), ordem sequencial modificada (Leite ez
al. 2014) e em um meristema em anel (Figs. 2.3 D e
2.4 H). Seu alongamento ¢, geralmente, rdpido, jd nos
estadios iniciais do desenvolvimento floral, assumindo
o papel de protegao dos 6rgaos mais internos ainda
em iniciacao, embora excecoes possam ocorrer, COmo
em Lupinus (observagao pessoal). Em algumas espé-

cies hd também a formacio de bractéolas (estruturas

foliares pareadas), sendo os primeiros produtos do
dpice floral (Tucker 1987), localizadas externamente
as sépalas (Fig. 2.3 A). Apesar de surgirem no dpice
floral, as bractéolas nao sao consideradas érgaos da
flor, pois, geralmente, ndo se encontram integradas
a arquitetura floral, sendo frequentemente muito
pequenas e caducas. Exercem fungoes importantes,
em especial nos estddios iniciais do desenvolvimento
floral. Como sdo os dois primeiros érgaos iniciados
no dpice floral em posigao lateral, elas medeiam e
protegem os primérdios de sépalas que estao se ini-
ciando (Endress 1994; Prenner 2004a).

As pétalas, ao contrdrio das sépalas, sdo ini-
ciadas, usualmente, em ordem simultinea (Figs.
2.3 B e 2.4 D) (Endress 1994). Entretanto, outros
padroes também podem ser encontrados na sua
ordem de iniciagao, sendo eles o unidirecional (Figs.
2.3 E e 2.4 E) (Teixeira et al. 2009; Paulino et al.
2011), o helicoidal (Fig. 2.4 B) (Tucker 1989) e até
mesmo o errdtico (Fig. 2.4 A) (p. ex., Inga grandis
T.D. Penn., Leguminosae) (Paulino 2012). E co-
mum ocorrer um atraso da iniciagao das pétalas
em relagao as sépalas, havendo, muitas vezes, so-
breposi¢io com os primérdios de estames (Paulino
et al. 2011). O alongamento das pétalas é tardio no
desenvolvimento floral, de forma que elas podem ser
inconspicuas até préximo a antese (Endress 1994).
No entanto, em alguns casos, como o de espécies de
Acacia e Inga (Leguminosae) (Paulino 2012), apesar
do alongamento tardio, as pétalas se alongam mais
que as sépalas, assumindo o papel de verticilo de
prote¢do dos primérdios mais internos na flor em

desenvolvimento (Fig. 2.3 F).

Os estames surgem no dpice floral em posicao
geralmente alterna a das pétalas (Fig. 2.3 E). Seu
nimero, sua posi¢ao e ordem de iniciagao sao muito
varidveis entre as angiospermas. A ordem de ini-

cia¢ao no androceu pode apresentar variagdes em
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Figura 2.3 Aspectos do desenvolvimento floral em espécies de Leguminosae (A-H, J-L) e Melastomataceae (I). (A) Par de brac-
téolas em posigao lateral, externo as sépalas, no inicio do desenvolvimento floral de Cassia fistula L. (B) Sobreposicio de iniciacio
de verticilos florais em Dypteryx alata Vogel. Note a iniciagao unidirecional modificada dos primérdios de sépalas. Iniciagio
simultinea dos primérdios de pétalas e o primérdio de carpelo surgindo concomitantemente ao primeiro primérdio de estame
antessépalo, ou seja, antes dos demais estames antessépalos e do verticilo de estames antepétalos, o que caracteriza uma ordem
de iniciagdo em sucessido vertical acrépeta mista (créditos de imagem: V. G. Leite). (C) Observe a ordem de iniciagdo helicoidal
no verticilo de sépalas de Cassia fistula L. (D) Verticilo de sépalas iniciando-se em um meristema em anel em Acacia celastrifolia
Benth. (E) Desenvolvimento de todos os érgaos florais em Indigofera lespedezioides Kunth., mostrando que, no padrao verticilado,
os mesmos se desenvolvem alternos aos érgaos do verticilo adjacente. Note a inicia¢io unidirecional dos estames antessépalos e
antepétalos; a seta indica onde surgird o tltimo primérdio de estame antepétalo, em posicao adaxial. (F) Botio floral de Acacia
celastrifolia evidenciando as pétalas que se alongam mais que as sépalas, assumindo o papel de protecio dos primérdios mais
internos. Note o cdlice aberto, fundido na base. (G) Botéo floral de /nga bela M. Sousa evidenciando o androceu poliandrico,
formado em ordem centripeta (seta) e os carpelos livres no centro do meristema floral. Note que trés carpelos assumem a forma
plicada, e um dos carpelos, a forma intermedidria (cabeca de seta), com uma zona plicada e uma pequena zona ascidiada, durante
o desenvolvimento. (H) Swartzia dipetala Willd. ex Vogel. Dois carpelos livres que se iniciam em posicio abaxial, alternos aos
estames maiores, deslocados do centro do meristema floral. (I) Rhynchanthera grandiflora (Aubl.) DC. Trés carpelos iniciados no
centro do meristema floral, fundidos, formando o gineceu sincdrpico (créditos de imagem: J. P. Basso-Alves). (J) Note a adnacio
de pétalas e tubo estaminal (circulos), formando um tubo fundido apenas na base, circundando os carpelos em Inga congesta T.D.
Penn. (K) Tubo estaminal diadelfo (nove estames unidos e um livre), que circunda o carpelo ¢ o nectdrio, situado na base do
carpelo em Indigofera lespedezioides. Note o cdlice unido na base. (L) Estigma e porcao distal do estilete de Crotalaria lanceolata
E. Mey. Note tricomas simples (ndo secretores) na margem do estigma. Simbolos: a = androceu, br = bréctea, brl = bractéola, c
= carpelo, ema = estame maior, eme = estame menor, ep = estame antepétalo, es = estame antessépalo, ma = meristema em anel,
p = pétala, s = sépala, stg = estigma, stl = estilete, te = tubo estaminal, ted = tubo estaminal diadelfo. Escala: A = 20 um, B = 50
um, C-D, H-I, L = 100 um, E = 10 um, F = 500 pm, G = 250 pm, J-K = 200 pm.

uma mesma familia e até em um mesmo género
(Tucker 1987; 1992; Prenner 2004b; Pedersoli ez al.
2010; Paulino er al. 2011; Leite et al. 2014). Podem
ser iniciados em um tnico verticilo (Apocynaceae,
Endress 1994), em dois verticilos (Fig. 2.3 E)
(Leguminosae, Tucker 2003a), ou multiplos, o
que caracteriza poliandria (Fig. 2.3 G). Androceu
polidndrico é originado por vias ontogenéticas dis-
tintas, seja pela atuagio de um meristema em anel
(Tucker 2003b; Paulino ez al. 2014) ou por fasci-
culos derivados de um tnico primérdio (Prenner
et al. 2008; Rudall 2008; Sajo ez /. 2010). A po-
liandria pode ser observada mesmo em familias
que, usualmente, apresentam nimero definido de
estames, como Leguminosae (Tucker 1987), cujo
androceu é formado por dez estames, iniciados em

dois verticilos.

Os carpelos iniciam-se, geralmente, no cen-
tro do meristema floral, rodeado pelos 6rgaos dos
demais verticilos florais (Figs. 2.3 B,E), porém hd
espécies, como Swartzia dipetala Willd. ex Vogel
(Leguminosae), cujos carpelos sao deslocados do
centro do meristema floral (Fig. 2.3 H) (Paulino ez
al. 2013). Hd flores com apenas um carpelo (Figs.
2.3 B,E) e outras em que hd mais de um carpelo,
que podem ser livres (gineceu apocdrpico) (Figs. 2.3
G,H), ou unidos (gineceu sincdrpico) (Fig. 2.3 I). As
vias que originam estes tipos de gineceu podem ser
distintas, tanto entre familias, como em uma mes-
ma familia e género. Os carpelos que compéem o
gineceu apocdrpico iniciam-se como protuberancias
individualizadas ou, mais raramente, como protu-
berincia dnica, que posteriormente se subdivide,

originando vdrios carpelos que permanecem livres
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Simultaneo ou Verticilado

Unidirecional modificado

Meristema em anel

Figura 2.4 Padroes de iniciagdo dos
6rgaos florais em sucessao transver-
sal. (A) Errdtico. Nao hd um padrao
definido para a iniciacdo dos érgaos
florais no meristema. (B) Helicoidal.
Os primérdios de drgios florais sio
iniciados em uma sequéncia, em que
o primoérdio seguinte ¢ iniciado sem-
pre em posicao oposta ao anterior. (C)
Sequencial. Surge primeiro o primér-
dio abaxial; em seguida, o primeiro
lateral, o segundo lateral, o primei-
ro adaxial e o segundo adaxial. (D)
Simultineo ou verticilado. Todos os
primérdios de érgaos florais surgem
ao mesmo tempo. (E) Unidirecional.
Os primérdios de érgios florais ini-
ciam-se do lado abaxial para o lado
adaxial. (F) Unidirecional modifica-
do. Os primérdios iniciam-se do lado
abaxial para o lado adaxial, entretanto
hd uma interrupg¢do na inicia¢io dos
primérdios adaxiais, que ndo surgem
concomitantemente. (G) Unidirecional
reverso. Os primoérdios de 6rgios flo-
rais iniciam-se do lado adaxial para o
lado abaxial. (H) Meristema em anel.
Primérdios de drgaos florais iniciam-
se em um meristema expandido em

forma de anel.
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(Paulino ez /. 2013). No caso da sincarpia, os carpelos
podem surgir como protuberincias individualizadas,
que em seguida se unem (Fig. 2.3 I) (Rhynchanthera
grandiflora (Aubl.) DC. — Melastomataceae, Basso-
Alves com. pessoal), ou como um grande primérdio
(Polygalaceae, Prenner 2004c), ou, ainda, em um
meristema em anel (Rhizophoraceae, Juncosa 1988).
Durante o desenvolvimento, o carpelo pode assumir
formas diferentes, como a ascidiada (a partir de uma
fenda no 4pice do primérdio carpelar, sendo que as
margens adjacentes se alongam dando ao carpelo
uma forma tubular) e a plicada (a partir de uma fenda
longitudinal, na regido ventral, da base ao topo, dando
ao carpelo o formato “de folha dobrada” — maioria
das eudicotiledoneas, Endress & Doyle 2009). Entre
essas duas formas bdsicas, encontramos uma gama
de formas intermedidrias, em que a parte inferior
do 6rgao ¢ unida congenitamente e a parte superior
¢ unida pds-genitamente, apresentando uma zona
plicada e uma pequena zona ascidiada (Fig. 2.3 G)
(Leguminosae, Paulino 2012).

Muitas especializagdes florais se desenvolvem nos
estddios intermedidrios e finais do desenvolvimento.
Uma das mais importantes é a conexao de érgaos
(sinorganizagao) de mesma natureza (conagao) (Fig.
2.3 F) ou de naturezas diferentes (adna¢io) (Fig.
2.3 ]), formando um aparato funcional (Endress
1994) associado diretamente aos mecanismos de
polinizagao. Adnagao ¢ observada com maior fre-
quéncia entre estames e pétalas, que podem ser unidos
apenas na base, formando uma estrutura tubular
curta que circunda os carpelos (Fig. 2.3 ]) (/nga —
Leguminosae, Paulino 2012). Adnagao entre outros
tipos de 6rgaos também ocorre, como entre estames
e carpelos em Asclepiadoideae (Apocynaceae), que
originam o ginostégio com os polindrios, tornan-
do a apresentagdo do pélen altamente especializada
(Endress 1994; Endress 2011). A conagao é mais

frequentemente observada nos verticilos de sépalas
(Figs. 2.3 F,K), pétalas e de carpelos (Fig. 2.3 1),
sendo relacionada com a formagao da corola tubular e
com o gineceu sincdrpico (Verbeke 1992; Soltis ez al.
2009). Proliferagao (Fig. 2.3 G), uniao (Fig. 2.3 K)
e coloragao conspicua de estames podem restringir e

controlar o comportamento de polinizadores (Endress

1994; Tucker 2003a).

A sinorganizagdo pode ocorrer pela uniao de
érgaos que se iniciaram separadamente, seja de mar-
gem a margem, seja por crescimento intercalar. No
primeiro caso, a unido pode ser tempordria ou per-
manente. Exemplos sdo as margens de sépalas que
formam o cdlice gamossépalo com os lobos livres e
a uniao da fenda carpelar, que, apesar de ser perma-
nente durante todo o desenvolvimento do carpelo
e, posteriormente, do fruto, em algumas espécies
pode haver mecanismos de separa¢io dessa sutura
no fruto. No segundo caso, os primérdios surgem
individualizados e se unem ao longo do desenvol-
vimento por crescimento intercalar, como o cidlice
tetrdmero de algumas espécies de Leguminosae,
originado da uniao de cinco primérdios de sépalas

(Tucker 2003a).

Odutras especializacoes envolvidas na interagao
planta-polinizador, encontradas em qualquer dos
6rgaos florais, sdo as auriculas, esculturas, projecoes
e osméforos, a maioria iniciada em estddios interme-
didrios ou finais do desenvolvimento floral (Luckow
& Grimes 1997; Tucker 2003a; Teixeira ez /. 2004;
Mansano & Teixeira 2008; Nunes 2011; Paulino ez
al. 2011). Tricomas secretores e nao secretores, com
fungao de protegao ou atragio, podem surgir prin-
cipalmente nos estddios finais do desenvolvimento
floral (Paulino ez 2/. 2011; Paulino 2012).

A redugio no niimero de érgaos florais por

verticilo ou até mesmo a auséncia total de um dos
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verticilos na flor pode resultar em diclinia (flores es-
taminadas ou pistiladas), e ocorre por meio de duas
vias ontogenéticas distintas: a iniciagao do 6rgao
com interrupgao do seu alongamento no decorrer do
desenvolvimento floral e a auséncia completa do 6rgao
(nao h4 iniciacao) (Tucker 1987; 1988a; Mitchell &
Diggle 2005). Orgéos iniciados, mas abortados ao
longo do desenvolvimento floral, podem permanecer
imperceptiveis a olho nu. Um exemplo ¢é Copaifera
langsdorffii Desf. (Leguminosae), em que o perian-
to ¢ formado apenas pelo verticilo de sépalas, com
supressao do verticilo de pétalas, que permanece

rudimentar na flor (Pedersoli ez 2/. 2010).

A auséncia completa do érgao (sem que haja
inicia¢ao) na flor é considerada uma condigao homo-
pléstica (Mitchell & Diggle 2005) encontrada com
mais frequéncia entre as espécies mais basais, com
um menor nivel de sinorganizagao (Endress & Doyle
2009). J4 o aborto de 6rgaos na flor é comumente en-
contrado (Tucker 1988a; Mitchell & Diggle 2005),
sendo considerado a principal via responsdvel pela
diclinia. Exemplos de flores diclinas, com supressao
de um dos verticilos reprodutivos, sao Ficus hispida
L. (Moraceae, Basso-Alves ez al. 2014), Piliostigma
malabaricum (Roxb.) Benth. (Bauhinia malabarica
Roxb.), Bauhinia divaricata L. (Leguminosae, Tucker
1988b), Zea mays L. (Poaceae, Cheng ez al. 1983),
Stryphnodendron adstringens (Mart.) Coville e Parkia
multijuga Benth. (Leguminosae, Pedersoli 2013).

Desenvolvimento floral: perspectiva
histérica

A flor desperta grande interesse dos pesquisadores
principalmente por suas funcoes ecoldgicas. Dessa
forma, o estudo do desenvolvimento floral é de suma
importancia e tem merecido a aten¢ao de morfologis-

tas, geneticistas e bidlogos do desenvolvimento por

décadas. Payer, j4 em 1857, publicou um verdadeiro
tratado sobre o desenvolvimento floral. A investigacao
do desenvolvimento dos érgaos florais, desvendan-
do estruturas e arquiteturas florais complexas, tem
sido extensiva, principalmente apds o advento da
microscopia eletronica de varredura. O primeiro
microscépio comercial foi construido em 1965 pela
Cambridge Scientific Instruments (Bogner ez al.
2007), embora o microscépio eletronico de varredura
tenha surgido em 1935, com o trabalho de M. Knoll
(1935), ampliando assim a nossa compreensao sobre

O tema.

A partir do trabalho de Bowman ez a/. (1991),
surgiu o proeminente modelo ABC, determinando
o controle genético da identidade de 6rgaos florais.
O modelo ABC vem sendo amplamente estudado,
principalmente em plantas modelos, como Arabdopsis
e Antirrbinum (Schwarz-Sommer et al. 1992; Soltis et
al. 2009; Theissen & Melzer 2007; Wollmann ez al.
2010), e, embora muitos avancos tenham sido feitos,
o conhecimento ¢ ainda incipiente num contexto
evolutivo (Soltis ez 2/. 2009). O ABC é um modelo
combinatério de atividades génicas que atuam em
dreas de sobreposigao. A atividade de genes de fun-
¢ao A originam sépalas, a de genes de fungoes A e
B juntas origina as pétalas, a de genes de fungoes
B e C origina os estames e a de genes de fungao C
origina os carpelos. Em Arabdopsis thaliana os genes
APETALAI1 (AP1) e APETALA2 (AP2) controlam
afuncao A, APETALA3 (AP3) e PISTILLATA (PI)
controlam a fun¢io B e AGAMOUS (AG) controla
a fun¢io C (Bowman ez al. 1991; Soltis ez al. 2009).
Posteriormente descobriu-se que uma nova classe de
genes, SEPALLATA1/2/3 (SEP1/2/3), é fundamen-
tal para a identidade dos 6rgaos pétalas, estames e
carpelos, pois a falta de atividade dos trés SEP, que
foi denominada de genes de funcio E, resulta na

produgio de flores nas quais todos os érgaos sio
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sépalas. O reconhecimento da fun¢ao dos genes
SEPALLATA levou 4 ampliagio do modelo ABC
para ABCE (Pelaz ez al. 2000; Theissen 2001) (Fig,.
2.5).

No que concerne ao estudo das bases genéticas
do desenvolvimento floral, o modelo ABC ¢ ainda
amplamente utilizado como ferramenta e, embo-
ra tenha surgido como um modelo relativamente
simples, aumentou em complexidade nos tltimos
25 anos de pesquisa (Bowman ez al. 2012). Os ge-
nes do modelo ABC sao aplicdveis exclusivamente
para desvendar identidade de érgaos florais, sendo
adequados para testar hipdteses de homologias de
6rgaos ou ancestralidade (Soltis ez 2/. 2009). Como
pequenas mudangas no tempo ou localiza¢ao da
expressao génica podem levar a grandes mudangas
no fendétipo floral (Soltis ez 2/. 2009), a compreensio
de outros genes reguladores ¢ ainda necessdria para
que se possa explicar melhor a grande diversidade de

morfologias florais nas angiospermas.

Sépala Pétala

Carpelo

Conclusoes

A predominincia de espécies de angiospermas na
Terra deve-se ao sucesso do surgimento da flor, que
possibilitou vias mais eficazes na reprodugio cruzada.
Este fato estd intimamente relacionado aos agentes
polinizadores, os quais, junto com as flores, diversifi-
caram-se, tornando-se algumas vezes especializados

na poliniza¢ao de uma tnica espécie vegetal.

Assim, a flor é uma estrutura complexa tanto
do ponto de vista morfolégico quanto funcional.
Apesar de, via de regra, atribuir-se na literatura
fungées especificas para cada 6rgao floral (sépala,
prote¢io; pétala, atragdo; androceu, local de pro-
dugio de células precursoras do grao de pélen e de
sua liberagao; gineceu, local de recep¢io dos graos
de pélen, crescimento do tubo polinico e de pro-
dugio de células precursoras do saco embriondrio),
variagoes relacionadas as fungdes de protecao e atra-
a0 sio frequentes. Osméforos sio encontrados no
ginéforo de Nelumbo, nectdrios estao presentes no

conectivo de Melastomataceae e em Papilionoideae

Figura 2.5 Esquema do modelo cldssico ABCE
de identidade de 6rgaos florais, ilustrando as ativi-
dades génicas combinatérias que atuam em 4reas
de sobreposicao. A identidade dos 6rgaos florais
(sépalas, pétalas, estames e carpelos) é determinada

pelas fungdes homedticas A, B, C e E.
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(Leguminosae) o tubo estaminal compée o verticilo
protetor. Assim, é bastante simplista a delimitagao
das funcoes bioldgicas dos verticilos, como frequen-

temente ¢ encontrada na literatura.
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As plantas podem se reproduzir de maneira sexuada e/ou assexuada e este capitulo se concentrard
na forma sexuada de reprodugdo das plantas. Serd feita uma apresentagao dos mecanismos que
as plantas possuem para promover o que pode ser chamado de “polinizagio étima”. As plantas, sendo
organismos sésseis, necessitam de agentes transportadores de gametas para que a reprodugdo sexuada
ocorra via polinizagdo. Independente das estratégias adotadas pelas plantas para promover a polinizagao
6tima, elas devem arcar com os custos associados a cada uma dessas estratégias. A ideia de um custo na
polinizacao se torna critica quando considerados os polinizadores biéticos. Isto acontece porque a rela-
¢do entre as plantas e esses polinizadores é conflituosa, sendo que cada participante tenta minimizar os
esfor¢os em relagdo aos beneficios obtidos. Embora as vezes passem a ideia de passividade na interagao,
as plantas podem influenciar como os polinizadores atuam. Entre as angiospermas (plantas com flores)
existem mecanismos que selecionam os gametas presentes no grao de pélen, o que é denominado sele¢ao
gametofitica. Por fim, podem existir ainda mecanismos pds-zigéticos que selecionam a progénie, os quais
envolvem o aborto seletivo e a alocagao diferencial de recursos. Assim, esse capitulo abordari as estra-
tégias apresentadas pelas plantas em busca da polinizacao étima, as defini¢oes, os exemplos e as teorias

envolvidas em cada uma delas.



