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RESUMO 

 

 A heterostilia está associada ao polimorfismo das estruturas reprodutivas, podendo haver 

distilia ou tristilia, esta última menos frequente e com três tipos florais: brevistilo, longistilo e 

mediostilo. É comum que espécies heterostílicas, incluindo tristilia, apresentem um sistema de 

incompatibilidade heteromórfica, alturas recíprocas nos órgãos sexuais entre os morfos florais 

e uma razão equilibrada na proporção desses morfos. Este trabalho buscou detectar a variação 

dos morfos florais em uma população tristílica de Oxalis psoraleoides (Oxalidaceae) na 

Caatinga e analisar os possíveis mecanismos envolvidos. Investigamos a variação da razão dos 

morfos, a reciprocidade estigma-antera através do índice de inacurácia floral, a frequência de 

visitantes/polinizadores e avaliamos o sistema reprodutivo da espécie. O tipo floral medistilo 

ocorre em maior frequência (M-morph = 48,97%), seguido do longistilo (L-morph = 29,59%) 

e do brevistilo (S-morph = 21,42%). Os valores de hercogamia recíproca representados pela 

análise da inacurácia variou entre 0,64 e 0,99 mm² no órgão baixo (antera L-morph e estigma 

S-morph) e no órgão alto (antera M-morph com estigma L-morph) respectivamente, sendo 0 o 

maior grau de reciprocidade entre os órgãos sexuais. A frequência de visitas de lepidópteros 

(56.58%) foi maior que a de abelhas (43.42%). Em relação ao sistema reprodutivo, só houve 

formação de frutos no tratamento de polinização cruzada e no controle. No controle, o morfo 

medistilo formou mais frutos. Embora forme frutos na polinização cruzada ilegítima, O. 

psoraleoides não foi considerada autocompatível. Concluímos que a tristilia mantém um 

elevado grau de hercogamia recíproca quando comparado com outras espécies heterostílicas e 

um sistema autointramorfo incompatível. Acreditamos que as alterações no sistema de 

incompatibilidade heteromórfico, observadas pela presença de cruzamentos ilegítimos, não foi 

um fator determinante para a ocorrência de anisopletia na população e consideramos O. 

psoraleoides uma espécie tristílica atípica, pela desproporção entre os morfos e desvios nos 

graus de compatibilidade, com formação de frutos entre estruturas de níveis diferentes. Por fim, 

sugerimos que o sistema de polinização generalista possa estar interferindo no 

desbalanceamento dos três morfos, sustentado pelo fato de só haver formação de frutos nos 

cruzamentos legítimos e ilegítimos intermorfos. 

Palavras-chave: Caatinga; Sistema Incompatibilidade Heteromórfico;  hercogamia recíproca; 

heterostilia; polinização mista; anisopletia. 

 



 
 

 
 

ABSTRACT 

Heterostyly is associated with polymorphism of the reproductive structures, and there can be 

distyly or tristyly, the latter less frequent and with three floral types: short-, mid- and long-

styled. It is common for heterostylous species, including tristyly, to have a heteromorphic 

incompatibility system, reciprocal heights in the sexual organs between floral morphs, and a 

balanced ratio in the proportion of these morphs.This work aimed to detect the variation of 

floral morphs in a tristylous population of Oxalis psoraleoides (Oxalidaceae) in Caatinga and 

analyze the possible mechanisms involved. We investigated the variation of the morph ratio, 

the stigma-anther reciprocity through the floral inaccuracy index, the frequency of 

visitors/pollinators and evaluated the reproductive system of the species. The mid-styled floral 

type occurs most frequently (M-morph = 48.97%), followed by long-styled (L-morph = 

29.59%) and short-styled (S-morph = 21.42%).The reciprocal herkogamy values represented 

by the inaccuracy analysis ranged between 0.64 and 0.99 mm²,  in the low organ (L-morph 

anther and S-morph stigma) and the high organ (M-morph anther with L-morph stigma) 

respectively, with 0 being the highest degree of reciprocity between sexual whorl levels. The 

frequency of Lepidoptera visits (56.58%) was higher than that of bees (43.42%).Regarding the 

reproductive system, fruit formation only occurred in the cross-pollinated treatment and in the 

control. In the control, the mid-styled  produced more fruits. Although it forms fruit in 

illegitimate cross-pollination, O. psoraleoides was not found to be self-compatible.We conclude 

that tristyly  maintain a high degree of reciprocal herkogamy when compared to other 

heterostylous species and an incompatible self-intramorphic system.We believe that the 

alterations in the heteromorphic incompatibility system, observed by the presence of 

illegitimate crosses, was not a determining factor for the occurrence of anisoplety in the 

population and we consider O. psoraleoides an atypical tristyly species, by the disproportion 

between morphs and deviations in the degrees of compatibility, with fruit formation between 

structures of different levels. Finally, we suggest that the generalist pollination system may be 

interfering with the imbalance of the three morphs, supported by the fact that there is only fruit 

formation in legitimate and illegitimate intermorph crosses. 

 

Keywords: Caatinga; Heteromorphic Incompatibility System; reciprocal herkogamy; 

heterostyly; mixed pollination; anisoplety. 
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1 INTRODUÇÃO 

O presente trabalho busca compreender a funcionalidade do polimorfismo floral (tristilia) e 

sua influência no sucesso reprodutivo de Oxalis psoraleoides (Oxalidaceae), para esclarecer 

variação da frequência dos morfos nas populações naturais desta espécie. A partir dos resultados 

encontrados foi possível compreender a ecologia da polinização e suas implicações na relação 

planta-polinizador. Entender a funcionalidade da tristilia, através dos estudos de biologia floral 

e reprodutiva, permitirá fazer previsões sobre a eficiência reprodutiva dos morfos florais 

tristílicos.  

O sistema heterostílico mais complexo é o que envolve plantas com tristilia, sendo 

primordiais estudos que englobam esta temática devido à possibilidade de testar hipóteses sobre 

o sistema de auto-incompatibilidade heteromórfica, investigar a proporção dos morfos na 

população e verificar se existe uma provável relação entre a reciprocidade das estruturas 

reprodutivas e a produtividade para cada morfo da população.  

 Aqui estudamos uma espécie com tristilia, Oxalis psoraleoides L. (Oxalidaceae). Nela 

abordamos o sistema reprodutivo, com enfoque na eficiência reprodutiva para cada tipo floral, 

buscamos conhecer aspectos da biologia floral e reprodutiva, descrever a morfologia da flor e 

conhecer seus visitantes florais e polinizadores efetivos.  

Antes de iniciar nossa abordagem, realizamos uma fundamentação teórica a fim de fornecer 

informação para o melhor entendimento deste trabalho e de gerar um arcabouço teórico sobre a 

tristilia, que envolve origem e evolução da heterostilia, ocorrência da tristlia em famílias 

botânicas, aspectos ecológicos e da biologia da população de espécies tristílicas, caracterização 

do sistema de auto-incompatibilidade heterostílico, dentre outros aspectos.  E por fim, 

apresentamos a teoria da Alocação Sexual, que foi a base para formularmos as hipóteses e 

previsões sobre o sistema heterostílico de Oxalis psoraleoides L.  

No capítulo desta dissertação, que corresponde a um manuscrito que será posteriormente 

enviado à Plant Biology, abordamos aspectos da biologia floral e reprodutiva da espécie e, 

buscamos responder as seguintes perguntas: i) Como é a morfologia de Oxalis psoraleoides e 

como ela difere entre os morfos brevistilo, mediostilo e longistilo? ii) Como estão distribuídas 

as frequências dos morfos? iii) Como é a sequência de antese dessa espécie de Oxalis?  iv) 

Quem são os polinizadores e como é a frequência de visitas? v) Como a eficiência reprodutiva 

e os diferentes tratamentos reprodutivos diferem entre os tipos florais? Por fim, testamos a 
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hipótese de que o morfo longistilo terá maior receptividade estigmática, deposição de pólen no 

estigma e frequência na população devido a maior ênfase da função materna neste morfo. Em 

contrapartida, o morfo brevistilo terá maior quantidade de grãos de pólen, devido a ênfase da 

função paterna neste morfo. A partir disso, objetivamos: 1) Entender a funcionalidade da 

tristilia, 2) verificar se ocorrem diferenças quanto a produção de frutos entre os morfos e 3) as 

razões pelas quais ocorrem diferenciação do fitness entre os indivíduos. Fizemos isso através 

de testes estatísticos e medições das estruturas reprodutivas, observações da frequência de 

visitas e contagem da proporção dos morfos na população, observação da antese e verificação 

da receptividade estigmática. Também testamos sistema reprodutivo, efetividade da polinização 

e frutificação da espécie. Juntas, estas informações nos permitiram entender o papel da tristilia 

para a espécie e como funciona o sistema reprodutivo para cada tipo floral.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



15 
 

 
 

2 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

Especialização morfológica e funcional de plantas com heterostilia 

O estudo da polinização aborda as interações entre plantas e polinizadores, dentre as 

quais está o estudo da ecologia de populações com morfos heterostílicos (Endress 1994). A 

heterostilia por sua vez, está relacionada a variação morfológica do estilete e formação de 

diferentes morfos florais (brevistilo: estilete curto; longistilo: estilete longo ou mediostilo: 

estilete médio), resultando em plantas com sistemas distílicos, mais comum e que possuem dois 

morfos na população (brevistilo e longistilo) ou sistemas tristílicos (menos comum, e com três 

morfos na população: brevistilo, longistilo e mediostilo). 

Tal linha de pesquisa se dedica também a investigar o sistema reprodutivo e variação 

dos morfos florais, auxiliando na compreensão do fitness floral e papel dos polinizadores para 

a diversificação dessas plantas.  Esse contínuo interesse na reprodução de plantas heterostílicas 

resultou em descobertas como o sistema de auto-incompatibilidade heteromórfico e definição 

de um tipo de cruzamento mais eficaz entre os morfos, sendo reconhecido o cruzamento 

legítimo como o mais rentável e preciso. O sistema de auto-incompatibilidade (AI) está 

relacionado a formação de frutos e sementes viáveis apenas entre morfos diferentes e que 

tenham mesma altura das estruturas reprodutivas (convergência floral) e que ainda são 

impossibilitados de se autofecundar, devido a barreira espacial e fisiológica entre estames e 

estigmas. 

Essa barreira espacial se refere ao posicionamento das estruturas reprodutivas (anteras 

e estigmas) que estão diametricamente opostos um ao outro, resultando em uma estrutura que é 

inversamente simétrica, caracterizando um tipo de hercogamia recíproca (HR), por exemplo, se 

um estame é longo, seu estigma é curto e assim sucessivamente. A hercogama recíproca, 

permite uma precisão floral, que é a base funcional dos cruzamentos legítimos, tendo como 

resultado uma equibilidade na composição populacional (igualdade na proporção dos morfos 

heterostílicos), manutenção da população, sucesso na reprodução sexuada e manutenção da 

relação planta-polinizador. 

De modo geral, esses ajustes morfológicos nas flores, relacionados a especialização 

entre planta-polinizador, contribuíram para a precisão do fluxo de pólen legítimo, que é o pólen 

relacionado à formação de frutos e sementes viáveis (Barrett 2010). No entanto, nem sempre a 

reciprocidade das estruturas reprodutivas, denominada de Hercogamia recíproca (HR) afeta os 

níveis de proporção dos indivíduos e nem o fluxo de pólen (Sampson & Krebs 2012; Furtado 

2015). Apesar disso, a elevada convergência entre as estruturas reprodutivas em sintonia com 
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o tipo de visitante específico, corrobora a eficiência reprodutiva via polinização cruzada, apenas 

se esta característica garantir maior fluxo de pólen legítimo (Consolaro 2008).   

Outros Tipos de variações morfológicas no estilete  

Ao longo do processo evolutivo, surgiram diversas modificações nas flores resultando 

em uma gama de variações no comprimento do estilete. São encontrados na literatura seis tipos 

de polimorfismos estilares, como por exemplo: heterostilia (que inclui a distilia e tristilia), bem 

como dimorfismos no comprimento e direcionamento do estilete, como enantiostilia, flexistilia 

e inversostilia (Turkettii et al. 2011).  

