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INTRODUCAO

Elevada quantidade de informagdes tem sido gerada sobre a biologia reprodutiva
para um grande numero de espécies vegetais distribuidas em diversas familias, entre as
varias formas de vida e ocorrentes tanto em zonas tropicais quanto temperadas (e.g.
Simpson, 1977; Godley, 1979; Bawa et al., 1985; Garwood & Horvitz, 1985; Barrett &
Helenurm, 1987; Dafni & O’Toole, 1994). Essas informagdes podem levar a
compreensdo da estrutura e diversidade das comunidades (Ashton, 1969; Bawa, 1990),
bem como das relagcdes ecoldgicas entre as plantas e os polinizadores. Através do
conhecimento da biologia reprodutiva das espécies pode-se estimar o potencial de
vulnerabilidade destas as perturbacdes ambientais, bem como estabelecer comparagdes
entre: (a) as diferentes formagdes vegetacionais, (b) as formas de vida e (¢) a freqiliéncia
de espécies autocompativeis e xenégamas. Além disso, com as informagdes do tipo de
sistema reprodutivo de uma espécie particular, pode-se estimar, através do uso de
marcadores genéticos, se 0 mecanismo de auto-incompatibilidade resulta em exogamia
ou endogamia.

Estudos sobre o sistema reprodutivo no Brasil, ao nivel de comunidades, ndo sdo
disponiveis para a floresta Atlantica, Amazonia e Pantanal. Para a Caatinga, apenas os
trabalhos de Machado (1990) e Machado et al. (2006) trazem informagdes sobre os
sistemas sexuais e reprodutivos de espécies ocorrentes nesse ecossistema. Entretanto,
informagdes sobre outros aspectos mais detalhados da biologia reprodutiva (por
exemplo, razdes fruto/flor, semente/6vulo e crescimento de tubos polinicos) ainda sdo
escassos ou ausentes. A Caatinga constitui um ecossistema exclusivamente brasileiro e
compreende uma das 37 grandes areas naturais do planeta (Gil, 2002; MMA, 2002).
Embora esfor¢os tenham sido direcionados para a conservagao desse ecossistema (Leal
et al., 2005), a eficiéncia destes vai depender também da amplitude de conhecimento
sobre os varios aspectos da biologia reprodutiva de suas espécies.

A fim de aumentar as informagdes disponiveis para a Caatinga, foram realizados
no presente trabalho, estudos sobre a biologia reprodutiva de espécies vegetais que
ocorrem nessa formagao vegetacional. As informagdes estdo divididas em trés capitulos:
(1) referente a aspectos da biologia reprodutiva de 14 espécies lenhosas, caracteristicas

desse ecossistema, bem como uma revisao de trabalhos contendo informagdes sobre os



sistemas sexuais e reprodutivos de outras 39 espécies distribuidas entre as diferentes
formas de vida; (2) estudo da biologia reprodutiva de Caesalpinia pyramidalis, espécie
tipica da Caatinga e (3) estudo de caso envolvendo o papel de abelhas oligoléticas na
polinizagdo e reprodugdo de uma espécie herbacea da familia Loasaceae. Espera-se com
estes estudos, inserir a Caatinga no contexto de conhecimento das demais formagoes
vegetacionais da América do Sul e orientar futuras pesquisas sobre o sistema

reprodutivo e demais aspectos da biologia reprodutiva.

FUNDAMENTACAO TEORICA
Introducio

Andlises acerca da biologia reprodutiva de espécies vegetais exercem um papel
ecologico fundamental, principalmente quando tratadas ao nivel de populagdes ou
comunidades. Estudos sobre esse tema podem contemplar informagdes quanto ao tipo
de sistema reprodutivo, relagdes de dependéncia das espécies com os seus polinizadores
e o sucesso reprodutivo pré-emergente, que corresponde ao nimero de sementes vidveis
que sdo incorporadas ao meio ambiente (sensu Wiens et al., 1987). Ainda, essas
informagdes dio suporte a pesquisas que abordam outros processos bioldgicos, tais
como fenologia, polinizagdo, dispersdao, herbivoria e predacdo (v. Bawa & Hadley,
1990).