72 i Sistemas reprodutivos

Sistema reprodutivo em plantas

As plantas nio apresentam mobilidade e dependem
de vetores bidticos ou abidticos para promover a
poliniza¢do, ou seja, o transporte de pélen até a su-
perficie estigmadtica, evento fundamental para que
o processo de fertilizagao e a reprodugio sexuada se
realizem. E sempre necessdrio enfatizar que, apesar da
heterosporia e a produgao de pélen e 6vulos permitir a
analogia do processo de poliniza¢ao com a reprodugao
sexuada de outros grupos de organismos, a reprodugio
sexuada nas plantas envolve mais especificamente
os processos de formagao dos gametas que ocorrem
nos 6vulos e no tubo polinico e que culminam com
o acoplamento e a fertilizacdo. Como nao podem
escolher diretamente os parceiros reprodutivos, o
resultado da reprodugao sexuada nas plantas de-
pende da qualidade do pélen que chega ao estigma.
Nesse sentido, as plantas podem influenciar de vérias
maneiras o processo de transporte de pélen. Além
disso, o fechamento dos évulos na cAmera carpelar
permitiu as angiospermas (plantas com flores) inter-
ferir ativamente no crescimento dos tubos polinicos e
no processo de fertilizagao, selecionando gametas de
melhor qualidade. Finalmente, o controle na alocagio
de recursos apos a fertilizagio para o desenvolvimento
do endosperma e do embrio permite s angiospermas
ainda a selecao pés-zigética da progénie resultante do
processo reprodutivo. Estas distintas instAncias que
permitem as plantas certo controle sobre o processo
reprodutivo podem ser vistas, de uma maneira geral,
como o sistema de reproduc¢io das plantas, mas al-
gumas distingoes e esclarecimentos da terminologia
vao ser feitos ao longo do capitulo para evitar con-
fusées e tentar padronizar o uso dos termos (Neal
& Anderson 2005). Alguns autores veem o sistema
de reprodu¢io como todas as formas das plantas de
alguma maneira controlarem o processo reproduti-

vo. Neste sentido, os sistemas de reprodugao seriam

estratégias evolutivamente estdveis, resultantes de
selecdo natural e importantes para a sobrevivéncia
dos individuos (Crawley 1997). Nossa visao aqui
¢ que o estudo dos sistemas de reprodugao é parte
dos estudos de biologia floral, que envolveria ainda
desenvolvimento da estrutura floral e a polinizagao.
Sistemas de reprodugao incluiriam os sistemas sexuais
e de incompatibilidade, além de outros mecanismos
morfofisiolégicos que controlam o fluxo de pélen e,

consequentemente, a reprodugio.

Polinizacao, sexo e reproducao
sexuada

O processo de polinizagio envolve a otimizagao do
fluxo de pélen entre as flores. Quase trés séculos de
estudos e grande parte deste livro sao dedicados a
explicar os ajustes e os mecanismos que afetam o
transporte de pélen. Dois componentes fundamentais
na poliniza¢do sio a quantidade e a qualidade do
polen. A qualidade do pélen que chega ao estigma
tem sido associada a necessidade de alogamia, mas
¢ evidente que na escolha de parceiros nao basta
garantir a presenga de pélen exégeno. O que é entao
uma poliniza¢ao 6tima para as plantas? Para entender
o que ¢é poliniza¢io étima é necessdrio compreender

as bases da reproducio sexuada.

Qual ¢é a vantagem do sexo? Existe uma ampla
base tedrica na literatura sobre a evolugao da repro-
dugio sexuada e sua importincia (Meynard-Smith
1978, Crawley 1997). A reprodugao sexuada (1) au-
menta a recombinagao génica e a possibilidade de
uma progénie competitivamente superior, com maior
habilidade de resistir a predacio, maior capacidade
de colonizacio, entre outros fatores; (2) evita a ho-
Mmozigoze € a eXpressao de genes recessivos deletérios
(carga genética); e (3) permite a divisao na alocagao de

recursos entre os individuos envolvidos no processo
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reprodutivo. Por outro lado, o sexo pode envolver pro-
blemas: (1) a mesma variabilidade génica que permite
o surgimento de individuos mais aptos gera também
individuos menos aptos que os parentais, implicando
perdas nos recursos alocados na reproducao; (2) nas
plantas, a reprodugao sexuada implica a dependéncia
de vetores externos e gastos estruturais e fisioldgicos
para otimizar este processo, além de riscos andlogos
aqueles aos que parceiros sexuais estao expostos entre
os animais (Doencas Sexualmente Transmissiveis,
interagoes assimétricas, entre outros); (3) a reprodugio
sexual nas plantas envolve alternancia de geragoes e
¢ um processo complexo e lento, muito mais lento
do que alternativas de reprodugao assexuada, como
gemagcdo e outras formas de multiplicacio vegetativa;
e (4) na reprodugio sexuada, apenas metade dos genes

de cada parceiro serd transmitida para a progénie.

As desvantagens do sexo implicam que os be-
neficios devem sempre superar os custos para que
tais mecanismos sejam fixados por sele¢io natural.
Sir Ronald Fischer (1930) definiu isto de maneira
clara: a reprodugao sexuada e alogamia (X) somente
seriam vantajosas se os ganhos (aptidao) resultantes
de tal processo fossem maiores do que duas vezes
os ganhos obtidos por multiplicagao vegetativa ou

autogamia (A), isto é, X > 2A.

Mas existiriam alternativas a reprodugio sexua-
da? As plantas apresentam vérias formas de repro-
ducio assexuada, sendo que a apomixia (Capitulo
4) ¢ a mais elaborada e que permite conservar as
vantagens da dispersdo da progénie por sementes.
Alguns estudos sugerem que estas alternativas de
reprodugio assexuada permitem até mesmo prover
algum grau de variabilidade genética por meio de
eventos de recombinacio (crossing-over) ou mudangas
somiticas (Horandl & Paun 2007). Entretanto a
preponderincia da reprodugio sexuada entre os or-

ganismos vivos, de uma maneira geral, e nas plantas,

em particular, indica que as vantagens sao reais e, se
a natureza nio repudia a autogamia, como sugeria

Darwin, ela certamente prefere o sexo.

Origem e evolucdo da reproducdo
sexuada

A reprodugio sexuada nos eucariontes envolve formas
de divisoes celulares complexas, que terminam na ma-
nutengao de ploidia estavel (Niklas 1997, Grosberg &
Strathmann 2007). A meiose e a fecundagao marcam
o ciclo de vida e definem a alternincia de geragoes
presente na maioria das Viridiplantae (algas verdes
e as plantas terrestres) (Cavalier-Smith 2004), que
sao diplobiontes (Niklas & Kutschera 2010). Nestas
plantas, os esporos, que sao produzidos pela meio-
se, parecem ter sido particularmente importantes
para a invasao do ambiente terrestre (Niklas 1997,
Steemans ez al. 2009). Por outro lado, os gametas
também sofreram especializagio e a maioria das
Viridiplantae é oogimica, com gametas grandes e
iméveis, as oosferas, e outros gametas pequenos e
comumente flagelados, os anterozoides. Mesmo nas
gimnospermas e angiospermas, as células espermé-
ticas, que correspondem aos anterozoides das outras
plantas, apesar de nao mais apresentarem flagelos,
apresentam a base de microttibulos associada aquelas
estruturas e confirmam a homologia entre as células
espermdticas e os anterozoides nas plantas terrestres

(Southworth & Cresti 1997).

Outro processo de diferenciagao ocorreu nas
plantas terrestres. Embora todos os musgos e muitas
pteridéfitas sejam homosporados, alguns grupos de
pteridéfitas, as gimnospermas e as angiospermas apre-
sentam heterosporia, com esporos que dao origem a
gametofitos femininos, os megdsporos, e esporos que
originam gameté6fitos masculinos, os micrésporos.

A menor dispersabilidade dos megdsporos ¢ utilizada
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para explicar o surgimento de plantas em que todo
o desenvolvimento do gametéfito feminino ocorria
dentro de estruturas do préprio esporéfito, denomi-
nadas 6vulos (Niklas 1997). Estes 6vulos formados
por folhas ou ramos modificados deram origem as
sementes e caracterizam os ciclos de vida das plantas
superiores. Por outro lado, o desenvolvimento de
anterozoides ocorria dentro de estruturas simples,
sendo formados a partir de algumas poucas divisoes
dos micrésporos originais. Gametas se desenvolvendo
dentro de estruturas, que num certo sentido repli-
cavam as diferencas associadas a oogamia, levaram
a analogia entre estas estruturas do esporéfito e os

gametas de outros grupos de organismos.

A maioria das flores das angiospermas vai apre-
sentar estruturas que produzem pdlen e outras que
produzem 6vulos. As ideias bdsicas de Goethe destas
estruturas como folhas modificadas tém sido corro-
boradas pela descoberta de genes homeéticos que
controlam o processo de organizagao da flor e que
sao comuns a todas as angiospermas (Dornelas &
Dornelas 2005). Nestas flores os vulos estio fecha-
dos em cimeras carpelares e os graos de pélen sao
depositados no estigma, formando tubos polinicos
que vao transportar as células espermdticas até os
6vulos. Os évulos das angiospermas tém, no saco
embriondrio, um aparato oosférico formado por duas
sinérgides, a oosfera e comumente estd associado ao
nucleo resultante da fusao dos nicleos polares. O tubo
polinico que chega ao évulo comumente penetra a
micrépila e descarrega as células espermadticas dentro
de uma das sinérgides (Fig. 3.1). Uma destas células
eventualmente vai se fundir com a oosfera, dando
origem ao zigoto diploide, e a outra, com o niicleo
de fusiao, dando origem a uma célula triploide que
vai formar o endosperma (Willense & Went 1984).
A sifonogamia completa, o acoplamento e a dupla

fertilizagao descritos anteriormente sio comuns a

maioria das angiospermas e, até certo ponto, carac-

teres diagndsticos do grupo (Williams 2008).

Desde Lineu, évulos e graos de pélen sao vistos
como parte da expressao sexual nas plantas. Apesar
das tentativas de adequar a terminologia e evitar
possiveis erros decorrentes de tal analogia (Mariath ez
al. 2000), a literatura internacional tem consagrado
o uso de termos associados a expressao sexual para
as estruturas dos esporéfitos das plantas. Como estas
estruturas estdo vinculadas diretamente a produgao
dos gametas, até mesmo os modelos que descrevem a
selecao natural e a evolu¢io da expressio sexual tém
sido aplicados aos esporéfitos das plantas (Ainsworth
2000).

Para alguns grupos de plantas nas gimnospermas
e angiospermas, a expressao sexual ¢ diferente entre
individuos e andloga & que ocorre nos animais; assim
aanalogia funciona sem problemas. Para estes grupos
de plantas dioicas, mesmo a genética da determina-
¢ao sexual pode ser semelhante, com cromossomos
sexuais e até mesmo as assimetrias associadas ao
modelo XY de muitos grupos de animais (Ainsworth
2000, Charlesworth 2002, Ming ez al. 2011). Mas
a maior parte das angiospermas ¢ hermafrodita, o
que implica mais de 90% das espécies do grupo
apresentar flores com carpelos e estames funcionais,
expressando fungoes sexuais diferentes (Ainsworth
2000). Mais que isso, como a produgao de gametas
masculinos e femininos estd integrada numa mesma
estrutura floral, a expressio sexual nestas plantas vai
exigir uma série de compromissos e gerar conflitos
potenciais (Janzen 1977) (Fig. 3.2).

Potencias conflitos surgem se pensarmos nos

<« » [{%] » . . . \
custos” e “interesses” distintos associados as duas
fungoes sexuais. Os gametas femininos, as oosferas,
e as estruturas associadas a estes gametas vao acumu-

lar recursos necessdrios para o desenvolvimento das
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Figura 3.1 Polinizagio e ferti-
lizagao nas angiospermas. (A)
Poliniza¢ao por animais leva &
deposicao de pélen no estigma
das flores. (B) Tubos polinicos
crescem até os 6vulos fechados
nas cAmeras carpelares e levam
duas células espermdticas que vao
realizar dois processos de ferti-
lizagdo. (C) O acoplamento é a
entrada dos tubos polinicos no
évulo (i), descarregando as cé-
lulas espermdticas no interior de
uma das sinérgides (iii), sendo que
uma delas termina fertilizando a
oosfera e a outra se funde com os
nucleos polares (comumente jd
unidos num nucleo de fusio). Esta
dupla fertilizagio (iv) d4 origem
ao embrido e ao nucleo primdrio

do endosperma triploide.
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Tamanho da progénie

investimento

sementes e frutos. Estas estruturas reprodutivas sio,
de uma maneira geral, dispendiosas e sua produc¢ao
¢ limitada pela fisiologia da planta-mae, ou seja, o
esporéfito. Os recursos para a produgao de 6vulos,
sementes e frutos sio mais ou menos fixos. Desta
maneira, a melhor forma de utilizar estes recursos é
garantir que a fertilizagao ocorrerd utilizando game-
tas com grande aptidao genética e, dependendo do
ambiente, com uma variabilidade genética ampla o
suficiente para lidar com a variabilidade ambiental.
Como a formagio de sementes e frutos é um processo
dispendioso, a fungao feminina também pode adotar
mecanismos ativos de aborto que permitem descartar
évulos nao fertilizados ou fertilizados por gametas
de baixa aptidao, otimizando o uso dos recursos
fisiolégicos limitados para a formagao de progénies
mais aptas (Janzen 1977, Lloyd 1979, 1980). Por outro
lado, o pélen e os gametas masculinos sao relativa-
mente menos custosos ¢ podem ser produzidos em
maior quantidade. E o sucesso reprodutivo via fungio

masculina ndo tem as mesmas limitagoes fisiolégicas,

Figura 3.2 Conflito entre fungdes sexuais
(redesenhado de Janzen 1979). O inves-
timento na produgio de flores ndo tem o
mesmo efeito sobre a progénie obtida via
fun¢io masculina ou feminina. A func¢io
feminina ¢é limitada pela disponibilidade

de recursos.

na medida em que graos de pélen podem fertilizar
6vulos de muitas plantas diferentes. Desta maneira,
quanto mais graos de pélen forem produzidos ou
quanto maiores forem as estruturas atrativas para
que os polinizadores busquem esses graos de pdlen,
maior serd a possibilidade de que seja transportado
pdlen até outras flores (outros individuos) e maior

poderd ser a progénie formada (Fig. 3.2).

Nesse sentido, nio existe vantagem para a fungio
feminina em produzir um ndmero maior de flores
do que aquelas que efetivamente darao origem a
frutos. Em contrapartida, caso as flores sejam mé-
dulos iguais, quanto mais flores produzidas, maior
a quantidade de pélen e maior a possibilidade de
reproducio via fun¢io masculina. A tendéncia, em
individuos hermafroditas, é a de produzir um niimero
maior de flores do que aquelas que efetivamente dario
origem a frutos. Assim, a eficdcia da transformagao
de flores em frutos nao ¢é s6 resultante da eficiéncia

do processo de polinizacio. A incapacidade da planta
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em transformar todos os pistilos em frutos d4 mar-
gem aos processos de aborto seletivo que poderiam
otimizar a reprodugio via fun¢ao feminina. Toda
esta discussdo tem importancia para o entendimento
da evolucio dos sistemas sexuais e dos sistemas de

incompatibilidade a serem discutidos mais a frente.

O conflito entre as fungbes sexuais sobre o nu-
mero 6timo de flores a serem produzidas pode ser
contornado pela separacio das fungdes em flores
diferentes. Na maior parte dos casos estudados, a
separagdo das fungdes sexuais em flores se dd pela
supressao de uma das fungdes. Esta via de origem
de flores unissexuais como um cardter secunddrio
nas angiospermas, ou seja, a partir de flores herma-
froditas, tem sido confirmada inclusive por estudos
moleculares, mas é possivel que em alguns grupos
basais as flores unissexuais nao tenham tido origem
a partir de flores hermafroditas (Froelich & Chase
2007). De qualquer forma, o surgimento de flores
unissexuais permite uma alocagao de recursos mais
refinada em cada funcio sexual e o surgimento de

uma grande variedade de sistemas sexuais.

Sistemas sexuais

Sistemas sexuais remetem a variagdo na expressio
sexual nas plantas. Muitas plantas com flores morfo-
logicamente hermafroditas podem apresentar gineceu
ou androceu nio funcionais. Esta perda da funcio-
nalidade pode ser resultado de mutagoes pontuais ou
até mesmo de disponibilidade fisiolégica. Em espécies
de bananeira (Musa spp.), as flores localizadas nas
porgdes apicais das inflorescéncias sao funcionalmente
masculinas, ou seja, estaminadas, provavelmente em
fungao da diminuigao da disponibilidade de recur-
sos alocados para a formagao das flores femininas,
localizadas nas por¢oes basais (Simmonds 1962,

Turner et al. 2007). A produgdo de algumas flores

com gineceu reduzido e funcionalmente masculinas
num individuo hermafrodita caracteriza a andromo-
noicia (Fig. 3.3 A), que ¢ um dos sistemas sexuais
mais comuns entre as angiospermas. Este sistema
permite aumentar a quantidade de pélen e otimizar
a fungao masculina sem os custos da produgio de
pistilos. A andromonoicia ¢ particularmente comum
em plantas que tém frutos grandes e custosos, em
que a transformacio de flores em frutos seria de qual-
quer maneira limitada em termos fisiolégicos (Lloyd
1980). A situacao oposta, que é a ocorréncia de flores
funcionalmente femininas em plantas hermafroditas
(Fig. 3.3 B), é mais rara e comumente associada a
esterilidade polinica, &s mutagoes ou a alguns grupos
e situagoes especificos, como em espécies apomiticas

de Asteraceae (Richards 1986).

O surgimento de flores com sexos separados
num mesmo individuo envolve duas mudancas.
Intuitivamente, poderfamos pensar que o surgimento
duplo de flores masculinas e femininas a partir de
flores hermafroditas deveria ser mais raro do que o
Unico surgimento de flores de um sexo. Mas a ver-
dade ¢ que a monoicia (Fig. 3.3 C) ¢ comum entre
as plantas terrestres, de uma maneira geral, e mes-
mo entre as angiospermas. A ocorréncia de flores de
sexos separados num mesmo individuo permite um
ajuste especifico da aloca¢io de recursos para cada
fungao sexual (de Jong ez al. 2008) e a monoicia estd
particularmente associada com a polinizagao pelo
vento e a separagio temporal e, as vezes, espacial das
fungoes sexuais. Assim, mesmo que as flores dos dois
sexos coexistam na planta, a autopolinizagao é pouco
frequente (Crawley 1997). Modelos tedricos sugerem
que a monoicia evolui a partir do hermafroditismo
quando a alocagdo sexual é muito enviesada para a
fungao feminina, considerando o custo da produgio
de frutos, o que favorece a andromonoicia e a pos-

terior evolugao da monoicia (de Jong ez a/. 2008).
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(A

Figura 3.3 (A) Andromonoicia. Flor masculina e hermafrodita de Solanum lycocarpum (Solanaceae). (B) Ginomonoicia. Capitulo

de Mutisia coccinia (Asteraceae) com flores do disco hermafroditas e flores liguladas morfologicamente femininas. (C) Monoicia.

Flores femininas receptivas e masculinas ainda fechadas de Maprounea guianensis (Euphorbiaceae). (D) Dioicia. Flores masculinas

e femininas de Triplaris sp. (Polygonaceae).

O caminho distinto, passando pela ginomonoicia, é
improvavel, j4 que requer uma produgao de sementes
drasticamente maior em flores femininas para com-
pensar o alto custo da fun¢io feminina em relagao a
flores hermafroditas (de Jong ez a/. 2008). Entretanto
a evolugido dos sistemas sexuais na maior familia de
angiospermas, Asteraceae, parece mostrar justamente
que a monoicia evolui nessa familia passando pela
ginomonoicia, que ¢ muito comum na familia, fato
que pode estar ligado a uma particularidade na dis-
posi¢ao das flores em inflorescéncias do tipo capitulo
que competem pelos recursos disponiveis na formagao
de frutos (Torices et al. 2011).