A heterostilia, em especial pode ser destacada entre esses sistemas como um fenômeno 

morfológico caracterizado pela presença de flores com polimorfismos no comprimento do 

androceu e gineceu, denominada de hercogamia recíproca. Essa variação se dá de forma 

simultânea no comprimento do estilete e estames, que se subdivide na formação de dois morfos 

(distilia) ou três morfos (tristilia), resultando em um ajuste altamente especializado (Barrett 

1993; Ferrero et al. 2016).  

O dimorfismo no comprimento estilar por sua vez, é caracterizado pela ausência de 

variação no comprimento do estame, enquanto que o estilete tem comprimento variável em cada 

tipo floral. A enantiostilia apresenta uma flexibilidade do estilete, para direita ou para esquerda, 

ao longo de um eixo principal. Já a inversostilia é descrita como uma orientação alterna do 

estilete, para cima (longe das anteras) ou para baixo (em direção às anteras) (Barrett et al. 2000). 

Caso isso ocorra frente a diferentes momentos da antese, essa variação é chamada flexistilia 

(Pauw 2005).  

Histórico da heterostilia 

O início dos estudos sobre heterostilia teve uma grande contribuição com a publicação 

da obra de Darwin intitulada “The different forms of flowers on plants of the same species” em 

1877 (apud Vuilleumier 1967). Darwin propôs que o mecanismo da heterostilia possuía um 

significado adaptativo que favorecia a polinização cruzada (Kohn & Barrett 1992), devido a 

eficiência em transferir pólen legítimo, proporcionar diversidade genética e níveis ótimos 

populacionais, como manutenção do tamanho da população e equibilidade da proporção dos 

morfos. A variedade de diferentes posições das partes reprodutivas da flor (comprimento do 

estilete e altura dos estames) permitiria assim uma ampla gama de visitas e facilitaria a 

polinização intermorfos (polinização legítima), uma vez que os grãos de pólen de flores 
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brevistila, longistila e mesostila (ou medistila) tenderiam a se fixar em diferentes parte do corpo 

do polinizador, o que caracteriza a hercogamia recíproca (Krug et al. 2012).  

Um dos primeiros trabalhos a abordar o estudo de plantas com heterostilia foi o de 

Vuilleumier (1967), o qual retoma as bases históricas e conceitos relacionados às plantas com 

diferentes comprimentos do estilete e estames. O termo heterostilia foi primeiramente utilizado 

por Hildebrand e posteriormente por Darwin, que cunhou os termos longistila e brevistila 

(Vuilleumier 1967). Esse autor observou ainda, que os cruzamentos eram “legítimos”, através 

da maior produção de sementes e frutos viáveis, apenas entre estruturas de mesmo nível, sendo 

assim uma flor brevistila (que possui estilete curto) teria maior receptividade se recebesse pólen 

doador das anteras curtas, dos morfos mediostilas e longistilas.  

Tipos de variação heterostílica 

Dentre os tipos de heterostilia o mais comum é a distilia em que há a presença de dois 

morfos (flores brevistilas e, longistilas) ocorrendo em diferentes famílias (Barrett 1992; Heuch 

1979). A tristilia, no entanto, é menos frequente, ocorrendo em diferentes famílias de 

Angiospermas e apresenta três morfos (brevistila, longistila e mesostila) (Figura 2), que variam 

na população, sendo suas flores denominadas de tristílicas (Barrett & Richards 1990). Deste 

modo, a heterostilia é conhecida também por estar presente em apenas 28 famílias de plantas, e 

tem sido desde então importante linha de pesquisa em estudos sobre ecologia evolutiva, genética 

e biologia reprodutiva (Barrett & Shore 2008; Sánchez et al. 2010).  

Em relação às famílias de plantas que são alvos de pesquisas sobre a variação dos 

morfos-florais em diferentes populações, temos a família Oxalidaceae que apresenta ampla 

distribuição no mundo, ocorrendo principalmente na África e Américas (Abreu et al. 2008). O 

gênero Oxalis é o maior da família e compreende cerca de 800 espécies (Lourteig 1983), das 

quais 114 ocorrem no Brasil, caracterizadas por apresentarem hábito herbáceo ou arbustivo, 

flores com estames de dois níveis e gineceu heterostílico, com a presença de três morfos-florais: 

brevistilo, longistilo e mesostilo (Costa et al. 2012).  

Oxalidaceae é uma das famílias com registro de tristilia e o papel desse mecanismo na 

evolução e na manutenção de populações é ainda pouco compreendido (Ganders 1979; Ferrero 

2014). Nessa família é observado tanto espécies tristílicas como distílicas, no entanto, há 

gêneros nesta família que são caracterizados pela homostilia, que consiste na presença de flores 

com estiletes de igual comprimento no mesmo indivíduo ou em indivíduos diferentes na mesma 

espécie (Vuilleumier 1967), sendo a família Oxalidaceae formada pelos gêneros Oxalis, 
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Biophytum e Averrhoa (Ornduff 1964). Em Oxalis, por exemplo, as flores são frequentemente 

tristílicas, porém a proporção dos três morfos-florais varia nas diferentes populações, sendo 

mais frequente os morfos longistilos e brevistilos (Luo et al. 2006).  

Origem e evolução da heterostilia 

Estudos sobre a origem e evolução da heterostilia englobam diversas hipóteses sobre a 

condição ancestral que resultaria na formação dos tipos distílicos e tristílicos (Baker 1966; 

Barrett & Shore 2008; Sánchez et al. 2010). A hipótese mais provável indica que a distilia seria 

resultado de uma condição tristílica ancestral que teria perdido um morfo, comumente o tipo 

mediostilo (Weller 1986; Weller 1992). Existem também duas hipóteses amplamente 

reconhecidas que tentam explicar a origem da heterostilia, sendo a primeira delas proposta por 

Charlesworth & Charlesworth (1979), em que aponta um modelo homostilo ancestral, que vai 

sofrendo mutações sucessivas na estrutura do pólen e estigma, resultando em um estado 

intermediário autoincompatível e incompatível com plantas do mesmo morfo. Outras mutações 

no estilete e estames desencadeam a formação de um dimorfismo no comprimento das 

estruturas reprodutivas, originando assim os tipos distílicos (longistilo e brevistilo) na 

população. Neste modelo, a incompatibilidade heteromórfica é anterior à aquisição da 

hercogamia recíproca (Ferrero 2014; Costa et al. 2016).  

 Outro modelo proposto para explicar a origem e evolução da heterostilia é proposto por 

Lloyd & Webb (1992), em que o ancestral possuiria já hercogamia de aproximação (tipo de 

disposição espacial entre anteras e estigmas, onde um dos morfos possui o estigma acima das 

anteras), em seguida teriam ocorrido mutações simples no estilete resultando na formação de 

um dimorfismo estilar. No entanto, este estado estilar é instável devido à baixa reciprocidade 

entre os morfos. Deste modo, surgem outras mutações que modificam a altura das anteras 

também, pois isso aumentaria o nível de reciprocidade resultando em uma hercogamia recíproca 

e somente depois ocorre o surgimento de um sistema de incompatibilidade entre flores do 

mesmo morfo e autoincompatibilidade heterostílica (Ferrero 2014).  

Especialização morfológica e funcionalidade da Tristilia 

Outro tema recorrente são as pesquisas sobre a estrutura floral, que exploram o ciclo de vida 

da flor (fenologia da floração) e a funcionalidade das partes florais. Dessa forma, é relevante 

também a variação da produtividade nos indivíduos, por meio da quantificação da produção de 

frutos e sementes, resultado da eficiência no transporte de pólen pelos polinizadores, 

relacionados às pesquisas sobre ecologia da polinização. Diante desse crescente interesse sobre 
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a relação planta-polinizador, surgem trabalhos voltados para o estudo da tristilia, que podem 

auxiliar na compreensão da dinâmica populacional por meio da observação da frequência dos 

tipos florais e dinâmica de fluxo polínico entre os morfos (Shibaike et al. 1995; Sánchez et al. 

2013). 

Apesar do intenso debate sobre o sistema sexual de plantas heterostílicas, alguns fatores 

ainda não estão bem compreendidos, como, por exemplo, a razão pela qual existe variação e 

desaparecimento/redução de determinados morfos florais na população (Weber et al. 2012; 

Ferrer et al. 2016). A investigação da funcionalidade da tristilia e suas implicações para o 

sistema reprodutivo de populações ajudará na compreensão da dinâmica populacional, assim 

como os padrões de fluxo do pólen entre os morfos florais de plantas com este mecanismo 

(Faife-Cabrera et al. 2014). 

Diante destas discussões foi observado que a existência de polimorfismos em flores, 

como por exemplo, o caso de heterostilia, pode resultar na tentativa de favorecer a dispersão de 

pólen, e otimizar a polinização cruzada, ou seja, evitar a autopolinização, gerando assim uma 

variedade de morfos florais com diferentes disposições das estruturas reprodutivas nas plantas 

(Stone & Thompson 1994). Com isso, a heterostilia poderia favorecer a função paterna, por 

promover mais eficientemente os cruzamentos intermorfos, resultando em menor perda de 

grãos de pólen (Barrett et al. 2000). 

A variedade dos morfos em espécies tristílicas envolvem hercogamia recíproca (Marco 

& Arroyo 1998), uma vez que as estruturas reprodutivas estão posicionadas diametricamente 

opostas umas às outras, com isso a transferência de pólen mediada por polinizadores específicos 

é favorecida, evitando a autogamia (Barrett 1992). Tal mecanismo apresenta uma variedade de 

detalhes na morfologia floral, como por exemplo, o polimorfismo no tamanho das anteras e 

morfologia polínica (Ganders 1979), podendo ocorrer diferenças na quantidade, tamanho e 

forma dos grãos de pólen entre os morfos de flores com tristilia, sendo estes a variação mais 

comum entre plantas heterostílicas, do que na forma, coloração e escultura da exina (região 

mais externa que recobre os grãos de pólen) (Dulberger 1974).  

Faegri & Pijl (1976) discutem a importância da heterostilia para a reprodução sexuada, 

ao impedir as chances de ocorrer autopolinização através da diferença de comprimento das 

estruturas reprodutivas, androceu e gineceu, resultando em maior variabilidade genética devido 

à recombinação entre os morfos. Os autores citam também que além da diversidade morfológica 

há outras características secundárias da heterostilia, como, por exemplo, diferenças no tamanho 
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e forma dos grãos de pólen, e na extensão do estigma podem ser observadas em plantas 

heterostílicas.  

Sistema de incompatibilidade tristílico 

Dentre as atividades importantes envolvidas na ecologia da polinização de populações 

com heterostilia, percebe-se que pode haver variação nos picos de visitas dependendo das 

características do ambiente, tais como, altas altitudes, temperaturas baixas, declive e tipo de 

substrato que podem resultar em baixas atividades dos polinizadores, e por extensão na 

mudança do sistema de incompatibilidade (Arroyo et al. 2012). Essa mudança de 

incompatibilidade no sistema reprodutivo poderá favorecer a presença de processos 

autogâmicos nos morfos, e por consequência levará ao aumento da depressão endogâmica e 

baixo número de sementes viáveis (Nicholls 1986; Faife-Cabrera et al. 2014). Essa baixa 

atividade dos polinizadores nestas condições poderá afetar o equilíbrio na proporção de morfos 

florais, podendo desencadear baixa frequência e/ ou desaparecimento de algum dos tipos florais 

em populações com tristilia (Arroyo et al. 1985; Costa et al. 2016).  