O objetivo desta se¢do foi reunir informacdes disponiveis na literatura sobre
sistemas reprodutivos vegetais. Inicialmente foi elaborada uma breve revisdo sobre o
tema, dando enfoque apenas em alguns dos principais pontos que levaram ao
conhecimento atual dos mecanismos envolvidos no processo de reproducao sexual nas
plantas. O item seguinte traz informagdes sobre trabalhos que tém sido realizados ao
nivel de comunidade. Por fim, ¢ abordada a importincia de estudos do sistema

reprodutivo para a conservagao das espécies.
Sistema reprodutivo nas Angiospermas
A polinizagao e a reproducao dos vegetais tém despertado a ateng¢dao de varios

pesquisadores ao longo dos anos, possivelmente desde os primordios das atividades

agricolas. Theophrastus (373-287 A.C.) ja apresentava uma nocdo inicial sobre o



mecanismo de fertilizacdo nas plantas quando ressaltou que em Phoenix dactylifera
havia a necessidade de proximidade entre “machos” e “fémeas” para ocorrer a formagao
e o amadurecimento do fruto (Apud Proctor et al., 1996). Apesar dos escritos de
Theophrastus, a possibilidade de sexo nas plantas foi rejeitada por Caesalpino (1519-
1630). Os estudos cientificos, abordando aspectos de polinizagdo e reprodugdo dos
vegetais, tiveram grande impacto com Camerarius em 1694, que reconheceu a
sexualidade das plantas e a funcdo das estruturas sexuais da flor para a formacdo do
fruto (Apud Faegri & Pijl, 1979). Em algumas das observagdes realizadas por
Camerarius, ficou constatado que, ao remover as anteras das flores masculinas de
Ricinus communis, as flores femininas ndo produziam frutos. Através de seus estudos,
concluiu também que a grande maioria das plantas era hermafrodita (Apud Proctor et
al., 1996).

Os séculos XVII e XVIII constituiram o principal periodo quanto a aceitagcdo da
sexualidade nas plantas e a descoberta da importancia da polinizagdo cruzada (Schmid,
1975). A descoberta da necessidade de polinizagcdo cruzada e do papel dos insetos no
transporte de podlen, por Dobbs (1750) e Miiller (1751), abriram novas perspectivas
sobre a reproducdo das plantas. No que antes se acreditava ser um mecanismo passivo,
no qual a propria flor se autopolinizava, ficou evidente a necessidade também de
agentes externos que promovessem a transferéncia dos graos de polen para o estigma da
flor. Além disso, a partir das observacdes feitas por Kolreuter (1761) e Sprengel (1793)
(Apud Faegri & Pijl, 1979) sobre, respectivamente, a obrigatoriedade da polinizagao
cruzada e a dicogamia em algumas espécies vegetais, novos rumos foram seguidos,
levando ao reconhecimento dos mecanismos de sistema reprodutivo das Angiospermas.

Desde 1764, Kolreuter percebeu o principio da auto-esterilidade nas plantas a
partir de seu estudo com Verbascum pheoniceum. Verificou que flores perfeitas, com
ambas as estruturas reprodutivas, nao produziam frutos através de autopolinizagdo, mas
eram capazes de produzir se fossem polinizadas por outros individuos (Apud de
Nettancourt, 1977). Em 1877, Charles Darwin também trouxe importante contribuicao
para o conhecimento sobre o sistema reprodutivo das plantas, publicando um livro sobre
o efeito da polinizagdo cruzada e da autofetilizagao nas Angiospermas. Embora naquela
época nao houvesse informagdes suficientes para muitas indagagdes, Darwin propos que
havia uma lei geral na natureza em que as flores eram adaptadas a fertilizacdo cruzada,
pelo menos ocasionalmente, por pélen proveniente de uma planta distinta. Mesmo sem