A ocorréncia de individuos com flores de um
Gnico sexo, ou dioicia (Fig. 3.3 D), poderia ser vista
como uma consequéncia da monoicia, mas a dioicia
parece ter evoluido de maneira independente nas
plantas mais de cem vezes e nem sempre parece ter
envolvido a monoicia (Charlesworth 2002). Duas
rotas principais parecem ter sido tomadas na evolugao
deste sistema reprodutivo: o surgimento por mutagao
de esterilidade masculina ou feminina, resultando
em androdioicia ou ginodioicia, respectivamente,
ou uma selecao disruptiva de uma varia¢ao existente
(distilia, heterodicogamia e monoicia), sendo a rota

pela ginodioicia particularmente comum (Ashman
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2006, Ming et al. 2011). De qualquer maneira, a
evolucgio das flores de sexos separados (monoicia,
dioicia e sistemas sexuais intermedidrios) parece estar
ligada a uma assimetria nos balangos das vantagens
que cada fungio sexual experimenta e que finalmente
culmina, ou nao (Ashman 2006), num ponto estével,

com dois sexos separados.

Fluxo génico e sistemas de reproducao

Até aqui mencionamos a reprodugao sexuada num
contexto de cruzamento entre individuos distintos,
em que o fluxo génico, via pélen entre plantas dife-
rentes, aumenta a variabilidade genética. As flores
hermafroditas, ao concentrar duas funcgoes sexuais
numa mesma flor, tém a vantagem ou a desvantagem
de permitir autopolinizagao, isto é, a transferéncia
do pélen para o estigma da prépria flor ou entre
flores de uma mesma planta, processo chamado
de geitonogamia. Mesmo com flores unissexuais,
a presenca dos dois tipos numa planta (monoicia)
poderia levar a predominincia de autogamia. Em
muitos casos, esta autopoliniza¢ao pode até mesmo
ser automadtica, caso os estames € o estigma estejam

localizados préximos uns dos outros na estrutura

da flor.

Levando isto em consideragao, ¢ possivel pensar
em dois extremos reprodutivos no que diz respeito
a0 fluxo génico. Num extremo, flores hermafroditas
podem nunca abrir totalmente, sendo obrigatoria-
mente autopolinizadas. Estas flores sao chamadas
cleistbgamas e podem ser vistas como adaptagoes para
maximizar a autopoliniza¢ao e diminuir as possibili-
dades de cruzamentos entre individuos. A endogamia
pode ser importante em situagdes em que a variabili-
dade genética for prejudicial. Um exemplo cldssico é
o predominio de endogamia em espécies adaptadas

a habitats extremos, como solos saturados de metais

pesados (Jain 1976). Nestes casos, qualquer varia-
bilidade pode modificar o arranjo de caracteristicas
genéticas que permite as plantas sobreviver naqueles
ambientes. Claro que mecanismos de reprodugao
assexuada ou apomixia poderiam ser interessantes
nestas situagdes (Capitulo 4), mas a cleistogamia ou
mesmo mecanismos de endogamia menos estritos
podem proporcionar a seguranga reprodutiva e, ao
mesmo tempo, manter algum grau de variabilidade

e flexibilidade reprodutiva.

Num outro extremo, podemos considerar as
espécies dioicas, entre as quais a endogamia é vir-
tualmente impossivel. Com os sexos separados em
plantas diferentes, toda a polinizagao resulta em
fluxo génico entre individuos. Nesses casos, mesmo
polinizadores relativamente generalistas poderiam
efetuar polinizagoes entre individuos e esta possi-
bilidade de utilizar vetores relativamente simples
seria um dos principais motores para a evolugio da
dioicia (Baker 1955, Bawa 1980, Charlesworth 1993,
Pannell & Dorken 2006). Mas, se por um lado, este
sistema permite as plantas usarem vetores relativa-
mente generalistas, por outro, o estabelecimento da
dioicia gera uma dependéncia total das plantas em
relacio a estes polinizadores. E interessante notar
que, nas plantas dioicas, a Gnica saida para garantir
a seguranca reprodutiva na auséncia de polinizado-
res seria a reproducao assexuada. Nio por acaso, a
apomixia foi descrita pela primeira vez no século
XIX para uma espécie dioica, Alchornia ilicifolia,
Euphorbiaceae (Baker 1983).

Mesmo sem o extremo da dioicia, qualquer se-
paragdo das fungdes sexuais nas plantas resulta em
maior fluxo génico, mas a maioria das angiospermas é
hermafrodita. Serd que elas seriam mais inclinadas &
autopolinizagao? Na verdade, ndo. Mesmo que a pri-
meira vista o predominio de hermafroditismo pareca

favorecer a autopolinizagao, este parece ter surgido



80 i Sistemas reprodutivos

paradoxalmente como uma forma de aumentar o flu-
xo de pélen entre as plantas das angiospermas (Allen
& Hiscock 2008). Mas como isto pode ser obtido?
A atragao de polinizadores bidticos por si sé parece
ter sido importante para promover os cruzamentos,
mas as adaptagoes estruturais, temporais e fisiold-
gicas nas flores podem ser utilizadas para otimizar
a polinizagio e regular o fluxo génico. Mesmo nio
podendo sair por ai buscando um parceiro boni-
t30 ou vigoroso, as plantas podem ter mecanismos
para controlar o fluxo génico, influenciando seus
polinizadores e, consequentemente, a qualidade da

polinizagao.

Assimetrias morfoldgicas e
mecanismos para otimizar a
polinizacao

Descrevemos anteriormente como a proximidade
entre os estames, o estigma e os extremos da cleis-
togamia podem promover autopolinizagio e como
a separagdo espacial entre estames e estigma pode
ter o efeito oposto, evitando a autogamia. O tipo
mais comum de separacio espacial é a hercogamia
de aproximagido, com o estigma posicionado mais
a frente do que os estames na rota de chegada dos
visitantes florais (Fig. 3.4 A). Isto permite que o es-
tigma receba uma carga de pélen de outras flores
antes que o corpo do polinizador seja contaminado

com o pélen da prépria flor.

Outro tipo de modificagao estrutural que pode
promover a polinizagao cruzada ¢ a enantiostilia.
Este polimorfismo floral é promovido por assime-
trias no desenvolvimento das partes florais de flores
zigomorfas, resultando no posicionamento diferente

de estames e estigma em flores de uma mesma planta

ou de plantas diferentes. Nas espécies melitofilas
de Qualea (Vochysiaceae), as drvores de pau-terra
comuns no Cerrado brasileiro, o desenvolvimento
da flor termina por posicionar o estigma oposto ao
Gnico estame (Oliveira 1998a) (Fig. 3.4 B). Mas,
numa mesma planta, ocorrem flores com o estigma
para a direita e flores com o estigma para a esquerda,
caracterizando um tipo de enantiostilia monomorfica
(Jensson & Barrett 2003). A ocorréncia de enantios-
tilia dimorfica, em que flores de cada tipo ocorrem
em individuos diferentes, ¢ muito mais rara, mas
mesmo a enantiostilia monomérfica, distribuindo
pélen do lado direito ou do lado esquerdo do corpo
do polinizador, pode ampliar as possibilidades de
polinizagao cruzada ou pelo menos dificultar a au-

topolinizagio (Jensson & Barrett 2003).

Flores podem exibir mecanismos estruturais
mais complexos de separacao das fungoes sexuais
para promover a polinizagao cruzada e o fluxo génico
(Barrett 2010). A heterostilia envolve a ocorréncia de
morfos florais com estruturas sexuais de tamanhos e
posicoes distintos. A distilia é a forma mais comum
de heterostilia, e o posicionamento reciproco entre
os estiletes e estames resulta em dois morfos florais
claramente definidos, denominados brevistilo e lon-
gistilo (Fig. 3.4 C). A tristilia tem distribuigao mais
restrita, mas parece ter um controle genético seme-
lhante e resulta em populacoes de individuos com trés
morfos florais diferentes. Estes polimorfismos florais
sao controlados geneticamente e geralmente estao
associados a mecanismos fisiolégicos de autoincom-
patibilidade e incompatibilidade intramorfos, mas o
posicionamento reciproco de estruturas sexuais por
si s6 parece promover um fluxo direcional de pélen
entre individuos de morfos diferentes (Ganders 1979,
Ferrero et al. 2009).
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Figuras 3.4 (A) Hercogamia de aproximacio em Vellozia squamata (Velloziaceae). Flor e corte da flor. Notem o estigma bem

acima dos estames. (B) Enantiostilia. Flores de Qualea multiflora (Vochysiaceae). Notem o estame para a esquerda na flor do lado

esquerdo e para direita na flor do lado direito. (C) Distilia. Flores brevistilas e longistilas de Palicourea rigida (Rubiaceae). Flores

inteiras e cortes das flores mostrando a posi¢io de estames e estigmas.

Dicogamia e mecanismos
temporais para otimizar a
reproducao

Outras modificagoes estruturais mais especificas e

caracteristicas de alguns grupos de angiospermas ou

determinados sistemas de poliniza¢io podem resultar

na promogao de alogamia, separando espacialmente
as fungoes sexuais. Mas a separagao destas fungées e
a promogao da alogamia podem ser obtidas também
por assincronia entre a liberagao do pélen e a recep-
tividade estigmdtica. Dicogamia e modificagoes tem-

porais das flores podem até mesmo impossibilitar a
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autopoliniza¢io, quando a liberagao do pélen ocorre
num momento no qual o estigma nao esteja recepti-
vo. Em Tocoyena formosa (Rubiaceae), por exemplo,
as flores nao apresentam hercogamia e, mais ainda,
o pélen é liberado pelas anteras na parte externa dos
lobos estigmdticos, parte esta que nio é receptiva,
num tipo de apresentagao secunddria de pélen (Fig.
3.5 A). Quando os lobos estigmdticos comegam a
se abrir na segunda noite da antese, a maior parte
do pélen jd foi retirada pelos visitantes florais e a
poliniza¢ao se realizard com pélen trazido de outras
flores. Este fendmeno é denominado protandria, isto
¢, um caso de dicogamia temporal na qual o pdlen
¢ liberado antes de a receptividade estigmdtica se
iniciar. O oposto também é comum nas plantas,
como nas espécies de Annona (Annonaceae), nas
quais o estigma estd receptivo no inicio da antese e
os estames comecam a liberar pélen somente mais
tarde, na mesma noite ou na noite seguinte, quan-
do os polinizadores sao “liberados” das flores (Fig,.
3.5 B). Este tipo de protoginia ¢ frequentemente
associado a poliniza¢ao por besouros (Capitulo 11),
mas também ocorre em outros grupos de plantas.
As dicogamias podem ocorrer em flores do mesmo
individuo sem que haja uma sincronia, mas também
pode ser sincronizada de tal modo que gera uma
dioicia funcional. No abacate (Persea americana,
Lauraceae), por exemplo, alguns individuos pro-
duzem flores pela manha e outros, no periodo da
tarde. Como as flores s3o protoginicas e a abertura
¢ sincrénica, algumas plantas sao funcionalmente
femininas pela manha e masculinas no periodo da
tarde, enquanto outras sao masculinas a tarde e
femininas apenas na manha seguinte (Kubitzki &
Kurz 1984, Sedgley 1985).

A dicogamia pode ocorrer entre estruturas de
uma mesma flor hermafrodita, mas pode acontecer

entre flores unissexuais de uma mesma planta. Em

algumas palmeiras, as flores de sexos separados tém
ritmos de abertura diferentes. No género Syagrus
(Arecaceae), a flores masculinas se abrem primeiro
e as femininas somente vao estar receptivas véarios
dias depois, muitas vezes sem sobreposi¢ao entre
as fases (Silberbauer-Gottsberger 1990). Em con-
traste, no género Astrocaryum, as flores femininas
estdo receptivas antes do inicio da abertura das flores
masculinas (Consiglio & Bourne 2001). A abertura
concomitante de vérias inflorescéncias pode possi-
bilitar a endogamia, mas comumente a dicogamia
resulta em dioicia funcional e promove a alogamia

quase obrigatdria nestes grupos de plantas.

Adaptagoes morfoldgicas e temporais podem ser
combinadas em algumas plantas para promover a alo-
gamia. Movimentos de estames, estiletes e estigmas,
bem como de outras partes florais, podem ajudar a
promover a polinizagao e direcionar o fluxo de pélen.
A protoandria em Ferdinandusa speciosa (Rubiaceae)
¢é associada ao crescimento do estilete, que gera a
hercogamia de aproximacio quando se inicia a fase
feminina (Castro & Oliveira 2001). Movimentos
dos estiletes e até de todo o androginéforo podem
aumentar a possibilidade de polinizagio cruzada
em espécies de Passiflora (Scorza & Dornelas 2011,
mas veja Shivanna 2012 para um efeito exatamente
oposto). O fechamento dos lobos estigmadticos as-
sociados a hercogamia de aproximagao pode evitar
autopolinizacoes em vdrias espécies de Bignoniaceae
(Milet-Pinheiro et al. 2009). Por outro lado, a cur-
vatura dos lobos estigmdticos até sua contaminagio
por pélen da prépria flor, como ocorre em algumas
Asteraceae (Lloyd & Schoen 1992), ou 0 movimento
dos polindrios até assegurarem a autopolinizagao
em algumas espécies de Orchidaceae (Johnson &
Edwards 2000), sdao mecanismos que restringem a
alogamia ou pelo menos asseguram a reproducio na

auséncia de polinizagoes adequadas.
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Figuras 3.5 (A) Protandria. Flores de Tocoyena formosa (Rubiaceae). Flor na fase masculina na primeira noite da antese, com

deposicio secunddria de pélen e estigma fechado. Flor na fase feminina na segunda noite de antese com os lobos do estigma

abertos e receptivos. (B) Protoginia em Annona crassiflora (Annonaceae). Flor no inicio da antese (pétalas externas afastadas para

mostrar gineceu e androceu) com estigma receptivo e anteras ainda sem liberacio de pélen. For visitada por besouros que trazem

pélen de outras flores.

Mudangas de coloragao, do horédrio de abertura,
do fechamento e da dura¢io da flor podem interferir
nos servicos de polinizagao selecionando os tipos de
polinizadores e influenciando o fluxo e a qualidade
do pélen que chega a flor. Os mecanismos utilizados
pelas plantas para atrair seus polinizadores sao int-
meros e serdao discutidos nos varios capitulos deste

livro. Alguns destes mecanismos sao sutis e dificeis

de serem avaliados. Por exemplo, a quantidade de
recursos florais oferecida pode afetar o comportamen-
to do polinizador e, consequentemente, a qualidade
do pélen depositado no estigma (Oliveira & Sazima
1990, McDade & Weeks 2004a,b). Neste sentido,
até mesmo a interferéncia de ladrées de néctar (visi-
tantes que usam os recursos sem fazer polinizagao)

pode gerar interagoes com resultados imprevisiveis
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na polinizagio (Maloof & Inouye 2000). Em plantas
florindo massivamente, uma assincronia no hordrio
de oferta de néctar pode aumentar o deslocamento
de visitantes entre plantas e o potencial de polini-
zagdo cruzada (Stephenson 1982). Por outro lado,
uma previsibilidade maior na oferta de recursos pode
levar a comportamento territorial dos polinizadores
e, consequentemente, reduzir as possibilidades de

alogamia (Justino ez al. 2012).

Selecao gametofitica e
mecanismos de incompatibilidade

Todos estes mecanismos citados até aqui tém um
efeito limitado sobre a qualidade do pélen depositado
nas flores, e estimativas sobre o tipo de polinizagao
em drvores tropicais indicam que a maior parte das
poliniza¢oes em plantas hermafroditas, algo como
90%, ¢ de autopolinizagdes, autogamias ou geito-
nogamias (Arroyo 1976). Caso as plantas tivessem
apenas mecanismos estruturais ou temporais para
selecionar o pélen, ou seja, seus parceiros sexuais, a
tendéncia seria uma predominancia da endogamia,
com consequéncias ecolégicas e evolutivas. Mas o
fechamento dos carpelos, além da prote¢ao dos évu-
los, permitiu as angiospermas mecanismos mais ela-
borados de selegao gametofitica. A prépria evolugio
das angiospermas parece estar associada a evolu¢ao
de mecanismos mais eficientes de crescimento dos
tubos polinicos. Plugs de calose e crescimento mais
rapido permitiram aos tubos polinicos competirem
desde a superficie estigmdtica até os évulos pela prio-
ridade de gerar novos individuos (Williams 2008).
Nas plantas, assim como nos animais, os évulos tém
mecanismos para impedir o acoplamento e a ferti-
lizagao por mais de um tubo polinico (Spielman &
Scott 2008). Ou seja, quem chegar primeiro fica com

a mocinha! Mas estas caracteristicas permitem ainda

que a planta-mae influencie este processo, selecionan-
do ativamente os tubos polinicos com caracteristicas
genéticas adequadas para o processo de fertilizagao.
Experimentos desde a década de 1970 confirmaram
a selecao gametofitica e mostraram uma relagao clara
entre o vigor de crescimento de tubos polinicos e o
vigor da progénie resultante. Além disso, estimativas
sugerem que 60% dos genes da planta adulta seriam
expressos durante o crescimento dos tubos polinicos,
permitindo que a planta-mae desenvolva mecanismos
de selecao de genes (Mulcahy & Mulcahy 1975,
Mulcahy ez al. 1996).

Apesar de a selegao gametofitica ser inconteste, a
interferéncia da planta-mae e de suas caracteristicas ge-
néticas sobre o processo de fertilizagao raramente pode
ser quantificada. Além disso, os mecanismos de sele-
¢ao envolvidos nao sio claramente conhecidos, a nio
ser no caso dos processos de autoincompatibilidade.
Desde o século XVIII, a existéncia de autoesterilidade
tem sido discutida. Em um experimento pioneiro,
Koelreuter (1763) demonstrou que plantas autopo-
linizadas de Verbascum sp. (Scrophulariaceae) nao
produziam frutos e sementes (Baker 1983). Darwin
(1876) ampliou significativamente este conhecimento
e sintetizou as informacées sobre autoesterilidade.
O termo autoincompatibilidade foi cunhado apenas
no inicio do século XX (Stout 1917), num periodo
em que estes mecanismos foram estudados em de-
talhe 4 luz das ideias da genética mendeliana e das
pressoes para o melhoramento de plantas cultivadas.
Em muitos casos, a consequéncia da autoesterilidade
em cultivos era a limitagao na produgao agricola e a
dependéncia destes dos vetores de pdlen. Uma série
de experimentos conduzidos durante a década de
1920 definiu as bases genéticas dos mecanismos de
autoesterilidade em vérios grupos de plantas (Prell
1921, East & Mangelsdorf 1925, Lehmann 1926

e Filzer 1926). Nas décadas seguintes, as relagoes
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foristicas dos mecanismos de incompatibilidade
(East 1940) e os caracteres secunddrios associados
a cada tipo (Brewbaker 1957) foram estabelecidos,
apesar do baixo nimero (menos de trés dezenas) de
espécies para as quais os mecanismos genéticos de

autoincompatibilidade tenham efetivamente sido

definidos.

De uma maneira geral, 0s mecanismos cldssicos
de autoincompatibilidade podem ser divididos em
trés grupos: a autoincompatibilidade gametofitica
(GSI) (Fig. 3.6 A) foi descrita inicialmente com base
em estudos em Nicotiana sp. (Solanaceae) e definida
por um dnico gene/lécus com viérios alelos sem do-
minéncia. Este gene parece controlar a expressao de
substincias tanto nos évulos quanto nos tubos poli-
nicos, de maneira que a presenga de alelos iguais leva
a uma reagao de incompatibilidade. Neste modelo, a
autoincompatibilidade seria completa, mas os modelos
resultantes dos experimentos controlados implicavam
que uma mesma planta poderia produzir gametas
com alelos diferentes e numa populagio existiriam
plantas incompativeis, plantas compativeis e plantas
semicompativeis, sendo que a reagao de incompatibi-
lidade ocorreria em fungao da expressio independente
dos gendtipos haploides de cada gameta, o que deu o
nome ao sistema (De Nettancourt 1977, Gibbs 1990).
Anilises posteriores mostraram que este sistema era
amplamente distribuido nas angiospermas, estava
usualmente associado a plantas com estigma timido
e que a reagdo de incompatibilidade parecia ocorrer
ao longo do estilete, com os tubos polinicos incom-
pativeis comumente se rompendo precocemente e
formando deposigoes irregulares de calose (Oliveira

& Gibbs 1994) (Fig. 3.7).