Estudos sobre tristilia, indicam que o morfo mediostilo é em geral, o menos abundante 

em sistemas heterostílicos, devido a sua morfologia e disposição espacial de anteras e estigmas 

facilitarem mecanismos de autopolinização e sucessivas taxas de endogamia. Essas taxas de 

autogamia, diminuem a permanência e frequência deste morfo na população, resultando no 

desvio à equabilidade dos morfos, situação não esperada para sistemas tristílicos (xxx). Para o 

sistema de Auto Incompatibilidade tristílico (SAI), esperamos que ocorra formação de sementes 

e frutos viáveis apenas entre estruturas de mesma altura ou nível (mesma convergência floral) 

e que não haja cruzamentos de auto polinização nem na mesma flor ou planta/indivíduo. No 

entanto, há sistemas tristílicos que podem apresentar quebra do SAI, sendo classificados então 

nas seguintes categorias: 

i)Quebra parcial do Sistema de Auto incompatibilidade heteromórfica: ocorre quando o 

número de sementes e/ou frutos formados é similar ou menor ao número de sementes e /ou 

frutos formados por cruzamentos legítimos; 

ii)Quebra total do Sistema de Auto incompatibilidade heteromórfica: ocorre quando o número 

de semenres e/ ou frutos formados é maior que o número de sementes e /ou frutos formados por 

cruzamentos legítimos; 

Teoria da Alocação sexual 
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A compreensão dessa variação de morfos e de suas relações tróficas em comunidades com 

flores heterostílicas pode ser esclarecida com base na Teoria da Alocação do sexo, proposta 

com Casper & Charnov (1982).  Esta teoria prediz que a diferença na alocação de recursos pode 

resultar em maior investimento na função materna ou paterna, caso observado em diversas 

populações com flores tristílicas (Brunet & Charlesworth 1995). No entanto, pode haver 

situações em que ocorre o equilíbrio ou compensação das duas funções sexuais, onde, por 

exemplo, um dos morfos apresenta maior quantidade de pólen, enquanto que no outro haverá 

grãos de pólen de maior tamanho (Dulberger 1974). Dessa forma, o mecanismo da tristilia, 

através das funções materna e paterna, poderá influenciar no fitness e valor adaptativo de cada 

tipo floral, tornando-se importante, portanto, conhecer as relações reprodutivas envolvidas 

nestes processos, para entender a variação dos morfos na população (Charlesworth 1979; 

Ornduff 1972; Gardner et al. 2012; Weber et al. 2012).  

O estudo do sistema reprodutivo em plantas heterostílicas pode ser compreendido com base 

na Teoria da alocação sexual, originalmente proposto para plantas dióicas e posteriormente 

aplicado às plantas com heterostilia (Casper & Charnov, 1982). Essa teoria afirma que o 

“fitness” de uma planta, através da função materna e paterna pode variar entre os morfos na 

população, gerando uma desigual proporção (anisopletia) de flores longistilas, brevistilas e 

mediostilas. Essa diferença no sucesso reprodutivo entre os tipos florais pode ocorrer devido à 

oscilação na disponibilidade de recursos, competição, alterações na estrutura da população e 

diferentes estratégias reprodutivas, resultando na especialização da função materna ou paterna 

na flor (Goldman & Willson 1986). A maior ênfase da função materna pode ser percebida por 

meio da produção de sementes e/ou frutos, enquanto que a função paterna é mensurada pela 

produção de grãos de pólen (Brunet 1992).  

Polinização na Caatinga 

A Caatinga é um tipo vegetacional exclusivamente brasileiro (Aguiar et al. 2002), 

predominante sobre o Pernambuco, abrangendo cerca de 83% do estado (Hueck 1972). Segundo 

o estudo de Lavor & Ramos (2016), os sistemas de polinização na Caatinga apresentam a 

entomofilia como a síndrome floral mais frequente, ocorrendo em 76,12 % das espécies, seguida 

pela ornitofilia (17,91% das espécies) e quiropterofilia (5,97% das espécies). Dentro da 

entomofilia, a melitofilia é o tipo mais frequente (52,24), no entanto, é observada uma gama de 

abelhas generalistas, como Apis mellifera e Trigona spinipes, revelando que o Bioma Caatinga 

apresenta uma funcionalidade importante para a manutenção de espécies raras (Pigozzo & 

Viana 2010), por sustentar e fornecer recursos para outros grupos vegetais e animais mais 
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frágeis. Há diversos trabalhos abordando os sistemas de polinização na Caatinga, como, por 

exemplo, Machado & Lopes (2003,2004), Lopes (2002), Santos (2005), dentre outros. Já o 

sistema ornitófilo na Caatinga, mediado principalmente por beija-flores, ocorre amplamente nas 

famílias Cactaceae e Bromeliaceae, e suas flores apresentam algumas características como 

corola tubular, pétalas vermelhas e abundância de néctar (Endress 1994). É notado também que 

em ambientes de Caatinga, há uma carência de estudos que envolvem sistemas tristilícos, 

principalmente no âmbito da história natural. Nesse sentido, é oportuno conhecer o 

funcionamento da tristilia e os principais fatores que regulam a variação ou manutenção da 

eficiência reprodutiva entre os morfos. Estudos de história natural também são escassos no 

âmbito da heterostilia, e a maior parte dos trabalhos apenas enfocam aspectos do sistema 

reprodutivo e sua relação com a proporção dos morfos na população. 

Para Caatinga, os estudos sobre heterostilia são escassos, abrangendo principalmente as 

famílias botânicas Rubiaceae (Souza et al., 2007), Turneraceae (Barret & Shore, 1985; 

Schlindwein & Medeiros, 2006), Oxalidaceae (Abreu et al., 2008), Cordiaceae (Machado et al., 

2010;), Malvaceae (Machado & Sazima, 2008;) e Sterculiaceae (Debora & Schlindwein, 2008). 

Em geral, as pesquisas na Caatinga envolvem trabalhos sobre sistemas sexuais, traços florais e 

sistema reprodutivo das espécies distílicas e tristílicas da Caatinga (Machado, 1990;  Machado 

et al., 2006). Para espécies distílicas por exemplo, há informações sobre a presença ou ausência 

de reciprocidade floral, grau de autocompatibilidade e de autocompatibilidade intra e intermorfo 

e proporção dos morfos na população (Noivo & Castro 2010; Souza et al., 2007). Para espécies 

tristílicas há estudos invocando as descrições quanto à morfologia da família Oxalidaceae, 

ocorrendo no estado de Pernambuco e identificação das características quanto à distribuição, 

simetria floral e polimorfismo floral (se homostilia ou tristilia) (Abreu et al., 2008). No entanto, 

para estudos sobre tristilia que aborde outras questões sobre autocompatibilidade, quebra ou 

manutenção do sistema de incompatibilidade heteromórfico as informações são escassas. 

Diante desta carência de informações, é pertinente a realização de estudos sobre a biologia 

reprodutiva de grupos com tristilia, investigando se a populações possuem uma igual proporção 

dos morfos (isopletia) ou desigual proporção dos morfos (anisopletia), o grão de 

autocompatibilidade e os fatores envolvidos na manutenção ou alteração da tristilia em sistemas 

complexos, como o da Caatinga.  
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RESUMO 

A heterostilia está associada ao polimorfismo das estruturas reprodutivas, podendo haver 

distilia ou tristilia, esta última menos frequente e com três tipos florais: brevistilo, longistilo e 

mediostilo. É comum que espécies heterostílicas, incluindo tristilia, apresentem um sistema de 

incompatibilidade heteromórfica, alturas recíprocas nos órgãos sexuais entre os morfos florais 

e uma razão equilibrada na proporção desses morfos. Este trabalho buscou detectar a variação 

dos morfos florais em uma população tristílica de Oxalis psoraleoides (Oxalidaceae) na 

Caatinga e analisar os possíveis mecanismos envolvidos. Investigamos a variação da razão dos 

morfos, a reciprocidade estigma-antera através do índice de inacurácia floral, a frequência de 

visitantes/polinizadores e avaliamos o sistema reprodutivo da espécie. O tipo floral medistilo 

ocorre em maior frequência (M-morph = 48,97%), seguido do longistilo (L-morph = 29,59%) 

e do brevistilo (S-morph = 21,42%). Os valores de hercogamia recíproca representados pela 

análise da inacurácia variou entre 0,64 e 0,99 mm² no órgão baixo (antera L-morph e estigma 

S-morph) e no órgão alto (antera M-morph com estigma L-morph) respectivamente, sendo 0 o 

maior grau de reciprocidade entre os órgãos sexuais. A frequência de visitas de lepidópteros 

(56.58%) foi maior que a de abelhas (43.42%). Em relação ao sistema reprodutivo, só houve 

formação de frutos no tratamento de polinização cruzada e no controle. No controle, o morfo 

medistilo formou mais frutos. Embora forme frutos na polinização cruzada ilegítima, O. 

psoraleoides não foi considerada autocompatível. Concluímos que a tristilia mantém um 

elevado grau de hercogamia recíproca quando comparado com outras espécies heterostílicas e 

um sistema autointramorfo incompatível. Acreditamos que as alterações no sistema de 

incompatibilidade heteromórfico, observadas pela presença de cruzamentos ilegítimos, não foi 

um fator determinante para a ocorrência de anisopletia na população e consideramos O. 

psoraleoides uma espécie tristílica atípica, pela desproporção entre os morfos e desvios nos 

graus de compatibilidade, com formação de frutos entre estruturas de níveis diferentes. Por fim, 

sugerimos que o sistema de polinização generalista possa estar interferindo no 

desbalanceamento dos três morfos, sustentado pelo fato de só haver formação de frutos nos 

cruzamentos legítimos e ilegítimos intermorfos. 

Palavras-chave: Caatinga; Sistema Incompatibilidade Heteromórfico (SIH),  hercogamia 

recíproca, heterostilia, polinização mista, anisopletia. 
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ABSTRACT 

 

Heterostyly is associated with polymorphism of the reproductive structures, and there can be 

distyly or tristyly, the latter less frequent and with three floral types: short-, mid- and long-

styled. It is common for heterostylous species, including tristyly, to have a heteromorphic 

incompatibility system, reciprocal heights in the sexual organs between floral morphs, and a 

balanced ratio in the proportion of these morphs.This work aimed to detect the variation of 

floral morphs in a tristylous population of Oxalis psoraleoides (Oxalidaceae) in Caatinga and 

analyze the possible mechanisms involved. We investigated the variation of the morph ratio, 

the stigma-anther reciprocity through the floral inaccuracy index, the frequency of 

visitors/pollinators and evaluated the reproductive system of the species. The mid-styled floral 

type occurs most frequently (M-morph = 48.97%), followed by long-styled (L-morph = 

29.59%) and short-styled (S-morph = 21.42%).The reciprocal herkogamy values represented 

by the inaccuracy analysis ranged between 0.64 and 0.99 mm²,  in the low organ (L-morph 

anther and S-morph stigma) and the high organ (M-morph anther with L-morph stigma) 

respectively, with 0 being the highest degree of reciprocity between sexual whorl levels. The 

frequency of Lepidoptera visits (56.58%) was higher than that of bees (43.42%).Regarding the 

reproductive system, fruit formation only occurred in the cross-pollinated treatment and in the 

control. In the control, the mid-styled  produced more fruits. Although it forms fruit in 

illegitimate cross-pollination, O. psoraleoides was not found to be self-compatible.We conclude 

that tristyly  maintain a high degree of reciprocal herkogamy when compared to other 

heterostylous species and an incompatible self-intramorphic system.We believe that the 

alterations in the heteromorphic incompatibility system, observed by the presence of 

illegitimate crosses, was not a determining factor for the occurrence of anisoplety in the 

population and we consider O. psoraleoides an atypical tristyly species, by the disproportion 

between morphs and deviations in the degrees of compatibility, with fruit formation between 

structures of different levels. Finally, we suggest that the generalist pollination system may be 

interfering with the imbalance of the three morphs, supported by the fact that there is only fruit 

formation in legitimate and illegitimate intermorph crosses. 

 

Key-words: Caatinga; Heteromorphic Incompatibility System (SIH), reciprocal herkogamy, 

heterostyly, mixed pollination, anisoplety. 
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INTRODUÇÃO  

A heterostilia é uma estratégia reprodutiva presente nas angiospermas que permite 

reduzir ou evitar a autopolinização e favorecer a polinização cruzada (Barrett et al., 2000). A 

evolução da separação espacial e temporal das funções sexuais e autoincompatibilidade resultou 

em mecanismos como a hercogamia recíproca (HR) e o sistema de incompatibilidade 

heteromórfico (SIH) (Lloyd and Webb, 1986; Webb and Lloyd, 1986; Barrett et al., 2000; 

Barrett, 2019). Enquanto a HR refere-se à reciprocidade no comprimento/altura dos estiletes e 

estames entre morfos florais, o SIH refere-se a compatibilidade entre estruturas reprodutivas 

com níveis semelhantes. Nesse sistema, cruzamentos legítimos são aqueles que ocorrem entre 

estruturas reprodutivas do mesmo nível (mesma altura do estame e estilete) e de morfos 

diferentes (Castro et al., 2007; Barrett, 2019). 