tomar conhecimento dos principios da genética, descreveu a ocorréncia de algumas
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espécies auto-incompativeis e constatou que esse mecanismo garante a alogamia
(Richards, 1986). No inicio do século XX, a redescoberta das observacdes de Mendel
foi fundamental para os estudos posteriores relacionados aos aspectos genéticos dos
mecanismos de incompatibilidade das Angiospermas. Até entdo, as informagdes
publicadas por Herbert (1837), Scott (1865) e Darwin (1878), por exemplo, diziam
respeito a auséncia de frutos formados a partir de autopolinizagdes, sem entrar em
detalhes quanto ao processo pelo qual a auto-incompatibilidade ocorria (Apud Arasu,
1968).

Trés maiores sistemas de auto-incompatibilidade foram reconhecidos entre as
Angiospermas:  Heteromorfico, Homomorfico gametofitico e Homomorfico
esporofitico. Espécies que apresentam auto-incompatibilidade heteromorfica
caracterizam-se por possuirem individuos com duas (distilia) ou trés (tristilia) formas
florais. Em espécies distilicas, por exemplo, ha a ocorréncia de flores que possuem
estiletes longos, chamadas de longistilas e flores com estiletes curtos, as brevistilas.
Desde o século XVI, a presenca de diferentes morfos florais foi reconhecida como uma
caracteristica de certos grupos de Angiospermas, quando Clusius estudava espécies do
género Primula (Apud Barrett, 1992). Posteriormente, Darwin (1862) e Hildebrand
(1863) publicaram suas observacdes iniciais também com espécies desse género.
Darwin havia verificado que em espécies distilicas, uma das formas era completamente
fértil apenas quando polinizada com pdlen proveniente de flores com o outro tipo floral
(por exemplo, flores longistilas vs. flores brevistilas) (Apud Arasu, 1968). Somente em
1880, Darwin adotou o termo ‘Heterostilia’ para descrever essa condi¢do observada em
flores de diferentes individuos da mesma espécie (Apud Arasu, 1968). Devido ao facil
reconhecimento dos distintos morfos florais, cerca de 25 familias e 165 géneros tém
sido mencionados como apresentando o sistema de auto-incompatibilidade
heteromorfico (Ganders, 1979). Geneticamente, esse sistema ¢ controlado por um gene
com dois alelos (um dominante e um recessivo, nas espécies distilicas) e dois genes
epistaticos (cada um com dois alelos dominante-recessivo, em espécies tristilicas)
(Ganders, 1979). Com relagdo ao sistema heteromorfico, as publicagdes de Vuilleumier
(1967) e Ganders (1979) trouxeram importantes contribuigdes. Alguns estudos
posteriores, como aqueles publicados por Barrett (1988, 1992), Lloyd & Webb (1992),
Barrett & Cruzan (1994) e Barrett & Jesson (2000) também contribuiram com
informagdes detalhadas e complementares sobre esse mecanismo.

Estudos pioneiros realizados por Prell (1921), East & Mangelsdorf (1925), East
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(1926) e Lehmann (1926), juntamente com Filzer (1926), deram suporte ao
estabelecimento do mecanismo oposicional (Apud Arasu, 1968) para explicar o sistema
de auto-incompatibilidade, atualmente chamado de homomorfico gametofitico. No
entanto, entre os estudos realizados, houve maior aceitagdo as observagoes feitas por
East & Mangelsdorf (1925) com Nicotiana sanderae (Solanaceae). Estima-se que o
sistema homomorfico gametofitico seja 0 mais comum e ocorra em pelo menos 71
familias de Angiospermas (Richards, 1986), porém, esse nimero pode ser menor, uma
vez que algumas informagdes de espécies apresentando esse sistema tém sido baseadas
em caracteristicas como presenca de pélen com duas células, auséncia de mais de um
morfo floral e auséncia de inibicao do pdlen na regido estigmatica (v. Brewbaker, 1957;
Talavera et al., 2001).