Estudos realizados na década de 1950 (Bateman
1952, 1954) mostraram que algumas plantas apre-
sentavam mecanismos de incompatibilidade di-

ferentes. Nestas plantas também o controle da

incompatibilidade parecia envolver um dnico l6cus,
com varios alelos diferentes, mas parecia ocorrer uma
relacdo de dominancia entre os alelos e apenas os alelos
dominantes eram expressos. Isto implicava que, inde-
pendente do gendtipo haploide, o pélen apresentava
reacoes de incompatibilidade que eram determinadas
pelo genétipo do espordfito. Dai a definigao como
autoincompatibilidade esporofitica (SSI) (Fig. 3.6
B). A dominéncia implicava que plantas comparti-
lhando um alelo dominante nio somente seriam
autoincompativeis, como seriam interincompativeis
em certos cruzamentos, nao havendo semicompati-
bilidade na populagao. Estes sistemas esporofiticos
parecem ter uma distribui¢ao menos ampla, pratica-
mente restrito as Asteraceae, Brassicaceae, Betulaceae,
Caryophyllaceae, Convolvulaceae e Polemoniaceae
(Allen & Hiscock 2008). As plantas com este sistema
de incompatibilidade apresentam comumente estig-
ma papiloso seco e a reagdo de incompatibilidade
ocorre na superficie estigmdtica. Nas Brassicaceae,
em que tais sistemas foram muito bem estudados,
os tubos polinicos penetram a parede das papilas
estigmaticas e isto somente acontece quando o pélen
¢ compativel. Muito comumente, plantas com tais
sistemas apresentam poélen tricelular e com exina
esculturada e complexa. Alguns estudos sugeriram
que as substincias associadas a reagao de incom-
patibilidade poderiam ser depositadas pelo tapete
da antera na exina dos graos de pélen durante sua
formacao, o que explicaria a interago entre alelos e a
exina esculturada (mas veja Gibbs & Ferguson 1987).
Apesar de este sistema genético (SSI) criar classes
de plantas incompativeis nas populagoes, nao existe
diferengas morfoldgicas associadas e este sistema ¢é
comumente descrito como autoincompatibilidade
esporofitica homomorfica em oposicio aos sistemas
aparentemente semelhantes que ocorrem em plantas

heterostilicas (Gibbs 1986, 1990).
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Figuras 3.6 Caracteristicas fundamentais dos sistemas cldssicos de autoincompatibilidade em plantas (adaptado de Gibbs 1990

e Richards 1986). (A) Sistema gametofitico (GSI): Esquema mostrando os cruzamentos possiveis entre individuos com genétipos

diferentes € o comportamento de crescimento de tubos polinicos nos pistilos. Sao indicados ainda os resultados em termos de

compatibilidade e, no quadro, as principais caracteristicas do sistema. (B) Sistema esporofitico homomérfico (SSI): esquemas

semelhantes, mostrando os resultados dos cruzamentos possiveis, influenciados pelas relagdes de dominancia entre alelos. Sao

mostrados os resultados em termos de compatibilidade e o quadro detalha as caracteristicas do sistema. (C) Sistema esporofitico

heteromérfico (HetSI): Esquema de flores dos dois morfos mostrando as caracteristicas morfoldgicas associadas ao mecanismo

de incompatibilidade. Estas caracteristicas, inclusive o mecanismo de incompatibilidade, sdo controladas por genes em /linkage

num agrupamento comumente denominado supergene.

A heterostilia jd era bem conhecida desde o século
XVIII e resultava em populagées com duas ou mais
classes de individuos morfologicamente diferentes
(Barrett 2010). Cruzamentos controlados mostraram
que estas classes eram também auto e intramorfoin-
compativeis, isto é, mesmo quando eram forcadas
polinizagées entre individuos de um mesmo morfo,
havia algum mecanismo de incompatibilidade que
impedia a formagao de frutos e sementes. Estudos
com Primula spp. (Primulaceae) e outros grupos de
plantas heterostilicas mostraram que também nestes
casos parecia haver um sistema mendeliano relativa-
mente simples, com um tnico gene que controlava a
morfologia floral e o mecanismo de incompatibilidade
(Richards 1986, Barrett & Shore 2008). Estudos
mais detalhados mostraram que, apesar da segrega-
¢ao mendeliana devida a ligacao genética (linkage),
o controle de alguns aspectos da morfologia e do
mecanismo de incompatibilidade parecia ser exercido
por um conjunto de alelos em pelo menos trés 16culos
diferentes. Recombinag¢io dentro deste supergene
resultava em mudanc¢as morfoldgicas e quebra do
mecanismo de incompatibilidade, originando indivi-
duos homomorficos e autocompativeis. De qualquer
modo, a incompatibilidade em espécies de Primula e
em outros grupos heterostilicos parecia ser controlada
por um tnico gene com dois alelos, sendo um alelo
dominante que em muitos casos estava associado ao

fenétipo brevistilo e a papilas estigmdticas grandes.

Esta dominancia levou 2 denominagao deste sistema
como autoincompatibilidade esporofitica hetero-
mérfica (HetSI) (Fig. 3.6 C), apesar de alguns autores
chamarem a atengéo para o fato de que no existem
evidéncias claras de que constituam mecanismos
semelhantes aqueles descritos para SSI (Gibbs 1986,
Allen & Hiscock 2008).

Estudos mais recentes permitiram isolar genes
associados aos sistemas de incompatibilidade e ten-
tar entender seu funcionamento em nivel celular.
Inicialmente, um gene S isolado parecia indicar um
funcionamento semelhante dos sistemas cldssicos
de incompatibilidade, mas estudos mais detalhados
mostraram um quadro bem mais complexo, com pelo
menos trés mecanismos bem diferentes de reconhe-
cimento e incompatibilidade (Takayama & Isogai
2005). A definigdo do controle genético dos meca-
nismos de incompatibilidade envolve estudos expe-
rimentais trabalhosos, e nas tltimas duas décadas é
possivel encontrar nao mais que dois ou trés estudos
neste sentido (Lipow & Wyatt 2000, Talavera ez a/.
2001). A maioria das inferéncias sobre mecanismos
de incompatibilidade é baseada nas tendéncias apon-
tadas na década de 1950 para um ndmero pequeno
de espécies (Brewbaker 1957), sendo a maior parte
plantas de regides temperadas e de pequeno por-
te e ciclo reprodutivo rdpido. O comportamento

do crescimento dos tubos polinicos e as diferengas
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Figura 3.7 Crescimentos de tubos polinicos em pistilo autopolinizado de Vochysia (Vochysiaceae). (A) Mosaico de fotos e dese-
nho interpretativo mostrando que os tubos vao parando no segundo ter¢o do estilete. (B) Detalhe de um tubo interrompido com

deposicao de calose que caracteriza a reagao de incompatibilidade nestas espécies (Oliveira & Gibbs 1994).



Paulo Eugénio Oliveira ¢ Pietro Kiyoshi Maruyama { 89

observadas nos sitios da reacao de incompatibilidade
foram utilizados comumente como indicadores de
sistemas gametofiticos ou esporofiticos, mas quando
estas inferéncias comecaram a ser utilizadas para
espécies tropicais, elas comegaram a perder o sentido.
No cacau (7heobroma sp., Malvaceae), cruzamentos
controlados pareciam evidenciar um sistema espo-
rofitico, com individuos interincompativeis e um
ndmero reduzido de alelos (Cope 1962). Mas as
observacoes em microscopia de fluorescéncia mostra-
ram que, independente do tipo de polinizagio e da
produgio de frutos, os tubos polinicos cresciam até
os 6vulos e aparentemente havia fertilizagao (Cope
1962, Ford & Wilkinson 2012). Eventualmente, foi
mostrado que a autoesterilidade parecia resultar da
incapacidade de fusdo dos nicleos para a formagao
da célula primdria do endosperma. Mas mesmo os
dados quantitativos dos eventos de fusdo indicavam
alguma semicompatibilidade e sugeriam um controle
gametofitico de tal mecanismo, sendo a esterilidade
mais estrita resultado de processos de aborto nao

associados diretamente com a incompatibilidade.

Estudos realizados com outras plantas arbéreas
em todo o mundo, mas especialmente em ambientes
tropicais, foram sintetizados na década de 1980
(Seavey & Bawa 1986) e indicavam que mecanismos
de autoincompatibilidade de agao tardia (LSI)
pareciam agir no ovdrio ou nos évulos, aparente-
mente sem afetar o crescimento dos tubos polinicos.
A autoesterilidade foi vista alternativamente como
decorrente de depressao endogidmica. Uma longa
discussao se seguiu e persiste até os dias atuais,
questionando se estes fendmenos de agdo tardia
realmente representam mecanismos de autoincom-
patibilidade geneticamente controlados. Existem
evidéncias de que a LSI, que envolve desde barrei-
ras pré-zigdticas até aborto seletivo, nao constitui

simples resultado de depressao endogimica e carga

genética. Associagao com mecanismos de natureza
gametofitica foram definidos em detalhes apenas
para espécies de Asclepias — Apocynaceae (Lipow
& Wyatt 1999, 2000) e de Theobroma — Malvaceae
(Cope 1962, Ford & Wilkinson 2012). Mas exis-
tem poucos trabalhos experimentais confirmando
a natureza de tais fendmenos, que provavelmente
nio tém uma natureza comum. E interessante notar
que estes fendmenos sio particularmente comuns
em plantas com flores relativamente pequenas em
relagio aos frutos (Oliveira 1998b), nas quais o
aborto pds-polinizagio pode constituir um meca-
nismo de selecio de baixo custo. Sistemas cldssicos
de autoincompatibilidade, por outro lado, sao co-
muns em espécies arbustivo-herbdceas e com flores
relativamente grandes e custosas, nas quais barreiras
de autoincompatibilidade podem aumentar a possi-
bilidade de fertilizagao com pdlen cruzado e reduzir
os custos associados a depressao endogimica (Seavey

& Bawa 1986, Oliveira 1998b).

Consideracoes finais

A polinizagido ¢, sem davida, a forma mais efetiva
de otimizar o processo reprodutivo, mas as plantas
dispoem de um arsenal muito mais amplo para in-
terferir neste processo. Os sistemas de reprodugao
sao constituidos por mecanismos variados, incluindo
adaptagodes estruturais, fenolégicas e fisiologicas
que podem ser utilizados pelas plantas para con-
trolar a reprodugao sexuada e otimizar a escolha
de parceiros. Estes sistemas de reprodu¢ao podem
controlar o fluxo de pédlen, o crescimento de tubos
polinicos e a alocagdo de recursos para a progénie,
ampliando ou reduzindo a variabilidade genética em
funcao das condi¢oes ambientais onde as plantas

estao crescendo.
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Reproducao assexuada
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E ste capitulo trata da reprodugao assexuada de plantas, na qual novos individuos siao formados a
partir de mitoses de células somdticas do parental. A reproducio assexuada pode ocorrer vege-
tativamente, a partir de raizes, caules, folhas e inflorescéncias, ou por meio da apomixia, a partir de
sementes. A propagacdo vegetativa, além de comum em algumas espécies, é a base da multiplicagdo de
plantas agricolas como a mandioca e a cana-de-agticar. Na apomixia hd formagao de embrides a partir
de células do évulo, levando ao desenvolvimento de sementes vidveis. A apomixia pode ser classificada,
de maneira simples, em esporofitica e gametofitica; facultativa e obrigatéria; autbnoma e pseudogimica.
Frequentemente hd relacdo entre apomixia gametofitica e alopoliploidia. As espécies apomiticas apre-
sentam boa capacidade de colonizagao, sendo comumente espécies invasoras e de ampla distribuigao.
Isso porque as apomiticas autdbnomas independem de polinizadores e sio capazes de se reproduzir e
fundar populagoes a partir de um sé individuo; e as pseudogimicas autocompativeis podem apresentar
autopolinizagdo espontinea ou necessitar de polinizadores menos eficientes. Assim, a apomixia pode
ser considerada uma importante estratégia de seguranca reprodutiva, além de interessante do ponto de

vista econdmico jé que podem garantir a reprodugio de indmeras espécies agricolas.
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Reproducao em angiospermas:
reproducao sexuada vs.
reproducao assexuada

As angiospermas se reproduzem de forma sexuada
e/ou assexuada. O processo de reprodugao sexuada
envolve a formagao de um individuo a partir da fusio
de células denominadas gametas (Mogie 1992), o que
permite a geracao de variabilidade genética por meio
de recombinagao, segregacio e singamia (Richards
1997). Por outro lado, na reprodugio assexuada,
individuos geneticamente idénticos ou com menor
variabilidade genética sio formados por mitose de
células somdticas, em um processo que nao inclui
meiose e singamia (Holsinger 2000; Karasawa ez
al. 2009).

Reproducao sexuada

A reprodugio sexuada envolve eventos de meiose e
singamia. Em angiospermas, estes processos ocor-
rem no interior da antera e do 6vulo, estruturas que
possuem um tecido fértil especializado denominado

tecido esporogénico.

Durante o processo de microsporogénese, va-
rias células diploides e férteis da antera jovem se
diferenciam em células-mae de micrésporos; cada
célula-mae de micrésporos passa por meiose e origi-
na quatro micrésporos haploides. Em seguida tem
inicio a microgametogénese, processo no qual cada
micrésporo haploide se divide por mitose e origina
o microgametéfito, também chamado de grao de
polen. Na maioria das espécies estudadas, o grao de
pélen ¢ liberado da antera contendo duas células,
denominadas célula vegetativa e célula generativa;
nessas espécies, a divisao mitdtica da célula genera-
tiva que origina as duas células espermadticas ocorre

apenas ap6s a polinizagao. Nas demais espécies, a

divisao da célula generativa que ird originar as duas
células espermiticas ocorre antes de o grao de pélen

ser liberado da antera.

J4 no interior do évulo, comumente uma tinica
célula fértil diploide se diferencia, originando a
célula-mie de megdsporos. A megasporogénese ¢é
marcada pela meiose da célula-mae de megdspo-
ros que origina quatro megasporos haploides. Em
grande parte das angiospermas, apenas um dos
megdsporos produzidos ¢ funcional, e os outros
trés se degeneram. Durante a megagametogénese, o
megdsporo funcional passa por trés ciclos mitdticos,
originando o megagametéfito ou saco embriondrio,
comumente constituido por sete células e oito nd-
cleos: trés antipodas, duas sinérgides e uma oosfera,
todas com um dnico nucleo haploide; e uma célula
central, com dois nucleos haploides denominados

nucleos polares.

Ap6s a liberagao ou retirada dos graos de pé-
len das anteras maduras, seu transporte e deposi¢o
na superficie estigmdtica do gineceu (polinizagao),
ocorrem a emissao e o crescimento do tubo polinico,
por meio do qual as duas células espermdticas sao
transportadas até o dvulo e descarregadas em uma
das sinérgides. Neste momento ocorre o evento de
dupla fecundagio: enquanto o nicleo de uma célula
espermatica se funde ao niicleo da oosfera, originando
o zigoto, que posteriormente desenvolve-se em um
embrido, o nicleo da outra célula espermitica se
funde aos nicleos polares, originando o endosperma
triploide, que serd utilizado como fonte nutricional

para o embriao em desenvolvimento.

Os processos de esporogénese, gametogénese
e fecundagdo estao esquematizados na Fig. 4.1 e
os detalhes de cada etapa podem ser obtidos em
Maheshwari (1950), Johri (1984), Johri e al. (1992)
e Lersten (2004).
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Figura 4.1 Ciclo de vida de uma angiosperma hipotética mostrando a alternincia entre os individuos produtores de esporos

(esporéfito — diploide) e de gametas (gametdfito — haploide).

Reproducao assexuada

A caracteristica mais marcante na reprodugio as-
sexuada ¢ a formagao de individuos geneticamente
idénticos ou muito semelhantes a planta mae, deno-
minados clones, resultado da auséncia de fusao entre
gametas femininos e masculinos. Populagées com alta
frequéncia de clones sdao menos habeis a responder
adaptativamente a mudangas ambientais via selegao
natural. Além disso, a assexualidade pode reduzir o
tamanho efetivo de uma populago, permitindo a
fixagao de alelos deletérios que podem contribuir para
a extingao de uma determinada espécie (Holsinger

2000). Por outro lado, a reprodugio assexuada pode

ser importante em populagdes pequenas, nas quais
o sucesso reprodutivo pode ser comprometido; em
ambientes ndo nativos, onde a reprodugio sexuada
exige a colonizagao a partir de multiplos individuos;
e em locais onde a reprodugio sexual estd sujeita a

limitagoes fisioldgicas (Silvertown 2008).

Nas angiospermas, a reprodugao assexuada ocorre
principalmente de duas formas, que nio sao mutua-
mente exclusivas: por propagacao vegetativa ou por
apomixia (Holsinger 2000; Silvertown 2008). Delas,
aapomixia é particularmente interessante em termos
ecolégicos e evolutivos, sendo, por isso, abordada em

maiores detalhes neste capitulo.
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Propagacado vegetativa

Na propagagao vegetativa, novos individuos sio pro-
duzidos por brotamento ou ramificacio a partir de
raizes, caules, folhas e inflorescéncias (Silvertown
2008).

Algumas vantagens sio frequentemente asso-
ciadas a esse tipo de propaga¢io. Os propdgulos
clonais tém maior probabilidade de sobrevivéncia
em condi¢oes ambientais extremas quando compa-
rados as plantulas, jd que, nos estddios iniciais de
crescimento, eles estdo ligados a planta parental por
meio do sistema vascular e, frequentemente, tém
maior biomassa quando comparados as plantulas
de idade similar (Abrahamson 1980; Harper 1985).
Além disso, a formacao de clones pode compensar
eventuais falhas no recrutamento e sobrevivéncia de
plantulas (Seligman & Henkin 2000; Arizaga &
Ezcurra 2002). Outro beneficio estd relacionado a
capacidade que plantas com propagacao vegetativa
tém de se “mover” a partir de rizomas ou estoloes.
Essas estruturas permitem que os clones permanecam
ligados & planta parental, explorem habitats diferentes
(Crawley 1997) e se beneficiem em ambientes onde
os recursos sao escassos e/ou distribuidos ao longo
do tempo e espaco (Pitelka & Ashmun 1985; Alpert
& Mooney 1986). Assim, tais recursos podem ser
redistribuidos entre os clones a partir de locais de
aquisi¢ao para locais de escassez (Hutchings 1988;

Hutchings & Wijesinghe 1997).

No Brasil, dois exemplos podem ilustrar a impor-
tAncia da propagacio vegetativa na manutenc¢io das
populacoes de algumas espécies em determinados am-
bientes e condicoes. No cerrado, eventos de queimadas
sao relativamente constantes (Coutinho 1990) e po-
dem destruir botoes, flores, frutos, sementes e plantu-
las, exercendo um efeito negativo sobre a reprodugao

sexuada das espécies atingidas e favorecendo aquelas

capazes de se propagar vegetativamente (Hoffman
1998). Em numerosas espécies tipicas deste ambiente,
a rebrota ocorre por meio de estruturas subterrineas
como xilopédios, raizes gemiferas e rizomas, que
possuem suas gemas protegidas abaixo do nivel do
solo, sendo, por isso, resistentes ao fogo (Rizzini 1965;
Appezzato-da-Gléria 2003). Algumas espécies do
género Leiothrix (Eriocaulaceae) sio endémicas na
Cadeia do Espinhaco, nos estado de Minas Gerais
e Bahia, uma regido de campos rupestres composta
por solos oligotréficos e dcidos e exposta a oscilagoes
de temperatura, vento e escassez hidrica (Giulietti ez
al. 1997). Nestas espécies, os rizomas desempenham
um papel importante, acumulando recursos como
dgua, minerais e carboidratos (Coelho ez al. 2006;
Coelho et al. 2007), fundamentais a sobrevivéncia

destas espécies na regido.

Apomixia
Conceito

A apomixia pode ser definida como a formagio as-
sexuada de sementes, com o desenvolvimento de
um ou mais embrides a partir de tecidos do évulo e
omissdo da meiose e da dupla fecundagio (Koltunow
& Grossniklaus 2003; Bicknell & Koltunow 2004).
Este processo é considerado derivado da reprodugao
sexuada pela modificagio ou omissio de etapas do
desenvolvimento sexual (Koltunow & Grossniklaus
2003; Grimanelli ez 2. 2003). Assim, a ocorréncia de
desregulagao, em tempo e espaco, leva a alteragoes no
destino de células e na elimina¢ao de determinadas
etapas no processo sexual (Koltunow & Grossniklaus
2003; Carman 2007), culminando na ocorréncia de

apomixia.

A apomixia é muito menos frequente do que a

propagagio vegetativa (Holsinger 2000; Whitton
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et al. 2008), ocorrendo em cerca de 90 familias de
angiospermas (Carman 2007), com um padrao de
distribui¢ao que indica sua origem independente em
diferentes grupos (Asker & Jerling 1992; Tucker &
Koltunow 2009). O ntimero de espécies apomiticas
é maior em determinadas familias como Asteraceae,
Poaceae, Rosaceae, Rutaceae (Richards 1997;
Naumova 2008) e Melastomataceae (Goldenberg
& Shepherd 1998; Goldenberg & Varassin 2001),
refletindo uma possivel predisposicao destes grupos a
ocorréncia e manuten¢io da apomixia (Grimanelli ez
al. 2001), determinada por oportunidades genéticas
apropriadas (Whitton ez a/. 2008).

Histérico

A descoberta da apomixia nas angiospermas
ocorreu por volta de 1841, quando Smith (apud
Asker & Jerling 1992; Naumova 1992) observou
que individuos com flores pistiladas da espécie
dioica Alchornea ilicifolia (Js. Sm.) Mull. Arg.
(Euphorbiaceae), trazidos da Austrilia e plantados
no Jardim Botinico Real de Kew, na Inglaterra,
formavam sementes vidveis mesmo na auséncia de
individuos com flores estaminadas. Entretanto o
termo apomixia, que significa “sem mistura”, sé
foi introduzido em 1908, por Winkler (apud Asker
& Jerling 1992), como sin6nimo de reprodu¢ao
assexuada, sendo utilizado para nomear qualquer
processo de formagao de um novo organismo sem
a ocorréncia de fecundagio, incluindo a propaga-
¢ao vegetativa. Décadas depois, Gustafsson (1946;
1947a, b apud Naumova 1992) também se referiu a
apomixia como sinénimo de reprodug¢ao assexuada,
dividindo o processo em propagagio vegetativa e
agamospermia, ou seja, reproducio via sementes
sem ocorréncia de dupla fecundagio. No entanto,

a maior parte dos trabalhos tem utilizado o termo

apomixia como sinénimo de agamospermia, o
que também recomendamos (Nogler 1984; Asker
& Jerling 1992; Koltunow ez al. 1995; Richards
1997; Koltunow & Grossniklaus 2003; Bicknell
& Koltunow 2004; Naumova 2008; Whitton ez
al. 2008; Talent 2009, entre outros).