Dentro da heterostilia existem duas possibilidades de expressões morfológicas, a distilia 

e a tristilia, sendo a primeira mais comum, ocorrendo aproximadamente em 28 famílias de 

Angiospermas (Barrett and Shore, 2008), e a segunda ocorrendo em apenas sete famílias 

(Barrett, 1993; Thompson et al., 1996; Weller, 1992; Weller et al., 2007). As espécies tristílicas 

caracterizam-se por apresentar três morfos florais (brevistilo, mediostilo e longistilo), cada um 

com dois níveis de estames (Charlesworth, 1979; Weber et al., 2012; Barrett, 2019). Assim 

como a HR e o SIH, outra característica esperada na tristilia envolve uma proporção isoplética 

dos morfos florais, na qual cada indivíduo apresenta um tipo de morfo, sendo a frequência 

esperada dos indivíduos, uma razão equilibrada de 1:1:1 entre os morfos de espécies tristílicas 

(Bir-Bahadur, 1968; Weller et al., 2015). 

Desvios de características no HR e SIH podem resultar em alterações nas alturas das 

estruturas reprodutivas e cruzamentos ilegítimos entre estames e estiletes de alturas diferentes 

e de mesmo morfo configurando o sistema como heterostilia atípica (Ganders, 1979; Arroyo et 

al., 2012; Barrett, 2019).  Como consequência, pode haver a formação de populações 

anisopléticas ou mesmo o desaparecimento de alguns dos morfos e formação de populações 

dimórficas ou monomórficas em espécies comumente tristílicas (Weller et al., 2015; Castro et 

al., 2013; Turketti, 2010). 

Alguns estudos sugerem que as mudanças consequentes dos desvios nas espécies 

polimórficas são respostas aos diferentes grupos de polinizadores, que possuem um papel crítico 

na manutenção da heterostilia, especialmente na expressão do polimorfismo do estilete (Cesaro 

and Thompson, 2004; Pérez-Barrales and Arroyo, 2010; Simón-Porcar et al., 2014). Nesse 

contexto, ao elencarmos os sistemas de polinização ocorrentes em espécies com tristilia, são 
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encontrados principalmente casos de especialização para melitofilia, incluindo a interação com 

abelhas de grupos como Apidae, Halictidae e Megachilidae (Krug et al., 2012) e, em menor 

ocorrência, sistemas de psicofilia (Vogel, 1954; Ferrero et al., 2011; Costa et al., 2016). Tais 

sistemas especializados contribuem para a precisão do encaixe flor-polinizador, favorecendo 

fluxo de pólen legítimo através de estruturas reprodutivas diametralmente opostas umas às 

outras e/ou com maior reciprocidade entre suas alturas (Barrett, 1992; Marco and Arroyo, 1998; 

Barrett, 2010).  

Para espécies tristílicas há ainda a possibilidade de sistemas mistos de polinização, 

envolvendo tanto abelhas quanto lepidópteros, os quais podem ser uma condição desafiadora 

na manutenção da heterostilia, visto que visitantes diferentes geram pressões seletivas distintas 

sobre a forma das flores, o que poderia comprometer a funcionalidade da reciprocidade entre as 

morfologias dentro de um mesmo polimorfismo floral (Armbruster, 2017; Muchhala, 2007; 

Santos-Gally et al., 2013). Embora se saiba que sistemas mistos funcionam como uma maneira 

de compensação adaptativa mantendo populações mesmo diante da baixa frequência de 

polinizadores especializados, ainda não está claro como esse processo ocorre em espécies 

heterostílicas (Ollerton et al., 2007; Muchhala, 2006). Deste modo, pesquisas que busquem 

entender como se dá a manutenção de polimorfismos florais heterostílicos, como a tristilia, 

diante de sistemas mistos de polinização são interessantes para preencher essa lacuna de 

conhecimento. 

Ante o exposto, investigamos a ecologia da polinização de Oxalis psoraleoides L., uma 

espécie de Oxalidaceae presente na floresta seca da Caatinga, e cujas observações prévias 

nossas sugerem um sistema de polinização misto envolvendo tanto hymenopteros quanto 

lepidópteros. Tomando essa espécie como modelo, o objetivo deste trabalho foi compreender a 

funcionalidade da tristilia em uma população sabidamente generalista. Inicialmente 

descrevemos em detalhes quais são os seus visitantes florais e suas contribuições relativas para 

a polinização da espécie em termos quantitativos, ie. frequência de visitas. Em seguida, 

buscamos responder às seguintes perguntas, diretamente relacionadas ao funcionamento da 

tristilia na população estudada: 1) Há isopletia na população estudada de O. psoraleoides? 2) 

Existe diferença nos graus de hercogamia das estruturas reprodutivas entre os diferentes níveis? 

3) Há manutenção do Sistema de Incompatibilidade Heteromórfico clássico (SIH) esperado 

para plantas heterostílicas, e como a eficiência reprodutiva difere entre os morfos? 4) A 

população estudada apresenta características de tristilia típica? 5) Caso contrário, a presença de 
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um sistema de polinização generalista pode facilitar o surgimento de características atípicas na 

população de O. psoraleoides? 

MATERIAL E MÉTODOS 

Local de estudo e espécie estudada 

O presente trabalho foi realizado entre o período de fevereiro de 2017 a fevereiro de 

2018 com uma extensa população de O. psoraleoides em uma vegetação de Caatinga na Vila 

Batinga (S 08°31’32.9” W 037°17’02.5” elevação: 877m), localizada dentro do Parque 

Nacional Vale do Catimbau (PARNA Catimbau, Buíque, Pernambuco - IBAMA 2002). 

Oxalidaceae é uma das sete famílias de angiospermas que apresenta tristilia (Barrett, 

1993; Thompson et al., 1996; Weller, 1992; Weller et al., 2007). O gênero Oxalis L. é o maior 

da família e compreende cerca de 800 espécies (Lourteig, 1983), das quais 114 ocorrem no 

Brasil (Costa et al., 2012). Nessa família são observadas tanto espécies tristílicas como 

distílicas, além de algumas com características atípicas, como espécies homostílicas, nas quais 

as flores têm estiletes de igual comprimento no mesmo ou em indivíduos diferentes na mesma 

espécie (Vuilleumier, 1967). O. psoraleoides é uma espécie tristílica, que ocorre amplamente 

em florestas tropicais secas na Caatinga (Abreu et al., 2008). Observações prévias identificaram 

a presença de diferentes visitantes florais (abelhas e lepidópteros), o que a torna um bom modelo 

para entender como se dá o papel da tristilia no sucesso reprodutivo em um sistema generalista. 

Sequência de antese e frequência de visitantes florais 

Para analisar a sequência de antese e longevidade floral de O. psoraleoides foram 

marcados botões florais em campo (n=45 botões; 15 botões/morfo; n=3 

botões/indivíduo/morfo; n= 5 indivíduos/morfo), sendo registrados os horários de: i) início da 

abertura floral, ii) distensão máxima das pétalas, iii) início da deiscência das anteras, iv) perda 

de turgidez do estigma, v) início do fechamento, vi) murcha completa e vii) receptividade do 

estigma, através de testes de coloração com permanganato de potássio (KMNO4), registrando 

os horários em que os estigmas de cada morfo apresentaram-se receptivos. 

Uma vez determinada a sequência de antese, foram realizadas observações em campo 

para registro da frequência e comportamento dos visitantes nos três tipos de flores. Tais 

observações foram realizadas em 15 flores de 15 indivíduos abarcando os diferentes morfos 

(n=5 para cada morfo floral) durante cinco dias consecutivos (das 6:00 às 15:00 hs) totalizando 

um esforço amostral total de 45h. Durante esse período registramos o horário de todas as visitas 

realizadas, a espécie/morfotipo de inseto que realizou a visita, o tipo de recurso floral 
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consumido (pólen ou néctar), e inferimos a efetividade da visita como polinizador, com base no 

contato com as estruturas reprodutivas e transferência de pólen para o estigma. Para auxiliar a 

descrição do comportamento durante as visitas, fizemos fotos com uma câmera digital (Canon 

DSLR EOS Rebel T3i, com lente 18-55 mm). 

Nos dias subsequentes às observações de visitas (n= 5 dias; n= 45 h diurnas de esforço 

amostral), sempre que possível, coletamos exemplares de visitantes para fins de identificação. 

Eles foram capturados e colocados em uma câmara mortífera com acetato de etila, sendo 

posteriormente montados a seco, identificados e depositados na Coleção de Insetos 

Polinizadores do Laboratório de Biologia Floral e Reprodutiva (Departamento de Botânica-

UFPE). As curvas de frequência de visitas ao longo da antese nos três morfos florais foram 

comparadas entre os dois principais grupos de polinizadores (Hymenopteros e Lepidópteros), 

por meio do teste Kolmogorov-Smirnov, usando o programa Sigma Plot 14.0. 

Quantificação dos morfos florais 

A quantificação dos morfos foi feita a partir de uma busca ativa ao longo de uma 

população, adicionando também alguns indivíduos isolados ao longo da distribuição 

populacional. Em seguida, realizamos a contagem e calculamos a porcentagem dos indivíduos 

brevistilos, medistilos e longistilos, para avaliar a presença de isopletia ou anisopletia (desigual 

proporção entre os morfos) (modificado de Castro et al., 2007). O teste G foi utilizado para 

análise de proporção, por meio do programa Sigma Plot 14.0. 

Morfometria floral e Hercogamia recíproca (Índice de Inacurácia) 

Para realização da morfometria floral, coletamos flores e botões florais ao acaso e os 

fixamos em álcool 70% (n=60 flores/10 indivíduos brevistilos, 10 longistilos e 10 mediostilos). 

As medidas foram realizadas com um paquímetro digital (Leetools; precisão: ±0,02 mm; escala 

de medição: 0-150 mm). As dimensões mensuradas foram: comprimento do tubo floral, largura 

floral no ápice e medidas das estruturas reprodutivas (pistilo e estame) para cada nível de pistilo 

(pistilo longo, médio e curto) e nível de estame (longo, médio ou curto).  

A partir das medidas de morfometria calculamos a hercogamia recíproca (HR), através 

do índice de inacurácia floral proposto por Armbruster et al. (2009, 2017) (Fig. 01). Esse índice 

mede o quanto a média de um órgão reprodutivo afasta-se do seu ótimo, bem como considera a 

variância desse ótimo como a faixa onde é possível haver transferência legítima de pólen entre 
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os morfos florais. Para flores tristílicas, esse ótimo é determinado pelas distâncias operacionais 

médias das anteras e estigmas pertencentes a um mesmo nível (ie. a distância operacional ótima 

do estigma é igual a distância média da antera, e vice-versa) (Fig. 01). Assim, quão mais 

semelhantes forem essas distâncias, maior a possibilidade de transferência legítima de pólen 

(Armbruster et al., 2017). 

 Realizamos o cálculo da inacurácia para cada um dos três níveis de estames/pistilos 

(baixo, médio e alto). No nível alto, avaliamos a correspondência entre a altura do estigma do 

morfo longistilo com a altura das anteras: altura do morfo brevistilo (Eqn 1) e altura do morfo 

medistilo (Eqn 2) (Fig. 01). No nível médio, avaliamos a correspondência da altura do estigma 

do morfo medioestilo com a altura das anteras: média do morfo brevistilo (Eqn 3) e média do 

morfo longistilo (Eqn 4) (Fig. 01). Por fim, no nível baixo avaliamos a correspondência da 

altura do estigma do morfo brevistilo com a altura das anteras: altura baixa do morfo 

medioestilo (Eqn 5) e altura baixa do morfo longistilo (Eqn 6) (Fig. 01). A partir dessas relações 

as equações descritas abaixo foram aplicadas para cada nível supracitado:  

            Inaccuracylow organs = (a̅1- s̅) + Va1 + Vs               Eqn 1 

            Inaccuracylow organs = (a̅2- s̅) + Va2 + Vs               Eqn 2 

         Inaccuracymid organs = (A̅a̅1- S̅s̅) + VAa1 + VSs     Eqn 3 

         Inaccuracymid organs = (A̅a̅2- S̅s̅) + VAa2 + VSs     Eqn 4 

Inaccuracyhigh organs = (A̅1 - S̅)² + VA1 + VS         Eqn 5 

                                 Inaccuracyhigh organs = (A̅2 - S̅)² + VA2 + VS         Eqn 6  

Onde A, Aa e a, são as alturas médias das anteras dos estames altos, médios e baixos 

respectivamente. S, Ss e s, são as alturas médias dos estigmas longistilo, mediostilo e brevistilo. 