Outro sistema de auto-incompatibilidade homomorfico, o esporofitico, foi
proposto por Gerstel (1950) e Hughes & Babcock (1950), que observaram diferengas no
mecanismo reprodutivo das espécies com as quais estavam pesquisando (Parthenium
argentatum ¢ Crepis foetida, respectivamente) (Apud Brewbaker, 1957). Esses autores
propuseram um modelo para explicar o funcionamento do sistema esporofitico, mesmo
havendo ainda uma caréncia de informacdes para explicar como os griaos de polen
apresentavam alta especificidade para determinado alelo, quando este alelo ndo estava
aparentemente presente no grao de pdlen. O sistema esporofitico parece estar presente
em familias, como por exemplo, Asteraceae, Brassicaceae, Convolvulaceae,
Polygonaceae, Portulacaceae (v. Brewbaker, 1950). Ambos os sistemas homomorficos
tém usualmente um controle genético de um gene com multiplos alelos, porém,
enquanto no gametofitico o alelo S do polen efetivamente determina a reagdo de
incompatibilidade, no esporofitico, a rea¢do de incompatibilidade do pdlen ¢
determinada por ambos os alelos S presentes na planta mae que originou o grao de
polen (v. de Nettancourt, 1977; Gibbs, 1986). Alguns trabalhos posteriores podem ser
mencionados que tratam de aspectos genéticos ou morfologicos dos mecanismos
homomorficos de incompatibilidade (e.g. Heslop-Harrison et al., 1973; Boyle, 1997;
Hiscock, 2000; Lawrence, 2000).

Em 1986, Seavey & Bawa introduziram o termo auto-incompatibilidade de agdo
tardia para as espécies em que tubos polinicos oriundos de autopolinizagdes crescem até
o 6vulo e, em geral, a fertilizagdo ocorre antes da abscisdo do pistilo, mas as flores ndo
chegam a formar os frutos. Corresponde a um mecanismo no qual a reagdo de

incompatibilidade pode ocorrer no ovario, no 6vulo ou apds a formacao do zigoto.
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Algumas espécies economicamente importantes como Theobroma cacao ¢ Medicago
sativa foram tratadas como auto-incompativeis de agdo tardia por Seavey & Bawa
(1986). Entretanto, alguns autores (Klekowski Jr., 1988; Krebs & Hancock, 1991;
Weller & Ornduff, 1991) tém comentado que esse fendmeno pode ser explicado pela
depressdao endogamica, devido aos efeitos deletérios causados por alelos recessivos.
Algumas caracteristicas tém sido destacadas para ajudar a distinguir a auto-
incompatibilidade de a¢do tardia da depressdo endogamica, tais como: (1) poucos
(préximo a zero) ou nenhum fruto ¢ produzido apods autopolinizacdes; (2) apds
autopolinizagdes os pistilos caem de maneira uniforme, ativa; (3) pode-se esperar que
em uma populagdo haja individuos interincompativeis, com um ntmero limitado de
individuos intercompativeis (Seavey & Bawa, 1986; Sage et al., 1994). A auto-
incompatibilidade de acdo tardia tem sido bastante discutida recentemente e ja foi
registrada para varias espécies de diferentes familias, como por exemplo, em
Asclepiadaceae (Lipow & Wyatt, 1998, 2000), Apocynaceae (Lipow & Wyatt, 1999),
Bignoniaceae (Gibbs & Bianchi, 1999; Bittencourt Jr. & Semir, 2005), Bombacaceae
(Gibbs et al., 2004; Gibbs & Bianchi, 1993), Leguminosae (Kenrick et al., 1986; Gibbs
& Sassaki, 1998; Gibbs et al., 1999) e Velloziaceae (Oliveira ef al., 1991).
Caracteristica interessante, embora ainda pouco estudada, ¢ a possibilidade de
uma espécie auto-incompativel de agdo tardia produzir frutos com sementes
provenientes de polinizagdes mistas (autopolinizagdo e polinizagdo cruzada na mesma
flor). Bertin & Sullivan (1988) demonstraram que a polinizacdo mista em Campsis
radicans produziu frutos com uma proporcao de 2-33% de sementes provenientes de
autopolinizacdo. Essa caracteristica tem sido mencionada para a familia Bombacaceae,
em algumas espécies dos géneros Cavanillesia (Murawski & Hamrick, 1992), Ceiba
(Gibbs et al., 2004), Pseudobombax (Gribel & Gibbs, 2002). Entretanto, a maioria dos
estudos envolvendo espécies auto-incompativeis de acao tardia relata, em linhas gerais,
a proporcao de frutos produzidos através de polinizagdes controladas e andlises do
crescimento de tubos polinicos. Para a maioria das espécies, tubos polinicos de