Classificagoes

De maneira geral, a apomixia pode ser classificada

de acordo com:

A origem do embrido: a partir de células do es-
pordfito, em apomixia esporofitica ou, a partir de

um saco embriondrio, em apomixia gametofitica

(Fig. 4.2);

A necessidade ou nio de fecundagao dos nicleos
polares para formac¢io do endosperma, em pseudo-

gamica ou autdbnoma;

A possibilidade ou nio de coocorréncia com a

reprodugao sexuada, em facultativa ou obrigatéria.

Apomixia esporofitica ou embrionia
adventicia

Na apomixia esporofitica, também conhecida por
embrionia adventicia, o embrido origina-se a partir
de células do nucelo ou do tegumento do évulo,

geralmente apés a maturagio do mesmo (Fig. 4.2)

(Koltunow 1993; Bicknell & Koltunow 2004).

A embrionia adventicia é descrita comumente
em plantas arbéreas ou arbustivas, frequentemente
de regioes tropicais, e que produzem frutos carnosos
e dispersos por animais (Richards 1997) ou frutos
secos com sementes dispersas pelo vento (Baker 1960;
Costa et al. 2004; Mendes-Rodrigues ez al. 2005;

Bittencourt Janior & Moraes 2010; Sampaio et al.
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Figura 4.2 Tipos bésicos de apomixia em angiospermas. Baseado em Nogler (1984); Naumova (1992); Richards (1997); Koltunow

et al. (1995); Koltunow & Grossniklaus (2003).

2013a). Eo tipo mais comum de apomixia, ocor-
rendo em 57 familias de angiospermas (Naumova
2008), incluindo géneros de importincia econdmica
como Citrus (Rutaceae), Mangifera (Anacardiaceae),
Ribes (Grossulariaceae), Beta (Amaranthaceae) e
Alnus (Betulaceae) (Carman 1997; Naumova 2008).
Entretanto este processo é particularmente comum

em Rutaceae, Orchidaceae e Celastraceae (Naumova

1992).

Muito frequentemente, a embrionia adventicia
ocorre associada a reproducao sexuada (Fig. 4.2)
(Asker & Jerling 1992; Richards 1997; Koltunow &

Grossniklaus 2003). Neste caso, a polinizacao seguida

pela dupla fecundagio dd origem ao embrido e ao
endosperma, eventos comumente necessarios para
estimular e/ou nutrir o desenvolvimento dos em-
brides adventicios (Asker & Jerling 1992; Koltunow
1993; Richards 1997; Koltunow & Grossniklaus
2003), como descrito em Handroanthus ochraceus
(Cham.) Mattos (Costa et al. 2004), Anemopaegma
acutifolium DC. (Sampaio ez al. 2013b) (Bignoniaceae)
e Eriotheca pubescens (Mart. & Zucc.) Schott & Endl.
(Malvaceae) (Oliveira ez al. 1992; Mendes-Rodrigues
et al. 2005), espécies comuns no Cerrado brasileiro, e
em Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex DC.) Mattos
(Bignoniaceae) (Bittencourt Junior & Moraes 2010),

espécie encontrada na Mata Atlantica.
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Em espécies apomiticas com embrionia adventi-
cia é frequente a ocorréncia de sementes poliembrio-
nicas, ou seja, que apresentam, cada uma, dois ou
mais embri6es (Asker & Jerling 1992; Naumova 1992;
Batygina & Vinogradova 2007). Nestas espécies, a
poliembrionia pode ocorrer devido ao desenvolvi-
mento de multiplos embrides adventicios em uma
Gnica semente, ou, ainda, a partir do desenvolvi-
mento paralelo de embri6es adventicios e zigéticos
(Lakshmanan & Ambegaokar 1984; Asker & Jerling
1992; Costa et al. 2004; Batygina & Vinogradova
2007; Bittencourt Junior & Moraes 2010; Sampaio
et al. 2013a). E importante ressaltar que a poliem-
brionia nem sempre estd relacionada a apomixia,
podendo ocorrer devido a formagao de multiplos
sacos embriondrios e maltiplas fecundagoes em um
tinico 6vulo, originando mais de um embriao zigé6-
tico (Lakshmanan & Ambegaokar 1984; Batygina
& Vinogradova 2007), como observado nos géneros
Callisthene e Qualea (Vochysiaceae) (Carmo-Oliveira
1998).

Em espécies que ocorrem no Brasil, a embrionia
adventicia associada a poliembrionia é relatada em
Eriotheca pubescens (Oliveira et al. 1992; Mendes-
Rodrigues et al. 2005), Handroanthus ochraceus (Costa
et al. 2004), H. chrysotrichus (Bittencourt Jinior &
Moraes 2010), Anemopaegma acutifolium, A. arvense
(Vell.) Stellfeld ex De Souza e Anemopaegma glancum
Mart. ex DC. (Sampaio ez al. 2013a). Além disso, a
ocorréncia de poliembrionia em numerosas espécies,
particularmente do Cerrado e da Caatinga (Salomao
& Allem 2001; Mendes-Rodrigues 2010; Mendes-
Rodrigues ez al. 2012a,b; Firetti-Leggieri ez al. 2013;
Sampaio et al. 2013a), indica que a embrionia ad-
venticia pode ser mais comum do que previamente
sugerido para estes biomas, jd que a formagdo de
sementes poliembridnicas comumente estd relacio-

nada com este tipo de apomixia.

Apomixia gametofitica

Na apomixia gametofitica, modificacoes em etapas
especificas do processo sexual levam a auséncia de
meiose reducional na formac¢io do saco embriondrio
(apomeiose), ao desenvolvimento autdnomo do em-
brido (partenogénese) e a adaptagdes na formacao e
desenvolvimento do endosperma (Asker & Jerling
1992; Koltunow & Grossniklaus 2003). O embriao
¢ formado a partir do desenvolvimento auténomo da
oosfera, localizada no interior de um saco embriondrio
nao reduzido, ou seja, um saco embriondrio cujas célu-
las apresentam nimero cromossdmico somitico (Fig.
4.2) (Nogler 1984; Asker & Jerling 1992; Koltunow &
Grossniklaus 2003). Com base no tipo de célula que
origina o saco embriondrio, a apomixia gametofitica

¢ subdividida em diplosporia e aposporia (Fig. 4.2).

Enquanto a embrionia adventicia parece ser mais
comum em plantas arbdreas ou arbustivas de regioes
tropicais ou subtropicais, a apomixia gametofitica é
descrita principalmente em plantas herbdceas e pe-
renes de regioes temperadas (Asker & Jerling 1992).
Apesar disso, ndo existem estudos com dados atua-
lizados que correlacionem o tipo de apomixia com
o hdbito da planta e/ou sua distribui¢io geografica
(Whitton ez al. 2008).

Diplosporia

Na diplosporia, o saco embriondrio nao reduzido ¢é
originado a partir da célula-mae de megdsporos por
supressao ou modifica¢do da meiose (Asker & Jerling
1992; Koltunow & Grossniklaus 2003). Neste caso,
como a célula-mae de megdsporos estd envolvida na
formacio do saco embriondrio nao reduzido, ha um
comprometimento da reprodugio sexuada, por isso
individuos que apresentam diplosporia sio mais susce-

tiveis a se reproduzirem apenas por apomixia (Whitton
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et al. 2008), neste caso considerados apomiticos obri-
gatdrios. A diplosporia foi relatada principalmente em
representantes das familias Asteraceae, Solanaceae,

Rosaceae, Poaceae e Brassicaceae (Naumova 2008). No

D/ (€

Brasil, particularmente na familia Melastomataceae,
a diplosporia ocorre em espécies dos géneros Miconia,
Leandra (Fig. 4.3) e Ossaea (Cactano et al. 2013a;

observagio pessoal).

F G

Figura 4.3 Desenvolvimento do embrido apomitico diplospérico em Leandra aurea (Melastomataceae). (A) Corte longitudinal de

uma semente em inicio de desenvolvimento. (B) Detalhe de (A), evidenciando o proembrido e o nicleo primdrio do endosperma (seta).

(C) Proembrio apomitico e nicleo primério do endosperma (seta). (D) Detalhe de um proembriao logo apés divisio longitudinal

da célula apical. (E) Embrido apomitico em estddio torpedo inicial e nicleos do endosperma autébnomo em evidéncia (setas). (F) e

(G) Sementes em sucessivos estddios de desenvolvimento: embrido apomitico com eixo hipocétilo-radicular e cotilédones visiveis. C:

cotilédone; CA: célula apical; CB: célula basal; MAC: meristema apical caulinar; MAR: meristema apical radicular; P: procAmbio.
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Aposporia

Na aposporia, o saco embriondrio nao reduzido é
originado a partir de uma célula somdtica do évu-
lo, geralmente do nucelo (Nogler 1984; Bicknell &
Koltunow 2004). Mais de uma célula nucelar pode
se diferenciar e dar origem a multiplos sacos embrio-
ndrios apospéricos em um unico évulo (Koltunow
& Grossniklaus 2003; Naumova 2008). Além dis-
so, é possivel que ocorra o desenvolvimento de um
saco embriondrio reduzido, a partir do megdsporo
funcional, ao lado de um ou mais sacos embriona-
rios apospdricos, levando a coexisténcia dos proces-
sos apomitico e sexual, como observado na espécie
Brachiaria brizantha (A.Rich.) Stapf (Araujo ez al.
2000). O desenvolvimento de embrides originados
de multiplos sacos embriondrios apospéricos ou de
embrides originados da ocorréncia paralela dos even-
tos sexuado e apomitico em um mesmo évulo pode
dar origem a sementes poliembriénicas (Koltunow
& Grossniklaus 2003).

A aposporia foi relatada em diferentes grupos de
angiospermas, sendo mais frequente em membros de
Poaceae e Rosaceae (Whitton ez a/. 2008). Em repre-
sentantes da flora brasileira, hd relatos de aposporia
em Miconia fallax DC. e Clidemia hirta (L.) D. Don
(Melastomataceae) (Caetano ez al. 2013a; observagio
pessoal). Duas gramineas forrageiras amplamente
cultivadas na América do Sul, Brachiaria decumbens
Stapf e Brachiaria brizantha, também apresentam
aposporia (Dusi & Willemse 1999; Araujo et al.
2000).

E importante ressaltar a existéncia de mais de um
tipo de apomixia em algumas espécies. No género
Rubus (Rosaceace), aposporia e diplosporia podem ocor-
rer na mesma espécie (Nybon 1988). Adicionalmente,
em representantes de diversas familias, aposporia e

embrionia adventicia ocorrem em conjunto, como em

Allium (Alliaceae), Citrus e Zanthoxylum (Rutaceae),
Hieracium (Asteraceae), Malus e Pyrus (Rosaceae),
Ochna (Ochnaceae) e em gramineas (Naumova 1992;
Koltunow & Grossniklaus 2003; Naumova 2008).

Apomiticas auténomas vs. pseudogdmicas

Em espécies apomiticas autdbnomas o desenvolvimento
do endosperma ¢ autdbnomo, ou seja, independente da
fecundagio dos nicleos polares. Assim, o endosperma
tem origem apenas materna. Estas espécies toleram
bem o desequilibrio na propor¢ao de contribuigao
materna e paterna na formagao do endosperma, ji
que, em espécies sexuadas, geralmente a contribuicao
¢ 2:1 materna:paterna, produzindo, ainda assim,
sementes vigveis (Grimanelli ez 2/. 1997; Koltunow
& Grossniklaus 2003).

Espécies apomiticas autdbnomas tendem a pro-
duzir menos graos de pélen vidveis, podendo até
mesmo ser completamente estéreis (Meirmans e al.
20006; Thompson & Whitton 2006; Thompson ez
al. 2008). Este padrio vem sendo também obser-
vado em espécies apomiticas de Melastomataceae,
que independem da polinizagao para formacio de
sementes vidveis e apresentam, em geral, viabilidade
polinica baixa ou nula (Goldenberg & Shepherd
1998; Goldenberg & Varassin 2001; Cortez ez al.
2012; Caetano et al. 2013b).

O desenvolvimento autbnomo do endosperma
ocorre principalmente em espécies apomiticas de
Asteraceae (Ozias-Akins & van Dijk 2007), em-
bora possa ocorrer esporadicamente em Rosaceae,
Burmanniaceae e Poaceae (Nogler 1984). Atualmente

tem sido observado também em espécies apomiticas
de Melastomataceae (Caetano ez /. 2013a) (Fig. 4.3).

Em contrapartida, em espécies apomiti-

cas pseudogimicas, apesar do desenvolvimento



102 i Reproducido assexuada

partenogenético da oosfera, a formacao do endos-
perma dependente da fecundagio dos nicleos polares
(Asker & Jerling 1992; Koltunow 1993). Em algumas
espécies pseudogimicas, a autopolinizagio pode per-
mitir o desenvolvimento de sementes vidveis, garan-
tindo a reproducio a partir de um tnico individuo,
ou reprodugao uniparental (Horandl ez a/. 2008).
Uma desvantagem da pseudogamia é que, para que
ocorra a reprodugao uniparental, é necessdria a quebra
do sistema de autoincompatibilidade, comumente
presente em espécies sexuadas de grupos apomiticos,
0 que permite o crescimento do tubo polinico e a
fecundagio com graos de pélen da prépria planta
(Hérandl ez al. 2008). Outra desvantagem relacionada
a pseudogamia é que a md qualidade dos graos de
pélen, caracteristica comum em sistemas apomiticos
devido a alteracoes durante a meiose, pode reduzir a
formacio de sementes vidveis (Horandl 2008). Mas,
de modo geral, em espécies pseudogimicas hd uma
pressao seletiva para manutengao de alguma viabili-
dade polinica, jd que a fecundagio é necessdria para
o desenvolvimento do endosperma e, portanto, para
a produgio de sementes vidveis (Noirot et a/. 1997;
Whitton et al. 2008).

Espécies com embrionia adventicia quase sempre
sao pseudogimicas. Entre as espécies que apresen-
tam apomixia gametofitica, a pseudogamia ocorre
frequentemente entre as apospdricas, como em mui-
tos representantes apomiticos das familias Poaceae
e Rosaceae (Nogler 1984; Asker & Jerling 1992;
Savidan 2000).

Apomiticas obrigatérias vs. facultativas

Espécies apoml'ticas obrigatérias sao aquelas em que
nao hd reprodugio sexuada e todas as sementes produ-
zidas tém o gendtipo igual ou muito semelhante ao da

planta-mae (Koltunow ez al. 1995). Testes utilizando

ferramentas moleculares especificas tém demonstrado
que as espécies apomiticas obrigatérias $20 uma exce-

G40, e nao uma regra (Savidan 2007).

As espécies apomiticas facultativas sao aquelas
que mantém a capacidade de se reproduzir sexuada-
mente (Koltunow & Grossniklaus 2003), sendo as
mais comumente encontradas (Nogler 1984). Nestas
espécies, o equilibrio entre apomixia e sexualidade
pode ser influenciado por fatores genéticos e con-
digdes ambientais, como mudangas de temperatura
e de regime de luz (Nogler 1984; Asker & Jerling
1992; Koltunow & Grossniklaus 2003). A natureza
facultativa da apomixia em determinadas espécies
pode ser fonte de diversidade genética por permi-
tir a criagao de novos genétipos apomiticos, como
observado em espécies do género Erigeron (Noyes

& Soltis 1996).

Apomixia e poliploidia

A embrionia adventicia jd foi comumente relacio-
nada a espécies diploides (Asker and Jerling 1992;
Koltunow 1993; Whitton et 2/. 2008), entretanto
estudos com plantas tropicais tém demonstrado a
ocorréncia de poliploides com formagao de embrioes
adventicios, como em espécies de Anemopaegma
(Firettii-Leggieri ez al. 2013; Sampaio ez al. 2013a)
e Handroanthus (Piazzano 1998; Costa et al. 2004;
Sampaio 2010) (Bignoniaceae) e em Eriotheca
pubescens (Malvaceae) (Oliveira ez al. 1992; Mendes-
Rodrigues ez al. 2005).

Por outro lado, as espécies com apomixia gameto-
fitica sdo reconhecidamente poliploides (Nogler 1984;
Koltunow ez al. 1995; Grimanelli ez 2/. 2001; Carman
2007). A ocorréncia de apomiticos gametofiticos
diploides na natureza ¢ rara, sendo relatada apenas

em espécies de Boechera, Arabis holboellii Hornem.
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(Brassicaceae) (Schranz et al. 2006) e em Potentilla
argentea L. (Rosaceae) (Nogler 1984), embora estudos
mais recentes apontem P. argentea como uma espécie
autocompativel e nao apomitica (Holm ez a/. 1997) e
andlises de sequenciamento gendémico em Arabidopsis
thaliana revelem um evento antigo de poliploidia em

seu grupo (The Arabidopsis Initiative 2000).

Na natureza, os apomiticos gametofiticos ocor-
rem geralmente em grupos que sao chamados “com-
plexos apomiticos” ou “complexos agdmicos”. Esses
sao grupos taxondmicos que incluem populacoes
constituidas por individuos sexuados e diploides e
populacoes com individuos apomiticos e poliploides
(Grant 1981), o que sugere que a poliploidia atua como
um gatilho para a expressao da apomixia (Grimanelli
et al. 2001),

Algumas hipéteses sugerem explicagdes para a
relacio entre apomixia gametofitica e poliploidia.
Uma teoria propoe que a expressao da apomixia s6 é
possivel em genomas poliploides (Quarin ez /. 2001).
Aparentemente, a poliploidia por si s6 nio assegura
a ocorréncia da apomixia, mas aumenta a possibili-
dade de expressao deste processo em muitos sistemas
por meio de altera¢oes que afetam a metilagdo e a
expressao de alelos (Lee & Chen 2001; Bicknell &
Koltunow 2004). Essa hipétese tem sido questionada
principalmente pelo fato de a poliploidia ter sido
induzida em um grande nimero de plantas, sendo

a apomixia raramente descrita em seus produtos
(Bicknell & Koltunow 2004).

Um modelo interessante e bem aceito sugere que
a apomixia gametofitica pode ser originada pela ex-
pressdo assincronica de genes duplicados, o que levaa
mudangas importantes em etapas do programa sexual:
iniciagdo precoce do saco embriondrio e embriogénese
a partir de locais e momentos atipicos durante a re-
produgao (Carman 1997; 2007; Tucker & Koltunow

2009). De acordo com esta hipétese, a combinagao
entre hibridagdo e poliploidia seria responsdvel por
estas alteracoes em processos importantes durante
estdgios da megasporogénese, megagametogénese
e fecundagao, levando a apomixia (Carman 1997;
2007; Bicknell & Koltunow 2004). De fato, muitos
apomiticos poliploides sio formados apds eventos de
hibridacio (Darlington 1939; Nogler 1984). Além
disso, é conhecida a ocorréncia de mudancas em
padrées de expressao de genes apds eventos de cru-
zamento interespecifico seguido por poliploidizacio
(Chen 2010; Chen et 2l. 2008; Carvalho ez 2/. 2010;
Gaeta et al. 2009).

Vantagens e desvantagens da apomixia

De acordo com Richards (1997), as vantagens da

apomixia sao:

Permitir a reprodu¢ao mesmo na auséncia de
polinizadores, o que é importante em ambientes ou
regioes com condicoes climdticas extremas. Isso ndo é
vélido para as espécies pseudogidmicas, ji que, nestas,
a fecundagio dos nicleos polares é necessdria para a
formagao do endosperma, que vai nutrir o embrido

apomitico em desenvolvimento;

Permitir a reproducao clonal por meio de se-
mentes, ou seja, produzir individuos geneticamente
iguais a planta parental, como ocorre na propagagio
vegetativa, mas mantendo as vantagens associadas
as sementes, entre elas a protecao, a dispersio e a

dorméncia do embriio;

Evitar os custos associados 2 meiose, nos casos em
que ela é ausente. Sem meiose nao hd recombinagao
e segregacdo cromossdmica, e a energia materna nao
¢ gasta no cuidado de zigotos inaptos, pois todos os

Zigotos sa0 aptos coOmo a mae;
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Evitar os custos associados a produg¢ao de graos
de pélen, nos casos de plantas com porcentagens
baixas de graos de pélen vidveis ou esterilidade mas-

culina total;

Permitir a fixacdo e disseminagio de gendtipos
extremamente adaptados a um determinado ambien-
te, principalmente em espécies apomiticas originadas
de hibridos poliploides, consideradas altamente he-

terozigotas € muito vigorosas.

Também segundo Richards (1997), sio conside-

radas desvantagens associadas a apomixia:

A incapacidade de escapar do acimulo de mu-
tagoes que sao desvantajosas, mas nao letais, ja que
as espécies apomiticas ndo tém recombinagio e

segregacao;

A incapacidade de recombinar novas mutagoes
que poderiam ser vantajosas em situa¢oes de mu-

dangas ambientais.