V é a variância da altura do estigma e da antera do respectivo órgão avaliado. Calculamos a 

média da inacurácia separadamente nos três níveis (baixo, médio e alto) a fim de facilitar o 

entendimento de qual nível apresenta maior hercogamia recíproca na espécie estudada. Quanto 

mais próximo de 0, menor será o valor da inacurácia floral, sendo 0 a reciprocidade perfeita 

(Armbruster et al., 2017). O índice da inacurácia floral aqui utilizado é importante para entender 

o grau de convergência entre as anteras e pistilos dentro e entre morfos e, entre níveis de anteras 

em morfos diferentes. Através do entendimento sobre a reciprocidade das estruturas 

reprodutivas, podemos discutir a relação entre a convergência dos órgãos florais com a 

frequência de visitas e o sistema reprodutivo de O. psoraleoides. 

Sistema de Incompatibilidade Heteromórfico (SIH) e Sucesso reprodutivo 
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   A fim de verificar se o SIH se mantém na população estudada de O. psoraleoides, bem 

como comparar o sucesso reprodutivo de flores brevistilas, longistilas e mediostilas, realizamos 

uma série de tratamentos de polinização manual (Fig. 02). Para cada experimento foram 

utilizadas 48 flores (quatro botões por indivíduo, totalizando 12 indivíduos). Os botões florais 

foram previamente ensacados com sacos de voil em seu estágio de pré-antese, para evitar danos 

externos durante seu desenvolvimento (Fig. 02). Para as eventuais deposições manuais de pólen, 

foram utilizadas pinças esterilizadas. Após as manipulações dos tratamentos, as flores 

permaneceram ensacadas para evitar a interferência de fatores externos e posterior erros na 

interpretação dos dados (Fig. 02). Ao total foram realizados dez tipos de tratamentos os quais 

foram repetidos em cada um dos três morfos. Foram eles: Agamospermia (Remoção de todos 

os estames (emasculação) em botões em fase de pré-antese); Autopolinização espontânea e 

Manual; as diferentes combinações possíveis para Polinização Cruzada (envolvendo 

cruzamentos intra e intermorfos, legítimos e ilegítimos); e polinização Natural (Fig. 02). 

Para análise do sistema reprodutivo, utilizou-se um Modelo Linear Generalizado 

(GlmmTMB) sendo aplicada uma distribuição binomial com a função logit. Foram utilizados 

como variáveis explicativas os tratamentos de polinização e morfos, como variáveis aleatórias 

os indivíduos e como variável resposta a proporção de frutos formados. Devido aos dois níveis 

de anteras em cada morfo, realizamos um teste estatístico para o tratamento intermorfo a fim de 

avaliar a produção de frutos de cada nível de antera, utilizando modelo linear generalizado 

(Glmer). Foram utilizados como variáveis o efeito morfo e o nível de antera como fator fixo, os 

indivíduos como fator aleatório e a taxa de proporção de frutos formados, como variável 

resposta. As diferenças estatísticas de cada fator foram testadas utilizando anova do tipo II, 

seguida do ajuste de Tukey para obter valor dentro de cada fator, utilizando o pacote lsmeans 

(pacote emmeans; Lenth 2017). Todas as análises estatísticas foram realizadas com o programa 

R (R Core Team 2017).  

A partir desses dados, foram calculados os índices de Eficiência reprodutiva (IER) e o 

índice de Autoincompatibilidade (IAI). O IER foi dado pela razão entre os frutos formados pelo 

grupo controle e os frutos oriundos da polinização cruzada intermorfo, sendo que valores 

próximos a 1 indicam maior eficiência dos polinizadores (Bullock 1985). O IAI foi dado pela 

razão entre os frutos formados após o tratamento de autopolinização e os frutos formados após 

o tratamento de polinização cruzada intermorfo. Neste índice, resultados maiores ou iguais a 

0,25 indicam um desvio para a autocompatibilidade (Bullock 1985). 
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RESULTADOS  

Sequência de antese e frequência de visitantes florais 

A abertura das flores iniciou entre 4:30h e 5:30h, no entanto a distensão máxima das 

pétalas e início da deiscência das anteras ocorreu apenas entre 5:40-6:40h e 7:10-8:10h, 

respectivamente. Os estigmas dos três morfos ficaram receptivos entre 7:00-11:00h (Fig 03: A 

e B). A perda de turgidez dos estigmas e senescência das flores ocorreu entre 10:10-12:10h e 

10:20-11:40h respectivamente, culminando no fechamento das flores, que ocorreu por volta das 

15:00h (Fig. 03).                  

Seguindo um critério quantitativo de frequência dos polinizadores, as flores de O. 

psoraleoides foram visitadas por borboletas, abelhas, moscas e beija-flores, totalizando 6.464 

visitas durante 5 dias e 45h de observação (Fig 04; Tab.01). O grupo dos Lepidopteros foi o 

mais frequente, totalizando 3.636 visitas, ou seja, 56.25%. O segundo grupo mais frequente foi 

o dos Hymenoptera que somaram 2.788 visitas (43.13%), sendo Apis mellifera a espécie que 

apresentou maior quantidade de visitas (Tab. 01). Em menor frequência foram observadas as 

visitas de moscas (Diptera: Bombyliid sp; n=26; 0.40%) e de beija-flores (Apodiformes: 

Chlorostilbon lucidus;n=16; 0.25%) (Tab. 01) 

Em geral, a maior parte das visitas ocorreu entre 8:00h e 12:00h, e após isso foi 

observado um declínio acentuado na frequência total de visitas (Fig.05). Contudo, as curvas de 

frequência de visita ao longo da antese diferiram entre os dois principais grupos, Hymenoptera 

e Lepidoptera (Kolmogorov- Smirnov: gl=2; x²=2121.0424; p<0.01). As primeiras visitas às 

flores eram feitas pelos beija-flores e abelhas Apis mellifera (Apidae), entre 5:30h e 7:00h. Para 

os Hymenoptera em geral, o pico de visita ocorreu entre 8:00 às 10:00h (Tab 02). Em 

contrapartida, os Lepidópteros começaram as visitas por volta das 07:00h, apresentaram uma 

maior quantidade de visitas das 10:00 às 12:00h e menor frequência em torno das 14:00 h 

(Fig.05: A e B; Tab.02). 

Quantificação dos morfos na população  

  Na população estudada (98 plantas), O. psoraleoides apresentou 48 indivíduos 

medistilos (49%), seguido de 29 longistilos (30%) e 21 (21%) brevistilos distribuídos ao longo 

de uma área de Caatinga aberta. A diferença estatística entre os morfos florais caracterizou a 

população estudada como anisoplética (G: 5.703, P=<0.0001). 
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Morfologia floral e Hercogamia recíproca (Índice de Inacurácia) 

Em O.psoraleoides, os morfos tristílicos se diferenciam pela altura recíproca em que se 

encontram os estames e estiletes (HR), sendo cada morfo tristílico caracterizado pela presença 

de dois níveis de estames: em um morfo o estilete é curto e os estames são longos e 

intermediários (morfo brevistilo); em um segundo morfo, o estilete é intermediário e os estames 

são longos e curtos (morfo mediostilo), e no terceiro morfo o estilete é longo e os estames são 

intermediários e curtos (morfo longistilo) (Fig. 06). Nesse contexto, em relação às medidas 

morfométricas das flores de O. psoraleoides foi verificado que os estames apresentam medidas 

morfológicas bem definidas, variando de 2.46mm a 5.28mm, nos estames curtos e longos 

respectivamente (Fig. 07;Tab. 03). A altura do pistilo variou entre 1.89mm a 5.53mm no pistilo 

curto e no pistilo longo respectivamente (Tab 03). Essas medidas foram testadas na análise de 

hercogamia recíproca através do índice de inacurácia adiante apresentado na tabela 04. 

A média da inacurácia diferiu fracamente entre os órgãos com valor mínimo de 0,7 mm² 

e máximo de 0,9 mm². No entanto, comparando os valores entre si percebemos que os órgãos 

baixos apresentam valores menores da inacurácia floral, representando assim o nível com maior 

grau de hercogamia recíproca, seguida do nível médio e por fim do nível alto (Tab 04).  

Sistema de Incompatibilidade Heteromórfico e Sucesso reprodutivo  

Em relação aos experimentos de polinização, apenas os tratamentos controle e 

polinização cruzada intermorfo formaram frutos, não havendo formação de frutos nos 

tratamentos intra-morfo, auto polinização espontânea e auto-polinização manual (Fig 08; Tab. 

05). No experimento de polinização cruzada intermorfo, houve formação de frutos tanto nos 

cruzamentos legítimos quanto ilegítimos (Tab. 05). Ao analisar a produção de frutos na 

polinização cruzada, somente foi verificado diferença na produção de frutos entre os morfos, 

independentemente do nível de antera doadora de pólen (Tab. 05). No cruzamento intermorfo 

legítimo a produção foi maior no morfo mediostilo, seguido do longistilo e brevistilo (Fig 08; 

Tab. 05).  

Em relação aos resultados estatísticos dos cruzamentos florais, não houve diferença 

significativa entre os tratamentos, no entanto a produção de frutos diferiu entre os morfos. Para 

os tratamentos de polinização cruzada legítima e ilegítima, houve diferença significativa entre 

morfos, porém quando comparado entre os níveis de estames os resultados indicaram diferenças 

significativas (Fig 08; Tab. 06). O índice de autocompatibilidade para todos os morfos foi zero, 

devido à ausência de frutos formados em experimentos do tipo autoespontâneo e automanual. 
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Por sua vez, o valor encontrado para o Índice de Eficiência Reprodutiva foi maior que 1 em 

todos os morfos (brevistilo: 1.46; medistilo: 1.2; longistilo: 1.35), indicando que os 

polinizadores são eficientes no transporte de pólen e que o sucesso reprodutivo dos morfos 

florais depende desses agentes polinizadores. 

DISCUSSÃO  

 Nossos resultados traçam um panorama geral sobre a biologia floral e reprodutiva de 

O. psoraleoides que nos permite apontar a presença de tristilia atípica, uma vez que a proporção 

entre os três morfos florais não é semelhante, caracterizando uma anisopletia. Constatamos uma 

similaridade entre os níveis de inacurácia floral dos morfos florais e por fim a presença de um 

sistema generalista de polinizadores, o qual pode estar moldando a tristilia atípica. Apesar de 

autoincompatível, O. psoraleoides demonstrou formar frutos na polinização cruzada ilegítima, 

ou seja, entre diferentes níveis de anteras e estigmas entre os morfos, configurando casos 

atípicos para o esperado em tristilia. A seguir, discutimos a relação entre a proporção dos morfos 

comparando com os ajustes mecânicos e reprodutivos da espécie. Por fim, levantamos possíveis 

questionamentos acerca das mudanças encontradas na população estudada de O. psoraleoideS. 

A presença de anisopletia em O. psoraleoides se caracteriza pela redução do morfo 

brevistilo na população. Esses resultados indicaram o morfo brevistilo como o morfotipo que 

mais desaparece na população, semelhante ao encontrado para Lythrum salicaria (Heuch, 

1980); Turnera ulmifolia L. var. angustifolia (Barrett, 1989) e Oxalis pes-caprae L. (Costa et 

al., 2016). No entanto, o estudo de Chen et al. (2007), no qual há a descrição da perda do morfo 

longistilo no gênero Oxalis, representando outro caso de variabilidade da proporção dos morfos. 

Contudo para o gênero Oxalis, o padrão recorrente é que o morfo brevistilo seja mais frequente, 

quando ocorrer populações trimórficas (Weller, 1981; Castro et al., 2007; Castro et al., 2013). 

Por sua vez, em populações monomórficas é mais frequente a ocorrência do morfo mediostilo 

ou brevistilo, enquanto em populações dimórficas o mediostilo é ausente (Luo et al., 2006). Até 

o momento, há registros de diversas populações de Oxalis que apresentam variações na 

frequência dos três morfos (brevistilo, mediostilo e longistilo) (Turketti et al., 2011; Castro et 

al., 2013), e casos em que há ocorrência  de distilia ou tristilia em populações da mesma espécie, 

mas em áreas diferentes (Weller et al., 2015). Apesar da população estudada ser considerada 

anisoplética, descartamos a possibilidade de transição da tristilia para distilia (eg. Oxalis 

alpina., Weller et al., 2007) em O. psolareoides, uma vez que o morfo mediostilo representa o 
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dobro da frequência dos morfos brevistilo e longistilo, sendo a distilia caracterizada pela 

presença dos morfos longistilo e brevistilo (Barrett and Shore, 1987; Barrett, 2019).  