autopolinizagdo chegam até o évulo, podendo penetrar a micropila.

Sistema reprodutivo vs. formacoes vegetacionais

No nivel de comunidades, varias informacoes tém sido fornecidas sobre o sistema

reprodutivo, embora com um numero ainda relativamente baixo de espécies (N=744).
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Diferentes formagdes vegetacionais tém sido estudadas, como florestas tropicais umidas
(e.g. Bawa, 1974; Sobrevila & Arroyo, 1982; Bawa et al., 1985; Ramirez & Seres,
1994), florestas neotropicais semi-deciduas e deciduas (Zapata & Arroyo, 1978;
Bullock, 1985), Chaco (Aizen & Feinsinger, 1994; Bianchi et al., 2000), Restinga
(Ormond et al., 1991; Matallana et al., 2005), Cerrado (Saraiva et al., 1996; Oliveira,
1996; Oliveira & Gibbs, 2000) e Caatinga (Machado, 1990; Machado et al., 2006).
Alguns estudos também foram realizados em ecossistemas de buritizal (Ramirez &
Brito, 1990) e insulares (McMullen, 1987; Bernardello et al., 2001). Dentre estas
formagdes vegetacionais, considerando o numero total de espécies analisadas, as
florestas tropicais imidas apresentaram maior percentual de espécies estudadas (Fig.
1A). Essas informagdes estdo relacionadas com o tipo de sistema reprodutivo
(autocompativel e auto-incompativel) ou com o niimero de espécies didicas de uma
determinada comunidade. Analises com esse enfoque servem como base para o
estabelecimento de padrdes reprodutivos locais (Ashton, 1969; Bawa, 1990), permitem
também comparagdes entre comunidades de diferentes formagdes vegetais e fornecem
subsidios para projetos de manejo de comunidade/ecossistemas.

Em sua maioria, os estudos realizados relacionam o percentual de espécies
autocompativeis e auto-incompativeis na comunidade. Alta proporcdo de
autocompatibilidade tem sido reportada principalmente em ecossistema insulares, tais
como nas Ilhas Galépagos, Equador (n=41) (McMullen, 1987) e Juan Fernandez, Chile
(n=21) (Bernardello et al., 2001), onde foram relatadas, respectivamente, 40 (98%) e 18
(85%) espécies autocompativeis, distribuidas entre as formas de vida herbaceas,
arbustivas e arboreas. Ainda, Ramirez & Seres (1994), em uma floresta imida na
Venezuela, analisaram apenas monocotiledoneas herbaceas e verificaram que entre as
23 espécies estudadas, 17 (73,9%) eram autocompativeis. Entre as formagdes
vegetacionais estudadas, os numeros de espécies auto-incompativeis e didicas
(xendgamas obrigatdrias) observadas foram elevados para as florestas tropicais umidas
(Bawa, 1974; Sobrevila & Arroyo, 1982; Bawa et al., 1985; Ramirez & Seres, 1994),
florestas neotropicais semi-deciduas e deciduas (Zapata & Arroyo, 1978; Bullock,
1985), Restinga (Ormond et al., 1991; Matallana et al., 2005) e Cerrado (Saraiva et al.,
1996; Oliveira, 1996; Oliveira & Gibbs, 2000) (Fig. 1B).
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Figura 1. (A) Percentual e numero de espécies ja estudadas quanto ao sistema
reprodutivo e dioicia, no nivel de comunidades, para Floresta Neotropical semi-decidua
e decidua (FNSD), Restinga (RES), Cerrado (CER), Floresta Tropical umida (FTU),
Caatinga (CAA), Chaco (CHA) e em ecossistemas de Buritizal (BUR) e insulares (EIS).
(B) Percentual de espécies xendgamas obrigatorias (auto-incompativeis e didicas) e