Importancia econémica da apomixia

O conhecimento dos mecanismos envolvidos na apo-
mixia é importante por permitir o desenvolvimento
de uma tecnologia com 6timo potencial de impacto
na pesquisa e agricultura, especialmente no melhora-
mento de culturas importantes economicamente, pois
permite a produgao de grandes populagoes genetica-
mente uniformes constituidas por variedades de alto
rendimento e a perpetuacio desse vigor hibrido em
geragoes sucessivas por meio de sementes (Bicknell
& Koltunow 2004).

Entre as vantagens agrondmicas que podem ser
apontadas estdo as rdpidas geragdo e multiplica¢io
de formas superiores por meio de sementes, redu¢ao
no custo e no tempo de produgio, independéncia

de polinizadores e nao transferéncia de virus, que

¢ geralmente observada em plantas com propaga-
cao vegetativa (Koltunow ez al. 1995; Bicknell &
Koltunow 2004). Na prdtica, para os agricultores,
o grande beneficio da introdu¢io da apomixia em
determinadas culturas seria a criagio de variedades
de alto rendimento, mas as pesquisas ainda nao ob-
tiveram resultados priticos na geragio de plantas
apomiticas com sementes agronomicamente aceita-
veis e manipuldveis para uso nos sistemas agricolas
(Savidan 2001; Bicknell & Koltunow 2004).

Exemplos classicos da apomixia em alguns
grupos de angiospermas

Asteraceae

Dois tipos de apomixia ocorrem em Asteraceae: apos-
poria e diplosporia, sendo o dltimo tipo muito mais
comum (Noyes 2007). A ocorréncia destes dois tipos
de apomixia em um mesmo género ¢é rara e parece
ocorrer somente em Hieracium (Noyes 2007). Nesta
familia, os apomiticos sao geralmente auténomos,
uma situagio contrastante com o encontrado na
maioria das espécies apomiticas de outras familias,

que comumente sao pseudogdmicas (Noyes 2007).

Em Asteraceae a apomixia estd presente em vin-
te e trés géneros da familia (Carman 1997; Noyes
2007; Horandl ez al. 2008): Ageratina, Antennaria,
Arnica, Blumea, Brachyscome, Calea, Campovassouria,
Chondrilla, Chromolaena, Crepis, Erigeron,
Eupatorium, Gyptis, Hieracium, Ixeris, Leontopodium,
Minuria, Parthenium, Praxelis, Rudbeckia, Taraxacum
e Townsendia (Noyes 2007). Entre as Asteraceae que
ocorrem no Brasil, é descrita a ocorréncia de apomi-
xia em espécies dos géneros Eupatorium (Coleman
& Coleman 1984, 1988; Coleman 1989; Bertasso-
Borges & Coleman 1998a,b), Calea ¢ Taraxacum
(Werpachowski ez al. 2004).
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A distribuicao filogenética indica que a apomixia
ocorre principalmente na subfamilia Asteroideae
(Noyes 2007). Assim como em outros grupos, nesta
familia a apomixia estd quase sempre restrita a citd-

tipos poliploides (Noyes 2007).

Bignoniaceae

Em Bignoniaceae ¢ descrita a ocorréncia de embrio-
nia adventicia. Na familia, a apomixia é associada a
poliembrionia e também a poliploidia (Costa ez al.
2004; Bittencourt Janior & Moraes 2010; Sampaio
2010; Firetti-Leggieri e# a/. 2013; Mendes-Rodrigues
et al. 2012; Sampaio et al. 2013a,b). As espécies in-
vestigadas sio pseudogimicas, e a fecundagio dos
ntcleos polares e formacao do endosperma estimulam
a formacio dos embriées adventicios (Bittencourt
Junior & Moraes 2010; Sampaio et a/. 2013b). Nos
estudos realizados até o momento foram utilizados
representantes do Brasil, pertencentes aos géneros
Anemopaegma e Handroanthus (Costa et al. 2004;
Bittencourt Junior & Moraes 2010; Firetti-Leggieri
et al. 2013; Sampaio 2010; Sampaio ez al. 2013a,b).

Malvaceae

Em Malvaceae, particularmente na subfamilia
Bombacoideae, também ¢ reportada a ocorréncia
de apomixia, sempre do tipo embrionia adventicia,
como descrito em: Bombacopsis glabra (Pasq.) Robyns
(Duncan 1970), Pachira oleaginea Decne (Baker 1960)
e Eriotheca pubescens (Mart. & Zucc.) Schott & Endl.
(Oliveira et al. 1992; Mendes-Rodrigues ez al. 2005),
esta tltima, uma espécie comum em dreas de Cerrado

do Brasil.

A formagio de sementes poliembridnicas ¢é
relatada nas espécies apomiticas do grupo, assim

como a ocorréncia de poliploidia (Baker 1960;

Mendes-Rodrigues ez al. 2005). Sabe-se também
que, na familia, a fecundagao ¢ necessdria para esti-
mular o desenvolvimento dos embri6es adventicios

(pseudogamia) (Mendes-Rodrigues ez a/. 2005).

Melastomataceae

Em Melastomataceae, grande parte das espécies
apomiticas ji descritas e estudadas ocorre no Brasil.
Sao reconhecidamente apomiticas autdnomas e fre-
quentemente ocorrem dentro da tribo Miconieae, em
géneros como Miconia, Leandya, Ossaea e Clidemia
(Goldenberg & Shepherd 1998; Goldenberg &
Varassin 2001; Santos ez a/. 2012; Caetano et al.
2013a). Aparentemente, a apomixia na familia estd re-
lacionada com a poliploidia (Goldenberg & Shepherd
1998; Caetano et al. 2013b). Entre as espécies apo-
miticas deste grupo é comum a elevada ou total in-
viabilidade polinica (Goldenberg & Shepherd 1998;
Goldenberg & Varassin 2001; Cortez et al. 2012;
Caetano ez al. 2013b), o que torna menos provavel

a ocorréncia de reprodugio sexuada nestas espécies.

As espécies apomiticas de Melastomataceae
muito comumente apresentam ampla distribuigao
geogrifica (Goldenberg & Shepherd 1998; Santos
et al. 2012) e formagdo de sementes poliembridni-
cas (Mendes-Rodrigues ez a/. 2012a), embora, em
grande parte dos casos, a origem dos embriées seja

ainda incerta.

Diferentes tipos de apomixia podem ocorrer em
espécies deste grupo. H4 relatos de embrionia adven-
ticia em Leandra australis (Cham.) Cogn. (Borges
1991), Melastoma malabathricum L. (Subramanyam
1948), Osbeckia hispidissima Wight (Subramanyam
1942) e Sonerila wallichii Benn. (Subramanyam
1944). Apomixia do tipo diplosporia foi relatada
em L. australis (Borges 1991) e Miconia albicans (Sw.)
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Triana (Caetano ez al. 2013a). Aposporia foi observada
em Clidemia hirta (L.) D. Don (observa¢ao pessoal)
e Miconia fallax DC. (Caetano 2010).

Poaceae

Em Poaceae a apomixia é frequentemente do tipo
apospérica (Carman 1997; Naumova 1997), entre-
tanto a diplosporia foi observada em alguns poucos
géneros (Carman 1997). Nesta familia, a apomixia
também ¢ comumente relacionada a poliploidia, sendo
particularmente comum em tetraploides (Naumova
1997). As espécies apomiticas sao geralmente pseudo-
gimicas, embora existam excegdes, como nos géneros
Calamagrostis e Cortaderia, em que ocorre formagao

autdbnoma do endosperma (Nogler 1984).

A apomixia foi descrita para trinta e seis géneros,
que representam cerca de 5,7% dos géneros da familia
(Carman 1997; Horandl ez al. 2008). A ocorréncia
de apomixia em Poaceae é relatada, por exemplo, nos
géneros Brahiaria, Panicum, Paspalum, Pennisetum,
Poa e Tripsacum. No Brasil, duas espécies apomi-
ticas da familia, Brabiaria decumbens e Brahiaria
brizantha, apesar de nio nativas, sao amplamente
cultivadas como forrageiras, assim como Paspalum,
género com vérias espécies nativas da América do Sul
e com diversos representantes apomiticos (Bonilla &

Quarin 1997).

Rosaceae

Em Rosaceae a apomixia é frequentemente do
tipo apospdrica, embora existam alguns relatos da
ocorréncia de diplosporia (Asker 1977; Gustafson
1946; Dickinson et al. 2007). Adicionalmente, hd
relatos da ocorréncia de diplosporia e aposporia em
uma mesma espécie (Koltunow & Grossniklaus
2003; Talent 2009). Na familia, as espécies sao

reconhecidamente pseudogimicas, mas a formagao
autdnoma do endosperma é relatada em espécies de
Alchemilla (Rosaceae). Também em Rosaceae a apo-
mixia estd frequentemente relacionada a poliploidia
(Dickinson et al. 2007).

Nesta familia a apomixia foi descrita para doze
géneros, os quais representam 14,1% dos géneros da
familia (Dickinson et a/. 2007; Horandl ez 2/. 2008):
Alchemilla, Amelanchier, Cotoneaster, Crataegus,
Malus, Photinia (Aronia), Potentilla, Pyrus, Rubus,
Sanguisorba, Sorbopyrus e Sorbus (Carman 1997;
Dickinson ez al. 2007). Nao hd descri¢oes, na lite-
ratura, de espécies apomiticas de Rosaceae nativas
do Brasil.

Rutaceae

Em Rutaceae é comum a ocorréncia de embrionia
adventicia, quase sempre associada a poliembrionia
(Lakshmanan & Ambegaokar 1984). Nesta fami-
lia 0 embrido tem origem em células nucelares e a
fusao da célula espermdtica do grao de pélen com
os nucleos polares do saco embriondrio d4 origem
a0 endosperma, que nutre os embrides adventicios
em desenvolvimento (Lakshmanan & Ambegaokar
1984), caracterizando estas espécies como pseudo-
gamicas. No grupo, frequentemente hd formagao de
embrides adventicios e zigdtico nas sementes, por
isso estas espécies sao classificadas como apomiticas
facultativas, jd que a apomixia e a reprodugao sexuada

ocorrem concomitantemente (Naumova 1992).

A embrionia adventicia nesta familia foi des-
crita em dez géneros e trinta e cinco espécies, in-
cluindo espécies de importincia econdmica, como,
por exemplo Aegle marmelos, Poncirus trifoliata,

Ruta patavina e virias espécies do género Citrus

(Naumova 1992; Lakshmanan & Ambegaokar
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1984). Entre os representantes nativos do Brasil, a
apomixia é descrita em Galipea jasminiflora (Piedade
& Ranga 1993).

Qual o significado ecolégico da apomixia?

O processo apomitico ¢ altamente dinAmico entre
as angiospermas. Cada tipo de apomixia estd asso-
ciado a diferentes probabilidades de ocorréncia da
reprodugao sexuada e distintas pressoes seletivas para
manuten¢ao da producao de graos de pdlen vidveis,
levando a distintos niveis de diversidade genética
dentro das populagdes apomiticas (Whitton ez al.
2008). Entretanto, de forma geral, os apomiticos
apresentam populagdes com pouca diversidade ge-

nética entre os individuos.

Espécies apomiticas, particularmente as aut6-
nomas ou pseudogimicas autocompativeis, tém a
capacidade de reprodugao uniparental, ou seja, a
partir de um unico individuo, j4 que independem
da agao de polinizadores (H6randl 2010). Isso per-
mite fundar uma popula¢io a partir de uma tnica
semente, conferindo a estas espécies vantagens em
cendrios de colonizaciao (Baker 1955; 1967). Nio
surpreendentemente, a ocorréncia de apomiticos au-
tonomos ou pseudogdmicos autocompativeis ¢ muito

comum entre plantas invasoras (Carino & Dachler

1999; Rambuda & Johnson 2004).

Os apomiticos sdo plantas comuns em hbabitats
perturbados, em regides onde a estagdo de cresci-
mento ¢ curta, como no Artico e em regioes alpinas,
e em casos nos quais barreiras inibem o sucesso da
autocompatibilidade (Asker & Jerling 1992; Bicknell
& Koltunow 2004). Além disso, espécies apomiticas
frequentemente possuem distribuicao mais ampla
que seus relativos sexuados, fendmeno conhecido

como “partenogénese geografica”, o que é explicado

pela melhor habilidade de colonizagao das espécies
apomiticas devido a possibilidade de reprodugao uni-
parental (Baker 1967; Horandl 2006; 2009; Horandl
et al. 2008; Santos et al. 2012).

Assim, a apomixia é um modo de reprodugao
assexuada que pode funcionar como uma alternativa
para assegurar a reprodugio através de sementes em
situagoes em que a reproducao sexuada foi totalmente
ou parcialmente comprometida, podendo, ainda,
atuar em paralelo a este processo. Além disso, a apo-
mixia pode estar relacionada a poliembrionia e poli-
ploidia, que conferem as espécies apomiticas outras

implicacoes ecoldgicas, inerentes a estes processos.
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Ando devagar porque jd tive pressa e levo esse sorriso porque jd chorei demais (...)

»

E preciso amor pra poder pulsar, é preciso paz pra poder sorrir, é preciso a CHUVA para FLORIR.

(Tocando em frente — Almir Sater e Renato Teixeira)

E ste capitulo revisa a relagdo entre a fenofase de floragdo e a ecologia da polinizagio em plantas tropicais,
com énfase no Brasil. A fenologia é geralmente estudada separadamente da biologia floral e da poliniza-
¢20, mas somente uma visao integrada desses enfoques metodoldgicos e tedricos da reprodugio vegetal pode
permitir o entendimento de estratégias reprodutivas das plantas e de interagoes destas com seus polinizadores.
Pressoes seletivas, produto de fatores ambientais e ecoldgicos, assim como relagoes filogenéticas e fatores in-
trinsecos, como sdo os sistemas sexuais das plantas, determinam os padrées de floragio, as suas interagoes com
outros organismos (visitantes florais e dispersores) e o seu sucesso reprodutivo. Esse capitulo visa combinar

estes fatores e suas implicagdes ecoldgicas.
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Introducao

A fenologia é o estudo de como os eventos recor-
rentes (sazonais) acontecem no tempo (Forrest &
Miller-Rushing 2010). Embora o termo seja mais
amplamente usado para se referir aos fenémenos
relacionados a plantas, considera também animais,
seu aparecimento ou desaparecimento. Neste capitulo,
vamos considerar a fenologia vegetal, mas limitando
o assunto aqueles aspectos que tém relagio com a
polinizacdo, ou seja, dentro da fase de floragdo, de
modo que as fases vegetativas e de frutificagio da
fenologia nao serdo consideradas. O tempo de floragao

¢ um aspecto fundamental da reprodugao vegetal.

O momento em que uma planta apresenta suas
estruturas reprodutivas pode determinar seu fracasso
ou seu sucesso reprodutivo e o fluxo génico dentro
ou entre populagdes vegetais. Entretanto, a floragao
¢ muito mais do que o aparecimento de flores e suas
caracteristicas sao de grande importincia ecoldgica.
Os padroes de floragao vegetal podem ser estudados
em vdrios niveis, dentro ou entre individuos, popula-
¢oes ou espécies. Podem ser estudados desde o ponto
de vista da sua relacao com o ambiente fisico ou outros
organismos, ou desde a perspectiva de como as carac-
teristicas intrinsecas de uma planta influenciam o seu
processo de floragdo. Por exemplo, a grande variabili-
dade dos sistemas sexuais em plantas tem implicacoes
diretas em como os padroes fenoldgicos afetam suas
caracteristicas reprodutivas e a sincronia da floragao en-
tre os individuos. Estes temas tém grandes implicagoes
em como o mecanismo de poliniza¢io acontece e nas
repercussoes ecoldgicas posteriores (p. ex., frutificacao
e dispersao). Este capitulo se aprofunda nesses tépicos
com o objetivo de contextualizar as implicagdes dos
padrées de floragao com o processo de polinizagao,
os quais, embora sejam diretamente relacionados, sao

geralmente considerados separadamente.

A fenofase de floracao e os
distintos niveis de analise

Como a floragao ¢ distribuida ao longo do tempo
nos mais diversos lugares? A organizagio dessa eta-
pa reprodutiva é muito importante para determi-
nar o sucesso reprodutivo de individuos dentro de
uma popula¢io, estando sob forte pressio seletiva
(Munguia-Rosas ez a/. 2011). Somada a distribuigao
temporal estd a forma na qual a floragao acontece,
tanto em um individuo quanto dentro de populagoes

e de ecossistemas.

A maioria dos estudos sobre a biologia reprodu-
tiva de uma espécie de planta apresenta um grande
detalhamento sobre a biologia floral no nivel do
individuo ou parte da popula¢ao. O momento de
antese, liberacio de pélen e receptividade estigmdtica
sao geralmente reportados e descrevem a distribuicao
dos processos reprodutivos no tempo. O termo feno-
logia é empregado para descrever eventos periédicos
(as fases) no ciclo de vida dos organismos (Elzinga
et al. 2007; Forrest & Miller-Rushing 2010) e nao
leva em consideragio as andlises caracteristicas de
sua biologia ou atividade floral. E considerado, em
estudos fenoldgicos, o periodo de floragio, desde o
inicio da formagao de botoes florais até a senescéncia
das flores de um individuo, de uma populagao ou
no nivel de comunidade. Muitos estudos fenolégicos
consideram também a intensidade da floragao, quan-
tificando ou estimando a disponibilidade de flores
em antese durante o periodo de floragao (Newstrom
et al. 1994a), sendo geralmente reportados os picos
de floragio ou a falta destes. Tais observagoes sio
importantes para a identificac¢io de padrées fenolé-

gicos de floragao.

Os fatores que influenciam a floracao sao os
mais variados. Tanto o tempo ecoldégico quanto o

evolutivo influenciam a fenologia através de pressoes
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ambientais, como interacées com herbivoros nas
fenofases de flores ou de frutos, na disponibilidade
de polinizadores, no periodo de desenvolvimento
de sementes ou de dispersio das mesmas (Kudo
2006). Hd ainda variagoes espaciais e temporais
que podem também influenciar a selecio sobre a
fenofase de floragdo. Sendo a fase reprodutiva um
momento importante na histéria de vida de qual-
quer organismo, as condi¢oes bidticas e abidticas
deste periodo influenciardo diretamente o sucesso

reprodutivo (Fig. 5.1).

Virios niveis hierdrquicos de andlise podem ser
considerados e cada um deles tem implica¢oes im-
portantes na forma como as plantas interagem com o
ambiente onde se encontram e com outros individuos,
interferindo diretamente no sucesso reprodutivo e no
fluxo génico dentro de populagoes (Newstrom ez a/.
1994b) — os polinizadores sao parte desse ambiente e
responsdveis por mediar as interagdes entre diferentes

individuos.

Flores e frutos sao as unidades fundamentais da
fenologia reprodutiva. As flores podem ser solitdrias

ou estar organizadas em inflorescéncias, havendo

uma enorme diversidade de tamanhos e formas.
As estruturas florais reprodutivas podem apresentar
varjagoes na forma em que suas diferentes partes sao
funcionais no tempo e isso permite que a fenofase
reprodutiva possa ser estudada de forma hierdrquica
iniciando com a formacao das flores, a inflorescén-
cia, o individuo completo, a popula¢io, a espécie,
podendo-se chegar ao nivel ecossistémico e estudar
biomas inteiros (Ollerton & Dafni 2005).

Cada nivel de andlise responde a perguntas dife-
rentes sobre o processo reprodutivo das plantas. Ao se
estudar uma comunidade, ¢ possivel analisar, ao longo
do tempo, como as espécies distribuem sua floragao,
como os recursos florais sao disponibilizados para a
fauna e quais fatores podem influenciar esses padroes
de floracao (p. ex., pressoes ecoldgicas ou relagao
filogenética proxima entre as espécies). Sao exemplos
desse tipo de andlise no nivel de comunidade estudos
com plantas quiropteréfilas (Sazima ez a/l. 1999) e
com plantas ornit6filas (Buzato ez 2/. 2000) na Mata
Atlantica. Por outro lado, um exemplo que considera
unicamente plantas relacionadas filogeneticamente

¢ 0 estudo que mostra que tanto fatores ecoldgicos

Figura 5.1 Fatores que afetam a fenologia em diferentes estdgios das plantas. Influéncias abidticas e bi6ticas representadas acima e

abaixo de cada fase, respectivamente. Cada fenofase afeta o sucesso reprodutivo da planta e as pressoes sobre uma delas afetam todas

as outras, ndo somente a imediatamente posterior. Diagrama modificado de Kudo (2006) com permissio de Oxford University Press.
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quanto filogenéticos podem influenciar a fenologia de
espécies simpdtricas de mirtdceas na Ilha do Cardoso,
no litoral do estado de Sao Paulo (Staggemeier ez
al. 2010). Ao se estudar um ecossistema, pode-se
investigar a influéncia de fatores ambientais, por
exemplo precipitagdo e temperatura, atuando como
catalisadores do processo reprodutivo. Exemplos sao
os estudos dos padroes fenoldgicos de drvores da
Mata Atlantica e dreas de Cerrado no Brasil (Oliveira
& Gibbs 2000; Morellato ef a/. 2000; Batalha &
Martins 2004) ou relacionados a sazonalidade da
Mata Seca da Costa Rica (Reich & Borchert 1984)
ou do sul da India (Murali & Sukumar 1994).