Vários são os fatores que podem influenciar na frequência dos morfos florais, dentre 

eles, os movimentos estocásticos, como por exemplo, deriva gênica, perda da heterozigose, 

depressão endogâmica, variações inter-anuais do clima, variações na disponibilidade de 

recursos, dentre outros (Weber et al., 2013; Ferrero et al., 2016). Em Oxalis pes-caprae, por 

exemplo, foi observado que 89% de 55 populações estudadas eram monomórficas (com a maior 

parte delas contendo o morfo brevistilo), e 10.9% eram dimórficas, contendo variação da 

frequência dos morfos longistilos e brevistilos (n=47 morfos dimórficos) e perda do morfo 

mediostilo (Castro et al., 2007). Esse cenário não é encontrado na população de O. psoraleoides 

no presente estudo e de acordo com a literatura e com os dados aqui apresentados, acreditamos 

que a mudança atípica na frequência dos morfos é resultado da variação no sistema reprodutivo 

na população aliado à atuação de diferentes espécies de polinizadores, semelhante ao descrito 

em Sosenski et al. (2015) para Oxalis alpina (Rose) Rose  ex. R. Knuth e Narcissus triandrus 

L. 

O complexo sistema reprodutivo em espécies tristílicas com dois níveis de antera em 

cada morfo pode atuar em 24 tipos de cruzamentos entre autopolinização, polinização 

intramorfo e intermorfo (Barrett, 1993). De acordo com a literatura e comparando os resultados 

encontrados no presente estudo, O. psoraleoides expressa características não esperadas para 

uma espécie tristílica, uma vez que mesmo não sendo auto intramorfo compatível, formou fruto 

na polinização cruzada ilegítima, oriunda do cruzamento entre morfos e níveis de estames e 

estiletes não recíprocos. Variações no sistema de incompatibilidade parecem ser comuns no 

gênero Oxalis (Marco and Arroyo, 1998; Pacques de Barro Pacheco and Coleman, 1989; Luo 

et al., 2006; Castro et al., 2007; Weller et al., 2007; Abid, 2010), no entanto, não se sabe se a 

tristilia é sustentada pelo sistema heteromórfico de incompatibilidade (Arroyo et al., 2012). Esse 

tipo de cruzamento ilegítimo representa instabilidade no sistema tristílico (Charlesworth, 1979), 

resultando em uma nova configuração fenotípica e aumentando as chances de transferência de 

pólen compatível (Sosenski et al., 2010).  Dessa forma, a produção de frutos em cruzamentos 

ilegítimos é um fato não esperado em sistemas tristílicos, porém parece ser recorrente em várias 

espécies heterostílicas (Ornduff, 1972; Barrett, 1989; Colautti et al., 2010). Além disso, o 

resultado encontrado no presente estudo se relaciona com dados da literatura em que variações 

no sistema de incompatibilidade heteromórfico parece estar correlacionado com alterações na 

razão dos morfos (Pailler and Thompson, 1997; Brys et al., 2008; Hodgins and Barrett, 2008). 
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Ao analisarmos a produção de frutos no tratamento controle, constatamos que o morfo 

mediostilo é beneficiado com a transferência de pólen intermorfo, seja por polinização cruzada 

ilegítima ou legítima. Essa afirmação é sustentada pelo fato do morfo mediostilo ter tido uma 

maior produção de frutos naturalmente. Curiosamente, além de uma maior produção de frutos 

no morfo mediostilo, a presença de anisopletia na população de O. psoraleoides foi verificada 

por uma maior quantidade de indivíduos nesse morfotipo. Apesar de especulativo, não podemos 

descartar a relação a longo prazo do sucesso na produção de fruto no tratamento controle no 

morfotipo mediostilo e a colonização de indivíduos mediostílicos na população de O. 

psoraleoides. Por fim, essas variações na produção de fruto nem sempre podem ser provenientes 

de variações nos graus de hercogamia recíproca (Turketti, 2010) mas no sistema de polinização 

mista, discutidas adiante. 

Utilizamos a análise da inacurácia desenvolvida por Armbruster et al. (2017)para avaliar 

os graus de reciprocidade entre os morfos. A nossa análise mostrou que os graus de hercogamia 

recíproca entre morfos são muito semelhantes indicando que todos os morfotipos florais tem 

chances similares em receber pólen legítimo da polinização cruzada, partindo do pressuposto 

que os polinizadores são eficientes (Armbruster et al., 2017). Apesar dos trabalhos adotarem 

outros métodos para avaliar a hercogamia recíproca, espécies do gênero Oxalis frequentemente 

apresentam altos graus de reciprocidade, como registrado em O. compacta (Arroyo et al., 2012) 

e O. alpina (Weller et al., 2015). Esses graus de hercogamia recíproca podem variar; no entanto, 

a literatura reforça que em sistemas com forte hercogamia recíproca (reciprocidade entre as 

estruturas reprodutivas) é esperada uma proporção igual ou aproximada entre os morfos florais 

(isopletia) (Webb and Lloid, 1986; Barrett and Richards, 1990). O presente estudo encontrou 

um baixo valor de inacurácia floral, o que reflete um alto grau de reciprocidade quando 

comparado com avaliações em outras espécies heterostílicas (Armbruster et al., 2017; 

Jacquemyn et al., 2018). Mesmo com o alto grau de hercogamia recíproca, a população de O. 

psoraleoides apresentou anisopletia não havendo uma relação forte entre reciprocidade e razão 

dos morfos. Com isso, verificamos que para essa população estudada nem sempre haverá uma 

estreita relação entre hercogamia recíproca e razão dos morfos na população. 

Descartando a influência da reciprocidade na razão dos morfos e sustentado pela 

literatura, sugerimos que as mudanças atípicas nas espécies heterostílicas podem ser sustentadas 

pela ação de polinizadores generalistas em transferir pólen legítimo entre morfos (Santos-Gally 

et al., 2013; Da Cunha et al., 2014). Por outro lado, O. psoraleoides apresenta características 

morfológicas para ação de polinizadores especialistas, através de uma polinização mais 
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comumente por abelhas (melitofilia), e apresentando características florais como a presença de 

display floral atrativo, devido às flores amarelas, oferta de pólen abundante e tubo floral em 

formato de sino (Darwin, 1877; Faegri and Pijl, 1979).  Sendo assim, a especificidade das 

interações foi alterada diante do cenário de queda de polinizadores especializados que resultam 

em alterações do sistema de incompatibilidade, e por extensão a formação de cruzamentos 

ilegítimos (Baena-Díaz et al., 2012) e proporções anisopléticas, com aumento ou diminuição de 

um dos morfos na razão floral (Sosenski et al., 2015). 

Uma explicação alternativa para o aumento na frequência do morfo mediostilo poderia 

ser o sistema de polinização generalista encontrado para O. psoraleoides. De fato, pouco se tem 

investigado uma possível relação entre os sistemas de polinização na manutenção da tristilia, 

sendo observados mais trabalhos que correlacionam experimentos de sistema reprodutivo (do 

tipo autopolinização e cruzamentos legítimos e ilegítimos) com a proporção da frequência dos 

morfos (Costa et al., 2012; Castro et al., 2013). Assim como a autocompatibilidade, sistemas 

generalistas podem ser vistos como uma forma de segurança reprodutiva em locais onde seja 

difícil manter a constância de polinizadores especializados (Allee et al., 1949; Arroyo et al., 

2012; Faife-Cabrera et al., 2014). Além disso, possuir diversos tipos de visitantes florais pode 

otimizar ou manter o fitness reprodutivo da planta, pois a possibilidade de receber diversos tipos 

de visitantes ao longo de sua antese pode resultar também na probabilidade de maior fluxo de 

pólen, em função dos diversos contatos dos visitantes com as estruturas reprodutivas 

(Domínguez, 2010). Por outro lado, essa menor especificidade planta-animal gera um menor 

pareamento ou ajuste morfológico das flores com os visitantes florais (Consolaro et al., 2011).  

  Considerando que a tristilia é um polimorfismo do estilete que aumenta o ajuste 

morfológico com os polinizadores, seria esperado que essa condição estivesse associada aos 

sistemas especialistas de polinização (Darwin, 1877; Baena-Díaz et al., 2012). Dessa forma, 

haveria um aumento da probabilidade de fluxo de pólen legítimo entre os morfos, devido às 

variações morfológicas presentes na tristilia, refletidas no comprimento dos estames e estiletes 

(Barrett, 1992; Cunha, 2013). No entanto, em algumas espécies heterostílicas, pode haver casos 

de sistemas generalistas de polinização, nos quais visitantes florais não especializados sejam 

capazes de transferir pólen legítimo entre os morfos e manter níveis razoáveis de polinização 

cruzada (Cunha, 2013; Wolf and Barrett, 1987; Liu et al., 2013). 

Neste sentido, em Oxalis, por exemplo, são registradas visitas de abelhas de diferentes 

famílias (ex: Andrenidae, Apidae, Halictidae e Megachilidae), o que pode indicar que muitos 

de seus sistemas sejam generalistas. O recurso floral disponível para os visitantes florais de 
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Oxalis comumente varia entre néctar e/ou pólen (Abreu et al., 2008), e estes recursos permitem 

um sistema misto majoritariamente formado por Lepidopteros e Hymenopteros. Além disso, as 

relações das combinações eficientes e ineficientes podem ter um papel importante na história 

evolutiva e na força da seleção fenotípica. Dessa forma, um sistema generalista pode apresentar 

um ajuste morfológico por seleção natural, se houver uma alta frequência de combinações 

eficientes. É entendido ainda, que cada grupo de polinizador pode exercer influências distintas 

na morfologia floral, permitindo, por exemplo, o surgimento de ajustes morfológicos ou 

também anulação entre as forças de seleção natural, provocadas por guildas de polinizadores 

distintos (Fenster et al., 2004; Benitez-Vieyra et al., 2009). 

Plantas com diferentes polinizadores estão sujeitas a variações morfológicas mediada 

pela forma como estes tocam de maneiras distintas as estruturas reprodutivas (Nattero et al., 

2010). Em alguns casos esses visitantes possuem variação na sua estrutura (tamanho do corpo, 

formato do aparato bucal e variação no tamanho das pernas) e no comportamento de visita, de 

forma que, há combinações eficientes e não eficientes (Cocucci et al., 2000). Assim, mesmo em 

um sistema especializado, pode haver uma variação na região do corpo do polinizador (parte 

ventral do corpo e na cabeça da abelha) que toca as regiões reprodutivas da flor, devido a uma 

enorme variedade de tipos de visitantes, além da variação na altura dos pistilos e localização do 

recurso nas flores (Simpson and Neff, 1981; Cocucci, 1991; Cocucci et al., 2000; Cosacov et 

al., 2008). Isso pode ajudar a entender as razões pelas quais sistemas generalistas, como o 

encontrado em O. psoraleoides, ainda mantém o funcionamento da tristilia e a ocorrência dos 

três morfos na população, mesmo diante do declínio de polinizadores especializados em um 

Bioma tão devastado como a Caatinga, região semi-árida do Nordeste do Brasil. 
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4 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Concluímos que a tristilia em Oxalis psoraleoides favorece a polinização cruzada, por 

meio de um sistema misto de polinização por lepidópteros e abelhas. No entanto, o sucesso 

reprodutivo diferenciado e a quebra do sistema de incompatibilidade heteromórfica, observado 

pela produção de frutos entre estruturas de níveis diferentes (estames e pistilos) e entre morfos 

distintos, resultaram no desequilíbrio da proporção dos morfos. A menor convergência entre as 

estruturas florais (anteras e estigmas; e entre os dois níveis de estames na mesma flor), 

verificadas pela morfometria e os índices de reciprocidade, evidenciaram um baixo ajuste 

morfológico que influenciou a especificidade da relação planta-polinizador.  