autocompativeis entre as formagdes vegetacionais.
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Em florestas tropicais ha uma alta frequéncia de dioicia que em geral esta
relacionada com as formas de vida arbustiva e arborea (Bawa, 1974). Familias como
Burseraceae, Clusiaceae, Meliaceaec € Moraceae contribuem com maior numero de
espécies didicas e estdo comumente correlacionadas com ambas as formas de vida (e.g.
Bawa & Opler, 1975; Sobrevila & Arroyo, 1982; Bawa et al., 1985; Ramirez & Brito,
1990; Ormond et al., 1991; Renner & Feil, 1993; Oliveira, 1996; Saraiva et al., 1996).
Embora haja uma relagdo positiva entre dioicia e os habitos arbustivos e arboreos,
Bullock (1985), em uma floresta decidua no México, encontrou 16 espécies didicas de
trepadeiras (13%), duas herbaceas (1,6%) e uma epifita (0,8%). Em éarea de restinga no
Brasil, Matallana ef al. (2005), mencionaram também um percentual de 4% de espécies
herbaceas apresentando dioicia.

Contrario ao que foi assumido por Federov (1966), o qual relatou que a
polinizagdo cruzada deveria ser escassa em arvores da floresta tropical imida, havendo
predominancia de autopoliniza¢do, alguns autores tém verificado a existéncia de relagao
entre espécies arbustivas-arboreas e mecanismo de auto-incompatibilidade (Ashton,
1969; Bawa, 1974; Bawa et al., 1985). Entretanto, para as espécies herbaceas, a
freqiiéncia desse mecanismo ¢ relativamente baixa (Kress, 1983; Ramirez & Seres,
1994). De fato, entre os trabalhos que foram realizados com as diferentes formas de vida
e que comparam as informagdes do sistema reprodutivo com os respectivos hébitos
(n=107 espécies estudas no total), os arbustivos e arboreos compreendem aqueles com
maior nimero de espécies analisadas (n=78), apresentando elevado percentual de auto-
incompatibilidade (69%, n=54). Para os demais habitos, distribuidos entre as ervas,
trepadeiras, epifitas e hemiparasitas, apenas 29 espécies foram estudadas e destas, 31%
sdo auto-incompativeis e 68% autocompativeis (Zapata & Arroyo, 1978; Sobrevila &
Arroyo, 1982; Bullock, 1985; Ramirez & Brito, 1990; Aizen & Feinsinger, 1994).

A partir de trabalhos ja publicados, Kress & Beach (1994) e Jaimes & Ramirez
(1998) fizeram uma revisdo sobre o tipo de sistema reprodutivo das espécies tropicais,
considerando a forma de vida das mesmas (totalizando 178 espécies distintas). Unindo-
se as informacdes obtidas em ambos os levantamentos, foram estudadas 94 espécies
entre arbustos e 4arvores e 84 entre trepadeiras e ervas. Pode-se verificar maior
percentual de incompatibilidade entre arbustos e arvores (69%, n=65) e o predominio de
autocompatibilidade entre as trepadeiras e ervas (82%, n=69), constituindo, assim,

fortes evidéncias sobre a associacao do tipo de sistema reprodutivo com a forma de vida
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das espécies.