Estratégias para a separacgao
fisica e temporal dos elementos
reprodutivos

A maioria das angiospermas apresenta flores per-
feitas ou hermafroditas, com androceu e gineceu
funcionais em todas as suas flores (Barrett 2002).
Algumas espécies vegetais, porém, podem apresentar
os elementos reprodutivos feminino e masculino
em flores diferentes. Tais flores sio chamadas de
imperfeitas, unissexuais ou diclinas, no entanto sao
vérias as combinagdes possiveis de flores femininas,
masculinas e hermafroditas em niveis individual e
populacional, caracterizando o sistema sexual da
espécie. Em algumas espécies existe a separagao dos
sexos em flores diferentes dentro ou entre individuos,
respectivamente, apresentando sistemas sexuais mo-
noicos (androceu e gineceu em flores diferentes, mas
no mesmo individuo) ou dioicos (individuos unis-
sexuais). Pode ocorrer ainda uma grande variedade
de combinagoes possiveis de tipos florais dentro e
entre os individuos, originando outras possibilidades
de polimorfismos sexuais além da monoicia e da

dioicia, como a androdioicia e a ginodioicia (Barrett

2002). Nas plantas dioicas, a sincronia dos eventos
fenoldgicos é particularmente importante para garan-
tir o sucesso reprodutivo, uma vez que nao existe a
possibilidade de autopoliniza¢io e hd necessidade da

movimentagao dos graos de pdlen entre os individuos.

A separacio dos elementos reprodutivos também
pode acontecer temporalmente, seja em diferentes mo-
mentos de antese das flores masculinas ou femininas,
seja pelo amadurecimento sequencial do androceu ou
do gineceu dentro da mesma flor, fen6menos chama-
dos de dicogamia (Bertin & Newman 1993). Quando
os elementos masculinos amadurecem antes que os
femininos, ocorre a protandria, ou, mais raramente,
quando os elementos femininos amadurecem antes,
ocorre a protoginia, dentro da mesma flor ou entre
flores de um mesmo individuo. No acai-da-mata
(Euterpe precatoria Mart., Arecaceae), que ocorre na
Amazoénia, as flores encontram-se organizadas em
trios compostos por duas flores masculinas e uma
flor feminina. A antese de cada flor dura trés dias e o
periodo de floragao de cada inflorescéncia ¢ de vinte
seis dias. Essa espécie apresenta protandria: as flores
masculinas encontram-se em antese pelos primeiros
dezessete dias. Essa fase é seguida por seis dias sem
flores e, finalmente, trés dias nos quais somente flores
femininas estio em antese (Kiichmeister ez 2/. 1997).
Através desse padrao de abertura em diferentes dias,
hd uma menor probabilidade de poliniza¢ao entre
flores do mesmo individuo (alogamia) e a maior

possibilidade de polinizagao cruzada (xenogamia).

Em alguns casos, flores unissexuadas podem
variar nos recursos ofertados e ocorrer até mesmo
a polinizacdo por engano, ou seja, quando flores de
um dos tipos nao oferecem recursos, mas sio atrati-
vamente muito semelhantes as flores do tipo que os
oferece (geralmente as masculinas; p. ex., Renner &
Feil 1993). Casos de plantas monoicas comuns em flo-

restas umidas que apresentam esse tipo de poliniza¢ao
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sa0 as espécies do género Begonia (Begoniaceae). Em
13 espécies de Begonia, cuja biologia reprodutiva foi
estudada na Mata Atlantica no estado de Sio Paulo,
as flores masculinas oferecem graos de pélen como
recurso, enquanto as flores femininas nao oferecem
tipo algum de recurso que seja utilizado pelos po-
linizadores, porém o estigma nas flores femininas é
semelhante aos estames nas masculinas (Wyatt &
Sazima 2011). Nessas espécies, as flores unissexuadas
encontram-se distribuidas dentro da mesma inflo-
rescéncia ou em inflorescéncias diferentes dentro da
mesma planta e a maijoria das espécies é protindrica.
As flores femininas sdo visitadas pela sua semelhanga
com as flores masculinas e acabam sendo polinizadas,
mesmo sem oferecer recurso algum para os poliniza-
dores. A presenga de flores masculinas e femininas
no ambiente depende das diferentes fases fenoldgicas

dos individuos na populacio.

No caso de espécies dioicas, outros fatores podem
incrementar a complexidade dos padrées de floragao,
uma vez que os sexos também podem apresentar di-
ferentes caracteristicas reprodutivas. Nos individuos
masculinos, o sucesso reprodutivo é relacionado a
quantidade de graos de pélen dispersados e os recur-
sos disponiveis para reprodugao sio usados totalmente
no momento da floracio. Entretanto, nos individuos
femininos, somada ao investimento em floracio estd
a produciao de frutos e o seu sucesso reprodutivo é
principalmente dependente da quantidade de sementes
produzidas e dispersas. Essa diferenca no investimen-
to dos recursos pode favorecer diferentes padroes ou
periodicidade de floragao entre os sexos (Barrett &
Hough 2013), mas também a duragao da floragao pode
diferir entre eles. Por exemplo, em Jacaratia dolichaula
(Donn. Sm.) Woodson. (Caricaceae) na Costa Rica
e Virola bicuhyba (Schott) Warb. (Myristicaceae) no
Brasil, ambas espécies arbéreas e dioicas, o periodo

de floragdo dos individuos masculinos é varios meses

maior do que o dos femininos (Bullock 8 Bawa 1981;
Ferndndez Otérola et 2/. 2013). Em outros casos, os
individuos masculinos iniciam e atingem o pico de
floragdo antes que os femininos, como observado em
Citharexylum myrianthum Cham. (Verbenaceae) na
Mata Atlantica (Rocca & Sazima 2006). Em termos
gerais, isso possibilita a imediata disponibilidade de
grios de pélen e poderia acostumar os polinizadores
a visitarem essas plantas (Stanton 1994). Isto seria es-
pecialmente vantajoso no caso de espécies nas quais
as flores femininas nio oferecem recursos aos polini-
zadores e s30 polinizadas por engano. Deste modo, o
inicio da floragao masculina antes da feminina seria
potencialmente favorecido. De forma semelhante, o
tempo total de floragio nos individuos masculinos
estaria relacionado diretamente a quantidade de graos
de pélen dispersados, favorecendo seletivamente o seu
incremento no periodo de floragao (Willson 1994)
devido a contribuicio da fun¢ao masculina ao valor

adaptativo.

A duragao da antese ou a longevidade floral tam-
bém pode variar nas espécies dioicas, apresentando
os individuos masculinos flores em antese por um
tempo menor do que as flores dos individuos femi-
ninos (Primack 1985). Desta forma, os individuos
masculinos apresentam flores com graos de pélen
disponivel praticamente a cada visita, ao passo que
as flores femininas, que sdo limitadas pela chegada
de graos de pélen para produzir seus frutos, podem
ser mais longevas e receptivas por maior tempo, ne-

cessdrio para garantir a chegada dos graos de pélen.

Sincronia e assincronia de floracao

A atratividade de uma planta aos seus polinizadores é
determinada, em parte, pelo periodo de antese e pelo
nimero de flores disponiveis. Isso afeta tanto a atra-

¢ao de polinizadores quanto a eficiéncia dos mesmos,
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influenciando o seu comportamento, as taxas de gei-
tonogamia (poliniza¢do dentro da mesma planta) e as
perdas de graos de pélen por deposi¢ao em flores de
outras espécies. As plantas podem alterar sua atrativi-
dade através de diferentes taxas de abertura de flores,
influenciando o seu sucesso reprodutivo (Harder &
Johnson 2005). As condi¢oes abiéticas podem impor a
sincronia de floragao e sinais ambientais sao utilizados
por muitas espécies para iniciar seu processo repro-
dutivo (Reich & Borchert 1982; 1984; Marques ez al.
2004; Borchert ez al. 2005). Isto ocorre especialmente
em ambientes cuja janela de condigoes favoraveis a re-
produgao seja breve, limitando nao somente a floragao
(Fig. 5.1), mas também outras fases fenolégicas, como

a fase posterior de dispersio de didsporos.

A sincronia pode ser de grande importincia e
florescer em conjunto com os coespecificos eleva
a probabilidade de se reproduzir com sucesso. Isto
pode ocorrer por pressoes seletivas sobre a disponi-
bilidade de parceiros reprodutivos, o que é muito
forte em espécies com sistemas sexuais polimorficos,
dioicos ou em espécies autoincompativeis (Rocca &
Sazima 2006). Especialmente em espécies dioicas,
individuos florescendo isoladamente podem ter seu
sucesso reprodutivo limitado pela obrigatoriedade
do cruzamento entre flores de individuos diferentes.
Por outro lado, no caso de plantas com flores her-
mafroditas e autocompativeis, embora a polinizagao
cruzada muitas vezes seja favordvel geneticamente, os
individuos podem ter a capacidade de se autopolinizar
e de se reproduzir mesmo se florescerem isoladamente
(Freitas & Sazima 2009).

A floragao sincronizada facilita a atrag¢ao de
polinizadores e dispersores durante a frutificagio
e pode saciar os herbivoros ou predadores de flores
e sementes (Mickeliunas ez /. 2006). Entretanto a
floragao intensa e altamente sincronica pode dimi-

nuir a probabilidade de visitagdo de uma flor, caso

os polinizadores sejam um recurso limitante (Kudo
2006; Fig. 5.2). Quantificar o nivel de sincronia
do processo de floracio dentro de uma populagio
tem uma grande importincia pelas suas implicacoes
ecoldgicas. Virios indices tém sido propostos, sendo
o mais amplamente utilizado o indice de sincronia
de Augspurger (1983), mas outras opgdes também
existem (p. ex., Freitas & Bolmgren 2008). No caso
de sincronia de floragdo envolvendo espécies diferen-
tes em uma comunidade ou em um ecossistema, a
presenca de polinizadores generalistas seria favordvel,
resultando em um aumento do sucesso reprodutivo
de todas as espécies envolvidas, porém, o sucesso
reprodutivo de cada espécie dependeria da resposta
comportamental do polinizador. Havendo fidelidade
ou constancia do polinizador, ou seja, o quanto o
polinizador restringe sua visita a uma espécie durante
uma ronda de visitagdo (ou por algumas rondas),
haveria maior transferéncia de pélen coespecifico
(Geber & Moeller 2006; Kudo 2006) — o que seria
um exemplo de facilita¢ao na escala da comunidade

(Fig. 5.2; p. ex., Sakai e al. 1999).

Paralelamente, tem sido sugerido que uma espé-
cie que nao apresenta recursos, mas cujos atrativos
florais convergem com os de outras espécies simpa-
tricas com o mesmo periodo de floragao, pode se
beneficiar dessa semelhanga pela poliniza¢ao por
engano. Este ¢ um caso de mimetismo batesiano e
essa interagao, um parasitismo do polinizador como
recurso (Dafni 1984; Kudo 20006) e ocorre em vdrias
espécies (Johnson et al. 2003; Pansarin ez al. 2008).
Enquanto nesse mimetismo a razao entre o niimero
de modelos (que apresentam recurso) e de mimicos no
ambiente deve ser alta, no mimestimo miilleriano hd
duas ou mais espécies que apresentam convergéncia
de atrativos e de recurso, aumentando a polinizagio
de todos envolvidos através da partilha de poliniza-

dores. Porém casos bem definidos de mimetismo,
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Figura 5.2 Interagoes entre plantas que partilham os mesmos polinizadores (facilitagio e competicio) e sua influéncia nas caracteristicas

reprodutivas (fenofase de floracio e morfologia floral). Diagrama modificado de Kudo (2006) com permissao da Oxford University Press.

especialmente o miilleriano, sao raros na literatura
(Tadege ez al. 1999). Um possivel caso é reportado
para Turnera sinoides L. (Passifloraceae) na Argentina
(Benitez-Vieyra et al. 2007), sendo que esta espécie

também estd presente no sul do Brasil.

Por outro lado, a assincronia de flora¢io pode
estar ligada a diferentes fatores. Em uma escala po-
pulacional, um periodo maior de floragao diminui as
chances de exposi¢ao a periodos de baixa atividade de
polinizadores, de dispersores ou de sobrevivéncia de
sementes, uma vez que essas fenofases estao ligadas.
Isto pode aumentar o movimento de polinizado-
res e de dispersores entre populagoes (Kudo 20006).
Flutuagoes no cendrio de polinizadores sao observadas

na floracao anual de dura¢io intermedidria (sezsu

Newstrom et al. 1994a) de Psychotria nuda (Cham.
& Schltdl) Wawra. (Rubiaceae), espécie com distilia
e que compete por polinizadores com outras espécies
em uma comunidade de Mata Atlantica (Castro &
Araujo 2004). Dentro de uma populagio, a assincro-
nia pode diminuir a competi¢ao por polinizadores e
aumentar a diferenciagio genética entre individuos
cuja floragao estd ligada a respostas relacionadas a
heterogeneidade ambiental, podendo criar uma estru-
turagao genética espacial (Kudo 20006). A assincronia
também pode diminuir o dano por herbivoros, que
¢ mais intenso no pico de floragao. Por exemplo,
caranguejos consomem flores de bromélias somente
no pico de floragao em drea de restinga (Canela &
Sazima 2003a).
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Em uma comunidade, a assincronia de flora-
¢ao pode ocorrer devido a processos de facilitagao
(Fig. 5.2), como o mutualismo sequencial de espé-
cies polinizadas, muitas vezes, por aves e morcegos.
Essa floracao sequencial ocorre entre trés espécies de
Vriesea (Bromeliaceae), polinizadas exclusivamente
pela mesma espécie de beija-flor, Ramphodon naevius
(Dumont, 1818), da subfamilia Phaethornithinae.
Enquanto a ave mantém, ao longo do ano, a mesma
imagem de procura dessas espécies com flores se-
melhantes em termos de atrativos florais, formato e
recurso oferecido, essas plantas especialistas herdam
umas das outras seu polinizador (Araujo ez al. 1994).
Casos semelhantes de floragao sequencial tém sido
encontrados entre outras espécies de bromélias sim-
patricas na Mata Atlantica (ver Machado & Semir
2006). A competigao por polinizadores foi também
sugerida como pressao seletiva para espécies polini-
zadas pelo beija-flor Ramphodon naevius na Mata
Atlantica, gerando divergéncia no pico de floragao

de espécies ornitéfilas (Sazima ez al. 1995).

A assincronia de floragao entre espécies pode ser
devida a competicao por exploragio (sensu Begon
et al. 2006) de polinizadores, através da baixa fide-
lidade do polinizador (Fig. 5.2), que ¢ refletida na
sua preferéncia pela qualidade ou quantidade do
recurso oferecido ou por um baixo custo no forra-
geamento em detrimento do sucesso reprodutivo de
espécies inferiores competitivamente (Kudo 2000).
Como resultado, a competi¢ao por exploragao pode
influenciar tanto a divergéncia fenoldgica, ou seja, a
assincronia em uma comunidade, quanto o aumento
da autopolinizagio em espécies competitivamente
inferiores (Kudo 2006). A baixa fidelidade do po-
linizador, por outro lado, pode levar & competigio
por interferéncia (sensu Begon er al. 20006) através
da deposigao de graos de pélen heteroespecifico

em estigmas, causando perdas de cargas polinicas

e saturacao fisica de estigma, resultando em baixa
formacio de sementes e mesmo formagio de hibri-
dos. Esta interferéncia pode gerar assincronia de
floragdo em uma comunidade, mas também pode se
refletir no surgimento de mecanismos que reduzam
a polinizag¢io interespecifica, como divergéncias
morfolégicas (Fig. 5.2), assim como sistemas de

incompatibilidade (Kudo 2006).

Para a caracterizagao mais precisa de padroes
de divergéncia ou de convergéncia (assincronia ou
sincronia) de flora¢io em comunidades, é necessdria
a comparagiao com modelos nulos, que aleatorizem a
distribuigdo dos picos de floragao e depois comparem
o padrio produzido com o padrio observado na na-
tureza (Kochmer & Handel 1986; Ollerton & Lack
1992; Fox & Kelly 1993).

A influéncia dos padroes fenologicos
na ecologia da polinizacao

Nos estudos fenoldgicos tradicionais, o conjunto de
individuos que se reproduzem em uma populagao é
utilizado para descrever a fenologia de uma espécie
em um determinado lugar, sendo possivel definir os
picos de floragao, a duragio e a distribui¢ao do pro-

cesso reprodutivo no tempo (Ollerton & Dafni 2005).

A primeira tentativa para classificar esses pa-
droes reprodutivos foi proposta por Gentry (1974),
ao descrever os tipos de floragao de espécies da fa-
milia Bignoniaceae da Costa Rica e do Panama. Ele
descreveu cinco estratégias baseadas na distribuigao
temporal e na intensidade de flora¢io dos individuos.
Sua classificagao nao quantifica cada tipo de floragao
em escalas temporais, nem de intensidade e nao ¢é
aplicdvel a vérios outros padroes de floragao, além
de nao ter sido criada para descrever eventos ciclicos,

mas, sim, eventos pontuais. No entanto, com essa
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classificagio, é possivel relacionar o padrio de floragao
com a atividade dos polinizadores, permitindo inter-
pretar os processos de poliniza¢io. Outra classificagio
mais ampla para os padroes fenoldgicos foi propos-
ta por Newstrom ez al. (1994a; mas veja também
Newstrom ez al. 1994b), aplicével a outros padroes
fenolégicos, nao somente a florago, agregando ainda
a previsibilidade de frequéncia e de regularidade das
fases. Usaremos a seguir a classificagao proposta por
Gentry com as categorias equivalentes na classificacao
de Newstrom ez a/. para aprofundarmos e discutirmos
as implicagdes que cada tipo de flora¢io tem nos

processos de polinizagio.

A primeira das categorias foi chamada de steady
state e corresponde a floragoes por longos periodos,
mas com a abertura de poucas flores por dia. Esse
tipo de floragdo, segundo Newstrom ez al., poderia
ser do tipo continuo, subanual, ou anual, com du-
racao intermedidria ou estendida. Gentry associou
esse tipo de floragdo a abelhas com comportamento
em linhas de captura ou #rap-lines, no qual so esta-
belecidas rotas de visitagao a individuos ou grupos
especificos de plantas espacialmente esparsas as quais
sao garantidas visitas constantes ao longo do periodo
de floragao. Esse tipo de polinizac¢io pode ser ainda
mais eficiente se um mesmo individuo fizer parte
da rota de vérios polinizadores, dispersando de for-
ma mais eficiente seu pélen, assim como recebendo
distintas cargas polinicas. Isso pode ser observado
em viérios géneros de bromélias (Bromeliaceae), mas
também em familias como Acanthaceae, Costaceae,
Heliconiaceae, Gesneriaceae, entre outras. Morcegos
(Sazima & Sazima 1978; Sazima et a/. 1989; 1999)
e beija-flores do grupo Phaetornithinae (Stiles 1975;
Canela & Sazima 2003b) também apresentam esse
padrao de forrageamento de #rap-lining e podem
estar relacionados a esse tipo de floragao. Observa-se,

desta forma, que hd um reflexo direto desse padrao de

floracdo no fluxo génico via graos de pélen dentro de
uma popula¢io. Uma baixa intensidade de floragio
incentiva o movimento dos polinizadores, uma vez
que necessitam de vdrias plantas para satisfazerem

S€us requerimentos CI’lCl‘gétiCOS.

Gentry classificou a flora¢io de alta intensidade
em dois tipos. A primeira corresponde as plantas com
produgao de flores ao longo de algumas semanas e
foi chamado de cornucépia, do latim, cornu copiae,
o qual representa o corno mitolégico do qual emer-
gem alimentos inesgotdveis. A cornucépia é uma
estratégia de floragao que permite a polinizagao por
diversos grupos de organismos com diferentes es-
tratégias de forrageamento, combinando zrap-liners
com espécies territoriais, polinizadores especialistas
e generalistas. A floragao do tipo cornucépia é pre-
dominante em drvores tropicais polinizadas por uma
grande diversidade de polinizadores. Um caso que
exemplifica a diversidade de polinizadores que pode
ocorrer nesse tipo de floragao é o de Inga sessilis (Vell.)
Mart. (Fabaceae), na Mata Atlantica, espécie visitada
intensamente por uma grande diversidade de polini-
zadores tanto diurnos quanto noturnos (Amorim ez
al. 2013). Entretanto, esse tipo de floragio também
estd presente em espécies com mecanismos de poli-
niza¢ao mais especializados, como, por exemplo, a
sumauma (Ceiba pentandra (L.) Gaertn., Malvaceae)
e sua polinizagdo por morcegos (Gribel ez al. 1999;
Rojas-Sandoval ez /. 2008). Outros exemplos incluem
algumas espécies de ipé-do-cerrado (7abebuia spp.,
Bignoniaceae), nas quais cada espécie floresce por
aproximadamente um més ao ano de forma altamente

sincronica (Barros 2001).