Deste modo, a proporção anisopleitica encontrada para O. psoraleoides pode significar 

tanto uma variação da alocação sexual materna, como também perda da alta precisão do contato 

pólen-estigma. Resultando, por conseguinte, na variação do fitness e eficiência reprodutiva dos 

morfos. Sendo assim, sugerimos que o sistema de polinização misto pode estar contribuindo 

para a presença de características atípicas na espécie. Descartamos a possibilidade de transição 

da tristilia para distilia, visto haver grande diferença no número de indivíduos do morfo 

mediostilo. Estudos com fluxo de pólen são necessários em populações de O. psoraleoides a 

fim de analisar se a diversidade de polinizadores e a mecânica da flor, através da hercogamia 

recíproca, geram fluxo polínico legítimo na espécie. 
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APÊNDICE A-TABELAS DO ARTIGO 

Table 1 – Frequency of floral visitors of Oxalis psoraleoides Kunth. in Catimbau National Park, 

Pernambuco, identified by species or family. 

Order Species/Family 

Number of 

recorded visits Percentage of visits 

Hymenoptera Apis mellifera 1672 59.97% 

Hymenoptera Ceritina sp. 572 20.51% 

Hymenoptera Trigona spinipes 542 19.44% 

Hymenoptera Centris aenea 2 0.07% 

Hymenoptera TOTAL 2788 43.13% 

Lepidoptera Pieridae 1.487 40.89% 

Lepidoptera Nymphalidae 1.164 32.01% 

Lepidoptera Hesperiidae 505 13.88% 

Lepidoptera Arctiidae 250 6.87% 

Lepidoptera Lycaenidae 224 6.16% 

Lepidoptera Papilionidae 4 1.10% 

Lepidoptera TOTAL 3634 56.25% 

Diptera Bombyliidae  26 0.40% 

Apodiformes 

Chlorostilbon 

lucidus 16  0.25% 

 GRAND TOTAL 6464 100% 
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Table 2 – Total frequency of Oxalis psoraleoides Kunth. floral visitors, by visiting hours in Catimbau 

National Park, Buíque, Pernambuco (Time 1: 6:00-8:00 a.m; time 2: 8:00-10:00 a.m; Time 3: 10:00-

12:00 a.m; time 4: 12:00-15:00 a.m).  

 

Visitors/Time 1 2 3 4 TOTAL 

Hymenoptera 169 2.115 355 149 2.788 

Apis mellifera 162 1.332 178 0 1.672 

Ceratina sp. 3 254 166 149 572 

Trigona spinipes 4 527 11 0 542 

Centris aenea 0 2 0 0 2 

Lepidoptera 76 778 2.525 219 3.634 

Pieridae, Nymphalidae, 

Hesperiidae, Lycaenidae and 

Papilionidae 

7 609 2.156 211 2.983 

Arctiidae 69 169 3 9 220 

Diptera 16 10 0 0 26 

Bombyliidae            

Apodiformes 1 15 0 0 16 
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Chlorostilbon lucidus           

TOTAL 262 2.955 2.879 368 6.464 

  1 2 3 4 TOTAL 
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Table 3 – Mean and standard deviation of measurements (in mm) of stamens and pistils, for each floral 

morph of Oxalis psoraleoides. 

                                                                 

Stamen 

Height                                             Pistil Height  

Morphs 

 Stamen 

High 

 Stamen 

Medium 

Stamen    

Low  Pistil High 

Pistil 

Medium Pistil Low 

Short-styled 5.13±0.57 3.27±0.49 -------------- ------------- ---------- 1.89±0.39 

Mid-styled 5.28±0.75  2.46±0.47  3.69±0.68  

Long-styled 

    ------------

- 3.36±0.39 2.54±0.22 5.53±0.59  ------------ 
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Table 4 – Estimates of inaccuracy in Oxalis psoraleoides Kunth. (Oxalidaceae). The total inaccuracy 

is given by the sum of the inaccuracy values of the high, medium and low organs. 

Reproductive morphs 

(anther x stigma 

reciprocity) 

Reproductive 

organ 

Inaccuracy 

(mm²) 

Average inaccuracy per 

level (mm²) 

Inaccuracy 

(%) 

M-morph x L-morph High 0,99 0,9 38,08 

S-morph x L-morph High 0,85   

L-morph x M-morph Medium 0,74 0,8 33,94 

S-morph x M-morph Medium 0,89   

M-morph x S-morph Low 0,71 0,7 27,98 

L-morph x S-morph Low 0,64   

Total inaccuracy  2,409      
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Table 5 – Fruit set (%) after manual and natural pollination (Control) in Oxalis psoraleoides, only the 

control and intermorph cross-pollination treatments formed fruit, with no fruit formation in the intra-

morph, spontaneous self-pollination and manual self-pollination treatments. In intermorph cross-

pollination, fruit formation occurred in both legitimate and illegitimate crosses. In the legitimate 

intermorph crossbreeding the production was higher in the mid-styled morph, followed by the long-

styled and short-styled. Pollen donor: SA=Short anther, LA=Long anther, MA=Medium anther

Morp

h 

Intramorph Intermorph 

          Legitimate 

cross 

Illegitimate cross (pollen donor) 

 
Intra-

morp

h 

Control Spontaneou

s 

Self-

pollinatio

n 

Two levels 

of anthers 

Short Medium Long 

    
  

 
MA LA SA LA MA SA 

Short-

styled 

0 (48) 0.39(48

) 

0(48) 0(48) 0.4(24) - - - 0.2(12

) 

0.2(12

) 

- 

Mid-

styled 

0(48) 0.73(48

) 

0(48) 0(48) 0.8(24) - 0.4(12

) 

- - - 0.3(12

) 

Long-

styled 

0(48) 0.56(48

) 

0(48) 0(48) 0.6(24) 0.2(1

2) 

- 0.2(12

) 

- - - 
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Table 6 – Analysis of linear models (GLMs) to compare fruit set between treatments and fruit set 

between morphs and stamen levels in inter treatment. Values in bold indicate statistically 

significant differences. Fruit set differed between morphs and there was no interaction effect 

between the different treatments on fruit production. When analyzing fruit production in cross-

pollination, there was only a difference in fruit production between morphs, regardless of the 

pollen donor anther level. 

 

Source of variation χ2 d.f P 

All treatments    

Treatment 5.58 6 0.4 

Morph 21.40 4 <0.001 

Cross pollination    

Morph 4.76 2 <0.001 

Stamen level 0.72 2 0.69 

Morph x Stamen level 18.8 4 <0.001 
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APÊNDICE B-FIGURAS DO ARTIGO 

 

Figure 1- Representation of the analysis of the inaccuracy of low, medium and high organs of the 

reproductive structures of Oxalis psoraleoides Kunth. (Oxalidaceae) in the Catimbau National 

Park, Buíque, Pernambuco. 
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Figure 2 –  Pollination experiments performed on Oxalis psoraleoides Kunth.: I-Cross-

pollination, in which the morphs receive pollen from another individual; the continuous blue 

arrows represent legitimate crossings (crossings between reproductive structures of different 

morphs and of the same height) and the dashed red arrows represent illegitimate crossings 

(crossings between the same morphs or between different morphs with reproductive structures of 

different heights); II-Spontaneous self-pollination, plants are bagged with a vole fabric to observe 

the development or not of fruits without contact with pollinators; III-Manual pollination, anthers 

of the flower itself are manually transferred to their stigmas, in the same flower and IV-

Agamospermy, the stamens are removed from the flower (emasculation) to observe possible fruit 

formation. 
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Figure 3 – Sequence of anthesis of Oxalis psoraleoides in PARNA Catimbau, Pernambuco - 

Brazil. (A) Times of anthesis events and (B) proportion of receptive stigmas throughout anthesis 

in the different morphs. (Horizontal solid lines - anthesis events; dashed curve - Long-styled; 

dashed/dotted curve - Mid-styled; dotted curve - short-styled.  
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Figure 4 – Floral visitors of Oxalis psoraleoides Kunth. in Catimbau National Park, Buíque, 

Pernambuco, Brazil: (A) Bombyliidae (Diptera) plundering nectar, through its long mouth 

apparatus in a flower of O. psoraleoides, where they stayed a long time in the flowers, however, 

the visits were infrequent; (B) Ceratina sp. collecting pollen from a long-styled morph of O. 

psoraleoides and contacting the reproductive structures, being considered pollinators (Apidae: 

Tribe Xylocopini); (C) and (D) Hesperiidae (Lepidoptera) landing on the corolla lobes and 

contacting the reproductive structures when collecting nectar, through their long proboscis, being 

considered pollinators. Scale 5 mm in the figures A, B, C and D.  
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Figure 5 – Frequency of floral visitors during anthesis of Oxalis psoraleoides Kunth. in Catimbau 

National Park, Buíque, Pernambuco - Brazil. (A) Visits by Apis mellifera and native bees (B) 

Visits by butterflies and moths and (C) Separation of visitation peaks between Hymenoptera and 

Lepidoptera. (dashed gray line - Apis mellifera; dotted gray line - native bees; dashed black line - 

moths; dotted black line - butterflies; solid gray line - Hymenoptera; solid black line - 

Lepidoptera).  
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Figure 6 – Floral morphs of the tristylous Oxalis psoraleoides Kunth.: Short-styled, Mid-styled 

and Long-styled (from left to right), with two levels of anthers in the flower and stigmas in three 

heights (high, medium and low), resulting in the arrangement of high, medium and low organs in 

each of the morphs. Reproductive parts of morphs with tristyly: Pistil (female reproductive 

structure) composed of stigma, style; Stamens (male reproductive structure): anther, connective 

and filament. 
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Figure 7 – Morphometric measurements made in Oxalis psoraleoides Kunth. flowers (here 

exemplified in the long-styled morph): I- Floral tube length; II- Floral apex width; III- Pistil 

length; IV- Stigma width; V- Stigma length; VI-Style length; VII- Filament length (medium 

anther); VIII- Filamentt length (short anther); IX-Anther size; X- Stamen length (medium anther) 

and XI- Stamen length (short anther). 
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Figure 8 – A: Fruit set by cross-pollination of Oxalis psoraleoides Kunth. (Oxalidaceae) in 

Catimbau National Park, Buíque, Pernambuco. S: short-styled, M: Mid-styled and L: Long-

styled; Pollen donor: SA=Short anther, LA=Long anther, MA=Medium anther. B: Fruit set by 

control treatment of Oxalis psoraleoides Kunth. (Oxalidaceae) in Catimbau National Park, 

Buíque, Pernambuco. S: Short-styled, M: Mid-styled and L: Long-styled.  
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MS Office files) and with the correct resolution. If, together with your accepted article, 

you submit 

usable color figures then Elsevier will ensure, at no additional charge, that these 

figures will appear 

in color online (e.g., ScienceDirect and other sites) regardless of whether or not these 

illustrations 

are reproduced in color in the printed version. For color reproduction in print, you 

will receive 

information regarding the costs from Elsevier after receipt of your accepted 

article. Please 

indicate your preference for color: in print or online only. Further information on the 

preparation of 

electronic artwork. 

Illustration services 

Elsevier's Author Services offers Illustration Services to authors preparing to submit 

a manuscript but 
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concerned about the quality of the images accompanying their article. Elsevier's 

expert illustrators 

can produce scientific, technical and medical-style images, as well as a full range of 

charts, tables 

and graphs. Image 'polishing' is also available, where our illustrators take your 

image(s) and improve 

them to a professional standard. Please visit the website to find out more. 

Figure captions 

Ensure that each illustration has a caption. Supply captions separately, not attached 

to the figure, 

and add them at the very end of the manuscript file. A caption should comprise a 

brief title (not on 

the figure itself) and a description of the illustration. Keep text in the illustrations 

themselves to a 

minimum but explain all symbols and abbreviations used. 

Tables 
Please submit tables as editable text and not as images. Tables can be placed either 

next to the 

relevant text in the article, or on separate page(s) at the end. Number tables 

consecutively in 

accordance with their appearance in the text and place any table notes below the 

table body. Be 

sparing in the use of tables and ensure that the data presented in them do not 

duplicate results 

described elsewhere in the article. Please avoid using vertical rules and shading in 

table cells. 

References 

Citation in text 

Please ensure that every reference cited in the text is also present in the reference 

list (and vice 

versa). Any references cited in the abstract must be given in full. Unpublished results 

and personal 

communications are not recommended in the reference list, but may be mentioned 

in the text. If these 

references are included in the reference list they should follow the standard reference 

style of the 

journal and should include a substitution of the publication date with either 

'Unpublished results' or 

'Personal communication'. Citation of a reference as 'in press' implies that the item 

has been accepted 

for publication and a copy of the title page of the relevant article must be submitted. 

Web references 

As a minimum, the full URL should be given and the date when the reference was 

last accessed. Any 

further information, if known (DOI, author names, dates, reference to a source 

publication, etc.), 

should also be given. Web references can be listed separately (e.g., after the 

reference list) under a 

different heading if desired, or can be included in the reference list. 

Data references 

This journal encourages you to cite underlying or relevant datasets in your 

manuscript by citing them 

in your text and including a data reference in your Reference List. Data references 

should include the 

following elements: author name(s), dataset title, data repository, version (where 

available), year, 
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and global persistent identifier. Add [dataset] immediately before the reference so 

we can properly 

identify it as a data reference. The [dataset] identifier will not appear in your 

published article. 

References in a special issue 

Please ensure that the words 'this issue' are added to any references in the list (and 

any citations in 

the text) to other articles in the same Special Issue. 

Reference management software 

Most Elsevier journals have their reference template available in many of the most 

popular reference 

management software products. These include all products that support Citation 

Style Language 

styles, such as Mendeley. Using citation plug-ins from these products, authors only 

need to select 

the appropriate journal template when preparing their article, after which citations 

and bibliographies 

will be automatically formatted in the journal's style. If no template is yet available 

for this journal, 

please follow the format of the sample references and citations as shown in this 

Guide. If you use 

reference management software, please ensure that you remove all field codes 

before submitting 

the electronic manuscript. More information on how to remove field codes from 

different reference 

management software. 

Reference style 

Text: All citations in the text should refer to: 

1. Single author: the author's name (without initials, unless there is ambiguity) and 

the year of 

publication; 

2. Two authors: both authors' names and the year of publication; 

3. Three or more authors: first author's name followed by 'et al.' and the year of 

publication. 

Citations may be made directly (or parenthetically). Groups of references can be 

listed either first 

alphabetically, then chronologically, or vice versa. 

Examples: 'as demonstrated (Allan, 2000a, 2000b, 1999; Allan and Jones, 1999)…. 

Or, as 

demonstrated (Jones, 1999; Allan, 2000)… Kramer et al. (2010) have recently shown 

…' 

List: References should be arranged first alphabetically and then further sorted 

chronologically if 

necessary. More than one reference from the same author(s) in the same year must 

be identified by 

the letters 'a', 'b', 'c', etc., placed after the year of publication. 

Examples: 

Reference to a journal publication: 

Van der Geer, J., Hanraads, J.A.J., Lupton, R.A., 2010. The art of writing a scientific 

article. J. Sci. 

Commun. 163, 51–59. https://doi.org/10.1016/j.Sc.2010.00372. 

Reference to a journal publication with an article number: 

Van der Geer, J., Hanraads, J.A.J., Lupton, R.A., 2018. The art of writing a scientific 

article. Heliyon. 

19, e00205. https://doi.org/10.1016/j.heliyon.2018.e00205. 

Reference to a book: 
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Strunk Jr., W., White, E.B., 2000. The Elements of Style, fourth ed. Longman, New 

York. 

Reference to a chapter in an edited book: 

Mettam, G.R., Adams, L.B., 2009. How to prepare an electronic version of your 

article, in: Jones, B.S., 

Smith , R.Z. (Eds.), Introduction to the Electronic Age. E-Publishing Inc., New York, 

pp. 281–304. 

Reference to a website: 

Cancer Research UK, 1975. Cancer statistics reports for the UK. 

http://www.cancerresearchuk.org/ 

aboutcancer/statistics/cancerstatsreport/ (accessed 13 March 2003). 

Reference to a dataset: 

[dataset] Oguro, M., Imahiro, S., Saito, S., Nakashizuka, T., 2015. Mortality data for 

Japanese oak 

wilt disease and surrounding forest compositions. Mendeley Data, v1. 

https://doi.org/10.17632/ 

xwj98nb39r.1. 

Reference to software: 

Coon, E., Berndt, M., Jan, A., Svyatsky, D., Atchley, A., Kikinzon, E., Harp, D., 

Manzini, G., Shelef, 

E., Lipnikov, K., Garimella, R., Xu, C., Moulton, D., Karra, S., Painter, S., Jafarov, E., 

& Molins, S., 

2020. Advanced Terrestrial Simulator (ATS) v0.88 (Version 0.88). Zenodo. 

https://doi.org/10.5281/ 

zenodo.3727209. 

Journal abbreviations source 

Journal names should be abbreviated according to the List of Title Word 

Abbreviations. 

Video 
Elsevier accepts video material and animation sequences to support and enhance 

your scientific 

research. Authors who have video or animation files that they wish to submit with 

their article are 

strongly encouraged to include links to these within the body of the article. This can 

be done in the 

same way as a figure or table by referring to the video or animation content and 

noting in the body 

text where it should be placed. All submitted files should be properly labeled so that 

they directly 

relate to the video file's content. In order to ensure that your video or animation 

material is directly 

usable, please provide the file in one of our recommended file formats with a 

preferred maximum 

size of 150 MB per file, 1 GB in total. Video and animation files supplied will be 

published online in 

the electronic version of your article in Elsevier Web products, including 

ScienceDirect. Please supply 

'stills' with your files: you can choose any frame from the video or animation or make 

a separate 

image. These will be used instead of standard icons and will personalize the link to 

your video data. For 

more detailed instructions please visit our video instruction pages. Note: since video 

and animation 

cannot be embedded in the print version of the journal, please provide text for both 

the electronic 

and the print version for the portions of the article that refer to this content. 



81 
 

 
 

Data visualization 
Include interactive data visualizations in your publication and let your readers interact 

and engage 

more closely with your research. Follow the instructions here to find out about 

available data 

visualization options and how to include them with your article. 

Supplementary material 
Supplementary material such as applications, images and sound clips, can be 

published with your 

article to enhance it. Submitted supplementary items are published exactly as they 

are received (Excel 

or PowerPoint files will appear as such online). Please submit your material together 

with the article 

and supply a concise, descriptive caption for each supplementary file. If you wish to 

make changes to 

supplementary material during any stage of the process, please make sure to provide 

an updated file. 

Do not annotate any corrections on a previous version. Please switch off the 'Track 

Changes' option 

in Microsoft Office files as these will appear in the published version. 

Research data 
This journal encourages and enables you to share data that supports your research 

publication 

where appropriate, and enables you to interlink the data with your published articles. 

Research data 

refers to the results of observations or experimentation that validate research 

findings. To facilitate 

reproducibility and data reuse, this journal also encourages you to share your 

software, code, models, 

algorithms, protocols, methods and other useful materials related to the project. 

Below are a number of ways in which you can associate data with your article or 

make a statement 

about the availability of your data when submitting your manuscript. If you are 

sharing data in one of 

these ways, you are encouraged to cite the data in your manuscript and reference 

list. Please refer to 

the "References" section for more information about data citation. For more 

information on depositing, 

sharing and using research data and other relevant research materials, visit the 

research data page. 

Data linking 

If you have made your research data available in a data repository, you can link your 

article directly to 

the dataset. Elsevier collaborates with a number of repositories to link articles on 

ScienceDirect with 

relevant repositories, giving readers access to underlying data that gives them a 

better understanding 

of the research described. 

There are different ways to link your datasets to your article. When available, you 

can directly link 

your dataset to your article by providing the relevant information in the submission 

system. For more 

information, visit the database linking page. 

For supported data repositories a repository banner will automatically appear next to 

your published 

article on ScienceDirect. 



82 
 

 
 

In addition, you can link to relevant data or entities through identifiers within the text 

of your 

manuscript, using the following format: Database: xxxx (e.g., TAIR: AT1G01020; 

CCDC: 734053; 

PDB: 1XFN). 

Mendeley Data 

This journal supports Mendeley Data, enabling you to deposit any research data 

(including raw and 

processed data, video, code, software, algorithms, protocols, and methods) 

associated with your 

manuscript in a free-to-use, open access repository. During the submission process, 

after uploading 

your manuscript, you will have the opportunity to upload your relevant datasets 

directly to Mendeley 

Data. The datasets will be listed and directly accessible to readers next to your 

published article online. 

For more information, visit the Mendeley Data for journals page. 

Data in Brief 

You have the option of converting any or all parts of your supplementary or additional 

raw data into 

a data article published in Data in Brief. A data article is a new kind of article that 

ensures that your 

data are actively reviewed, curated, formatted, indexed, given a DOI and made 

publicly available 

to all upon publication (watch this video describing the benefits of publishing your 

data in Data in 

Brief). You are encouraged to submit your data article for Data in Brief as an 

additional item directly 

alongside the revised version of your manuscript. If your research article is accepted, 

your data article 

will automatically be transferred over to Data in Brief where it will be editorially 

reviewed, published 

open access and linked to your research article on ScienceDirect. Please note an open 

access fee is 

payable for publication in Data in Brief. Full details can be found on the Data in Brief 

website. Please 

use this template to write your Data in Brief data article. 

MethodsX 

You have the option of converting relevant protocols and methods into one or multiple 

MethodsX 

articles, a new kind of article that describes the details of customized research 

methods. Many 

researchers spend a significant amount of time on developing methods to fit their 

specific needs or 

setting, but often without getting credit for this part of their work. MethodsX, an open 

access journal, 

now publishes this information in order to make it searchable, peer reviewed, citable 

and reproducible. 

Authors are encouraged to submit their MethodsX article as an additional item directly 

alongside the 

revised version of their manuscript. If your research article is accepted, your methods 

article will 

automatically be transferred over to MethodsX where it will be editorially reviewed. 

Please note an 

open access fee is payable for publication in MethodsX. Full details can be found on 

the MethodsX 

website. Please use this template to prepare your MethodsX article. 
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Data statement 

To foster transparency, we encourage you to state the availability of your data in 

your submission. 

This may be a requirement of your funding body or institution. If your data is 

unavailable to access 

or unsuitable to post, you will have the opportunity to indicate why during the 

submission process, 

for example by stating that the research data is confidential. The statement will 

appear with your 

published article on ScienceDirect. For more information, visit the Data Statement 

page. 

The journal FLORA requires authors to deposit the data associated with accepted 

papers 

in a public archive. For gene sequence data and phylogenetic trees, deposition in 

GenBank 

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) or TreeBASE (http://www.treebase.org), 

respectively, is 

required. There are many possible archives that may suit a particular data set, 

including the Dryad 

repository for ecological and evolutionary biology data (http://datadryad.org). All 

accession numbers 

for GenBank, TreeBASE, and Dryad must be included in accepted manuscripts before 

they go to 

Production. 

AFTER ACCEPTANCE 

Online proof correction 
To ensure a fast publication process of the article, we kindly ask authors to provide 

us with their proof 

corrections within two days. Corresponding authors will receive an e-mail with a link 

to our online 

proofing system, allowing annotation and correction of proofs online. The 

environment is similar to 

MS Word: in addition to editing text, you can also comment on figures/tables and 

answer questions 

from the Copy Editor. Web-based proofing provides a faster and less error-prone 

process by allowing 

you to directly type your corrections, eliminating the potential introduction of errors. 

If preferred, you can still choose to annotate and upload your edits on the PDF 

version. All instructions 

for proofing will be given in the e-mail we send to authors, including alternative 

methods to the online 

version and PDF. 

We will do everything possible to get your article published quickly and accurately. 

Please use this 

proof only for checking the typesetting, editing, completeness and correctness of the 

text, tables and 

figures. Significant changes to the article as accepted for publication will only be 

considered at this 

stage with permission from the Editor. It is important to ensure that all corrections 

are sent back 

to us in one communication. Please check carefully before replying, as inclusion of 

any subsequent 

corrections cannot be guaranteed. Proofreading is solely your responsibility. 

Offprints 
The corresponding author will, at no cost, receive a customized Share Link providing 

50 days free 
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access to the final published version of the article on ScienceDirect. The Share Link 

can be used for 

sharing the article via any communication channel, including email and social media. 

For an extra 

charge, paper offprints can be ordered via the offprint order form which is sent once 

the article is 

accepted for publication. Both corresponding and co-authors may order offprints at 

any time via 

Elsevier's Author Services. Corresponding authors who have published their article 

gold open access 

do not receive a Share Link as their final published version of the article is available 

open access on 

ScienceDirect and can be shared through the article DOI link. 

AUTHOR INQUIRIES 
Visit the Elsevier Support Center to find the answers you need. Here you will find 

everything from 

Frequently Asked Questions to ways to get in touch. 

You can also check the status of your submitted article or find out when your accepted 

article will 

be published. 
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