O segundo tipo de floracdo corresponde ao pa-
drio de plantas florescendo de forma explosiva, mas
por poucos dias, sendo esse tipo de floragiao chamado
de big-bang. A flora¢ao do tipo big-bang seria uma

estratégia que atrai polinizadores oportunistas que
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respondem a intensos sinais florais, como virias es-
pécies de abelhas. Algumas espécies de Tabebuia
apresentam floragdo do tipo big-bang (Gentry 1974),
mas este tipo de floragao tem sido raramente reporta-
do (Mori & Pipoly 1984). Tanto cornucépia quanto
big-bang correspondem, na maioria dos casos, com
a classificacao de floracao breve ou intermedidria
(Newstrom et al. 1994a), anuais na maioria dos casos

— podendo haver casos de supra-anuais.

Em espécies de drvores da familia Myristicaceae,
como as do género Virola, as inflorescéncias apre-
sentam uma abertura gradual das flores. Desta for-
ma, poucas flores sdo abertas a cada vez em todas
as inflorescéncias, garantindo a presenga do recurso
a0 longo do tempo, mas o grande nimero de inflo-
rescéncias faz que a floragio possa chegar a ser de
grande intensidade. Por exemplo, Virola gardneri
(A. DC.) Warb. e V. bicuhyba, ambas endémicas da
Mata Atlantica, apresentam a mesma morfologia
floral e estrutural das inflorescéncias, mas a floracao
de V. gardneri é muito intensa e distribuida ao longo
de dois meses no ano, enquanto V. bicuhyba floresce
por vérios meses de forma menos intensa, sendo uma
estratégia intermedidria entre cornucépia e steady-state
(Fernandez Otdrola ez al. 2013).

Por fim, Gentry denominou um pequeno grupo
de espécies de multiple bang, produzindo flores abun-
dantes em picos recorrentes de poucos dias ao longo
do ano, o que corresponderia ao padrio subanual da
classificagdao de Newstrom ez al. Esse tipo de floracao
deve estar relacionado a polinizagao por engano e
os picos muito curtos e altamente sincrénicos en-
tre os individuos podem possibilitar a polinizagao,
evitando, porém, o aprendizado dos polinizadores e
garantindo, dessa forma, o engano. Esse argumento
pode ser aplicado também para explicar a poliniza¢ao

por engano em alguns sistemas monoicos ou dioicos.

Coleta e analises de dados
fenolégicos

A descricao de processos fenoldgicos corresponde
a um ponto muito importante da histéria natural
das espécies e pode representar estudos complexos
com implicagdes ecoldgicas e ecossistémicas im-
portantes. Ao registrar eventos de floragao, andlises
quantitativas sao necessdrias, seja para descrever
a intensidade do fenémeno reprodutivo ou para
inferir pardmetros populacionais ou de comunida-
des. Um bom tamanho amostral é importante para
observar a variabilidade dos processos e identificar
os padroes periddicos. A defini¢do do tamanho
amostral depende do tamanho da planta, da sua
forma de vida e da sua densidade populacional.
De acordo com os objetivos do estudo, a natureza
modular das plantas também deve ser considera-
da ao se diferenciar individuos (genetas) de seus
possiveis clones (rametas), ou mesmo ao amostrar
individuos arbéreos, pois partes diferentes da copa
podem apresentar autorregulagao e independéncia
de eventos fenolégicos (Ollerton & Dafni 2005).

O sistema sexual deve também ser considera-
do e os individuos, classificados de acordo com o
sistema que apresentam. Populagées formadas por
individuos que apresentem exclusivamente flores
perfeitas ou hermafroditas compdem a amostragem
com apenas uma categoria de individuos por nao
haver polimorfismo sexual. Espécies morfolégica ou
funcionalmente dioicas (Mayer & Charlesworth 1991;
Sage et al. 2005), ginomonoicas, andromonoicas ou
nas quais haja algum tipo de hercogamia reciproca
(como a heterostilia, a enantiostilia ou a flexistilia,
esta na qual hd morfotipos florais com diferencas
na orientago e no padrao de crescimento do estile-
te; Barrett 2002) apresentam outras categorias para

serem amostradas, por haver polimorfismo sexual.
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Nesses casos, uma amostragem estratificada, ou seja,
considerando a propor¢do das diferentes categorias
dentro da populagio, pode ser mais representativa
do que ocorre no ambiente. Para isso, um estudo
detalhado da flor de cada individuo amostrado ¢é
importante, assim como possiveis observagoes so-
bre o sistema reprodutivo e mesmo a produgao de
frutos e sementes. Informagoes sobre individuos que
frutificam sempre e outros que nunca produzem
frutos podem ser dicas importantes sobre o sistema
sexual da espécie. Por exemplo, uma espécie pode ser
morfologicamente classificada como hermafrodita,
porém o estudo da sua fenologia reprodutiva pode
mostrar individuos que nunca produzem frutos, o
que indica um sistema sexual funcionalmente dioico
(Rocca & Sazima 2006).

A frequéncia da coleta de dados estd direta-
mente relacionada ao tipo de pergunta fenoldgica.
A amostragem pode ser feita em intervalos de horas
ao envolver flores individuais, ou semanal, mensal,
ao envolver popula¢oes ou comunidades, de modo
que deve minimizar a perda de informagées impor-
tantes sobre variagio (Ollerton & Dafni 2005). Para
possibilitar a repeticao da amostragem ao longo do
tempo, é importante que o acesso aos locais e indi-
viduos seja assegurado e minimizado o tempo para

a coleta desses dados.

Os dados fenolégicos de floragao mais impor-
tantes sao o momento da floracao (inicio, duracio e
término), a sequéncia, a intensidade e a frequéncia,
podendo haver uma inter-relagao entre eles e o nivel
de organizacio, desde intrafloral a comunidades ou
filogenético (Ollerton & Dafni 2005). Os registros
podem ser de ocorréncia de flores (presenga ou ausén-

cia) ou do nimero de flores observadas, que pode ser

contado diretamente ou a partir de determinada parte
da copa e extrapolado para o restante do individuo.
Outra op¢ao ¢ o uso de métodos semiquantitativos
que consideram a percentagem da copa que apresenta

flores, como, por exemplo, o método de Fournier
(1974) ou de Fernidndez Otdrola ez al. (2013).

As andlises mais frequentes dos dados fenolé-
gicos envolvem comparagoes de datas precisas dos
eventos ou sua média, duragio e sobreposi¢io de
fenofases. Sua relagio com fatores geogréficos, como
altitude, latitude ou gradientes ecoldgicos, ou com
varidveis ambientais, como temperatura, pluviosida-
de ou duragio do dia também sdo frequentemente
analisadas. Como a variacao ambiental pode ter
efeito com certo retardo sobre a fenologia, a andlise
da relagdo desses fatores pode utilizar valores tam-
bém com defasagem de algumas semanas, porém
esse tempo de defasagem é um fator de dificil de-
terminagdo. Correlacoes entre dados fenoldgicos e
nimero de visitantes florais e polinizadores também

sao pertinentes (Gava 2012).

Representagoes grificas e andlises utilizando
estatistica circular sao possiveis (p. ex., Batalha &
Martins 2004), sendo que este método usa uma es-
cala de tempo com intervalos iguais, nao havendo
um ponto inicial ou zero verdadeiro (Sfair 2006;
Morellato ez al. 2010; Zar 2010; veja também o tu-
torial de J. C. Sfair'). Vdrios parAmetros possiveis de
serem amostrados, métodos para a avaliagio desses
parametros e alguns protocolos de campo estao dis-
poniveis (Ollerton & Dafni 2005) ¢ o uso combinado
desses pardmetros claramente apresenta informagoes
complementares (p. ex., indices de atividade e de

intensidade, como em Bencke & Morellato 2002).

! Contato: juliacaram@gmail.com; http://www.academia.edu/2897858/Tutorial_para_se_trabalhar_com_estatistica_circular_

em_ecologia.
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Conclusoes

Como a floragio ¢ distribuida no tempo, ¢ um pro-
cesso que pode ser estudado em distintos niveis,
desde dentro do individuo até biomas completos, o
que tem grande relevincia ecoldgica. A fenologia,
em sua fenofase de floragdo, ¢ muito mais do que
presenca e auséncia de flores, sendo um processo do
ciclo de vida das plantas que estd sob fortes pressoes
seletivas e que estd diretamente relacionado com o
valor adaptativo dos individuos. A amostragem da
variacio entre os individuos dentro das populagoes
deve ser considerada no desenho dos estudos feno-
l6gicos, podendo oferecer muita informagao sobre
a estratégia reprodutiva das espécies. Isto abre todo
um leque de possibilidades de andlises quase nunca
consideradas nos estudos fenolégicos convencionais.
O sistema sexual tem uma grande importincia na
forma em que o processo de floragao varia entre as
espécies e estd diretamente relacionado com o pro-
cesso de polinizagio dentro da popula¢io ou entre
populagées. Ainda, a fenofase da floragao tem grandes
implicacoes na ecologia das espécies e afeta direta-
mente a frutificagao posterior, como os frutos serao
disponibilizados, o que tem relagao com a dispersao
das sementes. S6 o entendimento da relagao entre a
distribui¢io da floragao no tempo e o processo de
polinizagdo permite o entendimento desta fase da
estratégia reprodutiva das plantas — compreensio essa
cada vez mais urgente em um cendrio de mudangas
climdticas globais, afetando os componentes abiéticos

e bi6ticos do ambiente dessas plantas.
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“What escapes the eye, however, is a much more insidious kind of extinction:

the extinction of ecological interactions.”

Janzen (1974)

A relagdo entre flor e visitante é estabelecida, na maioria das vezes, por meio de um recurso floral. Para
ser efetivo, o recurso deve satisfazer pelo menos uma das trés principais necessidades dos animais:
alimentagao, reprodugao e construgio de ninho. Neste capitulo pretendemos caracterizar e exemplificar os
principais recursos florais, bem como entender a problemdtica energética do processo de polinizagio. Assim
os recursos florais podem ser divididos em duas principais classes: nutritivos (pélen, néctar, lipideos e tecidos
florais) e nao nutritivos (resinas e fragrancias). De maneira geral, as plantas podem ajustar seus recursos para
manter os visitantes florais o mais préximo do lucro liquido, assegurando que o animal ir4 se locomover entre
o mdximo de flores possivel. Por outro lado, os visitantes florais querem o lucro maximo do forrageamento por
um esfor¢o minimo. Portanto, embora a polinizacio seja definida como uma interagao mutualistica, sempre

ha conflito de interesses entre os participantes com rela¢io aos custos energéticos da interagao.
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A polinizagao é geralmente considerada uma inte-
racao mutualistica, isto ¢, proporciona beneficios
para os participantes, aumentando o valor adapta-
tivo (fitness) de ambos. Os parceiros desta interagao
tentam maximizar sua sobrevivéncia e o seu sucesso
reprodutivo, o que exige um equilibrio entre os
custos e os recursos. As forcas seletivas e restri¢oes
que originaram os recursos florais atuais sio pou-
co discutidas devido 4 dominincia do néctar e do
pélen como recursos para os polinizadores. Neste
capitulo pretendemos caracterizar e exemplificar
os principais recursos florais (Figs. 6.1 A-H), bem
como entender a problemdtica energética do processo

de polinizagao.

A relagao entre flor e visitante é estabelecida,
na maioria das vezes, por meio de um atrativo (re-
curso). Para ser efetivo, um recurso deve satisfazer
uma necessidade. As trés principais necessidades
sao alimentagao, reproducio e construgao de ninho.
Pélen, néctar, 6leo e dgua, entre outros, satisfazem a

primeira necessidade, que é a alimentagao.

A necessidade alimentar é responsével pela maio-
ria das visitas as flores. Diversos estudos relatam
que polinizadores obtém alimento das plantas que
visitam, mas as relagoes energéticas do processo de
alimentagio sio pouco exploradas, principalmente

nos estudos realizados no Brasil.

Para se discutir a energia que o animal ird receber
ao visitar uma flor, é necessdrio avaliar vdrios para-
metros, entre eles: (1) a energia contida no alimento
e na sua disponibilidade metabdlica, (2) o trabalho
envolvido em extrair o alimento da flor e (3) a energia
gasta para alcangar a flor e se deslocar de uma flor

para outra.

Para entendermos o processo, é necessdrio ava-
liar independentemente os integrantes da interago.
A planta necessita que a transferéncia intraespecifica
de pélen seja eficaz e com o minimo de gasto energé-
tico possivel. Nessa perspectiva, a planta precisa do
visitante correto, isto é, animais que tenham um ajuste
fisico ideal as flores e que sejam capazes de carregar os
graos de pélen. Este animal também deve forragear
no periodo (sazonal ou didrio) adequado e apresentar
o comportamento correto. Essas caracteristicas devem
ser adquiridas visando um custo minimo, ou seja, os
servicos prestados pelos visitantes ideais devem ser
baratos. De maneira geral, as plantas sao selecionadas
para alcangarem estes objetivos, isto é, devem ter
flores com morfologia, atrativos (coloragio e odor) e
recursos adequados. As plantas podem ajustar as suas
recompensas para que seus os visitantes obtenham
um lucro minimo, garantindo assim que o animal

visite o mdximo de flores possivel.

Em contrapartida, os visitantes florais desejam
obter um lucro maximo por forrageamento e exer-

cer o minimo de esfor¢o para extrair o recurso e se

Exemplos de flores com diferentes recursos. Néctar: Souroubea guianensis (Marcgraviaceae) evidenciando esporio onde

se localiza o nectdrio (A) e interior da corola de Lundia cordata (Bignoniaceae), mostrando gotas de néctar provenientes de nectdrio

substitutivo (B). Resina: Dalechampia (Euphorbiaceae) (C) e Clusia (Clusiaceae) (D), dois géneros com exemplos de flores que

produzem resina. Pélen: flor com anteras poricidas de Solanum stramonifolium (Solanaceae) (E). Oleo: elaiéforos epiteliais calicinais

em Malpighiaceae (F) e tricomdticos em Angelonia pubescens (Plantaginaceae) (G e H). Em (H) a flor estd em vista dorsal com

parte do esporio retirado para evidenciar os tricomas produtores de 6leo no seu interior. Fotos (A), (C), (D), (E), (G), (H), Isabel

Machado. Foto (B), Isabel Machado e Ariadna Lopes. Foto (F), Matlies e Ivan Sazima. Fotos A e B publicadas, respectivamente,

em Machado & Lopes (2000) e Lopes ez a/l. (2002) foram reproduzidas com a gentil permissio da Oxford University Press.
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Recursos florais

locomover entre as plantas para obté-lo. Assim, um
visitante floral deve escolher as flores nas quais ele
pode facilmente obter um lucro energético, isto ¢, a
energia contida no néctar acessivel ird exceder o custo
energético da visita. Deste modo o visitante escolherd
cuidadosamente a planta, o local e o periodo que ele
focard para a busca do seu alimento. Um visitante
floral bem adaptado essencialmente busca minimi-
zar os custos (tempo gasto em encontrar a flor, voar
entre uma flor e outra e manipular as flores) com a
busca de alimento em relagao a quantidade de energia
extraida das flores. Visitantes florais grandes (aves,
morcegos, algumas abelhas e mariposas) possuem
custos energéticos altos e necessitam de muito néctar
(ou pélen). O custo para manté-los é muito elevado,
mas mesmo assim esta intera¢io, para algumas plan-
tas, é vantajosa. Visitantes florais pequenos também
nio sio vantajosos, uma vez que, apesar de ser mais
“barato” alimentd-los, eles geralmente nao dispersam

pélen efetivamente.

Em relagao ao recurso existem dois caminhos
que podem ser “perigosos”, independentemente do
tamanho do visitante floral, pois, se o recurso em
uma unica flor for muito grande, o visitante obterd
um lucro energético alto e nio precisard visitar outras
flores em outros individuos, enquanto se for muito
pequeno, o visitante poderd abandonar totalmente a
espécie de planta. Em ambos os casos haverd pouca

ou nenhuma transferéncia de pélen.

As principais ideias na literatura em relagio aos
custos e beneficios do processo de polinizacio es-
peculam que a planta determina a recompensa e o
animal, por esse motivo, persegue o recurso da melhor
maneira possivel. Isso faz todo sentido, pois a planta
poderd se extinguir caso a poliniza¢do cruzada nio
ocorra, enquanto o visitante floral apenas procurard
por outra fonte de alimento, caso a espécie de planta

de que ele se alimentava desaparecer.

Além de atuar como veiculo do gameta masculino e
ser, portanto, responsavel pelo transporte da infor-
magio genética masculina, o grao de pélen integra
a dieta de vdrios grupos de insetos (e.g., besouros,
moscas, borboletas, entre outros), principalmente
abelhas, além de aves e mamiferos. Apesar de as
anilises sobre a constitui¢ao quimica dos graos de
pélen serem ainda escassas e pouco sistematizadas
devido a requerimentos metodolégicos (e.g., grandes
quantidades de material), alguns estudos apontam que
sua natureza é principalmente proteica (2,5%-61%),
contendo ainda lipideos (1%-18%), amido (0%-22%)
e outros agtcares (16-28 ] g'), além de fésforo, vitami-
nas, 4gua e outros componentes essenciais de células
vivas em geral (Willmer 2011). Esses estudos, revistos
por Willmer (2011), ndo detectaram relagao entre
o contetdo polinico e os sistemas de polinizacio e,
provavelmente, a quantidade de proteinas encontrada
no pélen, por exemplo, parece estar mais relacionada
as necessidades de protecio do grao de pélen contra
radia¢do ultravioleta e germinagao/crescimento de
tubo polinico. A camada de exina do griao de pdlen
nao ¢é digerida pela maioria dos animais, sendo entao
descartada nas fezes (McLellan 1977). A camada de
intina, composta de celulose e pectina, também é de
dificil digestao. Para a maioria dos consumidores
de pdlen, o grao de pélen entra intacto no aparelho
digestivo, e no intestino ele pode germinar ou até
mesmo se romper, permitindo a entrada de enzimas
digestivas. Assim, o contetido citoplasmdtico do grao
de pdlen ¢ utilizado como alimento e possui valor
nutritivo (Willmer 2011).

Ha4 dois tipos de coleta de pdlen pelos animais: a

coleta passiva e a coleta ativa (Willmer 2011). Na coleta
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passiva os graos de pdlen aderem a superficie do corpo
do visitante floral devido as propriedades adesivas
inerentes a superficie do grao de pélen (polenkirt e
fios de vicina) e os custos energéticos tendem a ser
mais baixos tanto para o animal como para a planta.
Na coleta ativa direcionada, os polinizadores coletam
pélen diretamente das anteras utilizando o aparelho
bucal ou outras partes corporais, consomem este pélen
imediatamente e carregam o restante para o ninho.
Neste caso, apenas os graos de pélen que nio sao con-

sumidos serdo utilizados no processo de polinizagao.

Quando o pélen ¢é oferecido como recurso floral
exclusivo, sem que haja néctar ou qualquer outro re-
curso, essas flores sao chamadas de “flores de pélen”
(sensu Vogel 1978). Nestes casos o pdlen atua como
elemento de atragao aos polinizadores, sendo um
recurso primdrio, e nao sendo apenas transportado
passivamente no corpo dos agentes polinizadores,
com fun¢io na polinizagio, mas, sim, coletados
ativamente e utilizados como alimento. “Flores de
pélen” ocorrem em vérias familias de angiospermas
de ordens filogeneticamente distantes (Vogel 1978;
Buchmann 1983). Com base na origem dos grupos,
no ntimero de estames, na forma de apresentagao do
pélen e nos principais polinizadores, sdo reconhecidas
trés categorias ou tipos de “flores de pdlen” de acordo
com Vogel (1978): 1) Magnolia (tipo mais basal e que
precede as flores de néctar), 2) Papaver e 3) Solanum
(tipo mais derivado na evolugao das angiospermas).
As flores dos tipos Magnolia e Papaver apresentam
androceu polistémone e sio polinizadas principal-
mente por besouros e abelhas, respectivamente. J4 as
do tipo Solanum sao oligostémones e exclusivamente
melitéfilas (Vogel 1978).

As “flores de pélen” sdo geralmente de fécil
identificacio pelo elevado niimero de estames (tipos
Magnolia e Papaver) ou grande tamanho das anteras,

muitas vezes com deiscéncia poricida, geralmente

com coloridos contrastantes com as pétalas. Estima-
se que cerca de 20.000 espécies de angiospermas,
distribuidas em mais de 70 familias (entre as 413
familias deste grupo sensu APG III) (Haston ez al.
2009) apresentem flores com anteras poricidas, a
maioria, 90%-95%, sendo polinizada por vibragao
(Buchmann 1983) (ver também Capitulo 9 deste livro
para polinizacao por vibragao). Apesar de a maioria
das “flores de pélen” apresentar anteras poricidas, hd
espécies que exibem anteras rimosas (Vogel 1978;
Lopes & Machado 1996). Do mesmo modo, a po-
linizagao por vibragao nao é exclusiva de flores com
anteras poricidas, havendo flores com anteras rimosas

que sao polinizadas deste modo (Buchmann 1985).

Essas duas fungées dos graos de pélen — repro-
dugio e alimento para os polinizadores 