No Brasil, ndo ha registros disponiveis sobre o sistema reprodutivo no nivel de
comunidade na Amazonia, floresta Atlantica e Pantanal. Porém, ha muitos estudos com
espécies individuais (e.g. Lopes & Machado, 1998, 1999; Gribel et al., 1999; Gribel &
Gibbs, 2002) e levantamentos do sistema sexual e aspectos da biologia floral e da
polinizagdo (e.g. Ormond et al., 1993; Silva et al., 1997; Matallana et al., 2005). Para a
Caatinga, Machado (1990) estudou a biologia floral, polinizagdo e o sistema reprodutivo
de 10 espécies entre ervas e arbustos, das quais seis eram auto-incompativeis (cinco
arbustos e uma erva) e as demais, autocompativeis (duas ervas e dois arbustos).
Recentemente Machado et al. (2006) conduziram um estudo sobre o sistema sexual de
147 espécies e realizaram uma revisao de trabalhos publicados até entdo sobre o sistema
reprodutivo de espécies ocorrentes nesse ecossistema. As autoras relataram que para as
39 espécies ja estudadas, entre ervas, lianas, arbustos e arvores, 61,5% eram auto-
incompativeis, representadas por 24 espécies. A proporcao de autocompatibilidade foi
de 38,5%, em 15 espécies.

Em geral, os trabalhos que tém sido realizados para grupos de espécies em areas
de Caatinga, trazem informagdes sobre fenologia, sindromes de polinizagdo e de
dispersdo e sistemas sexuais (Barbosa et al., 1989, 2002, 2003; Machado et al., 1997;
Griz & Machado, 2001; Machado & Lopes, 2003, 2004) ou, mais freqiientemente, estdo
relacionados com a polinizacdo e reprodugdo de espécies isoladas (e.g. Vogel &
Machado, 1991; Machado & Sazima, 1995; Lewis & Gibbs, 1999; Locatelli &
Machado, 1999; Kiill & Ranga, 2000 a,b; Quirino & Machado, 2001; Machado et al.,
2002; Santos et al., 2005). Entretanto, pouca ou nenhuma atencdo tem sido dada, no
nivel de comunidades, a aspectos detalhados da biologia reprodutiva (i.e, razdes
fruto/flor, semente/6vulo; sucesso reprodutivo; mecanismos de incompatibilidade;
numero de flores e frutos por inflorescéncia; etc.) de grupos de espécies tipicas desse
ecossistema.

Tendo em vista os dados fornecidos a partir dos varios trabalhos ja publicados em
diferentes ecossistemas, faz-se necessario também estudos que levem em consideragao

as relagdes diretas entre o sistema reprodutivo, vulnerabilidade e a polinizacao.

Conservacio e sistema reprodutivo

Um dos maiores desafios da biologia da conservacdo ¢ manter os sistemas
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ecologicos funcionando de maneira adequada, apesar do acelerado processo de perda e
fragmentagdo de habitat (Primack & Rodrigues, 2001). A tarefa ¢ dificil porque estes
processos exercem grande influéncia negativa em varias dimensdes da ecologia, indo
desde a autoecologia, passando pela ecologia de populagdes, comunidades e
ecossistemas, até a ecologia global (Primack & Rodrigues, 2001). Em uma escala
intermedidria, a perda e fragmentacdo de habitat afetam a ecologia reprodutiva vegetal,
por interferir nas relagdes mutualisticas entre plantas e animais (Murcia, 1995; Kearns
& Inouye, 1997; Renner, 1998).

Uma das conseqliéncias mais criticas da perda e fragmentacdo de habitat ¢é a
diminui¢do do fluxo polinico e, conseqiientemente génico, entre os individuos em
decorréncia da redugdo e isolamento das populagdes (Aizen & Feinsinger, 1994;
Murcia, 1995; Young et al., 1996). Por exemplo, para espécies auto-incompativeis ou
didicas, que dependem obrigatoriamente da participacdo dos vetores de polinizagdo para
reproducdo, a diminuicdo do fluxo de pdlen ou mesmo a chegada de graos nao
compativeis no estigma resultam em baixa produ¢do de frutos e sementes (Kearns &
Inouye, 1997). O baixo sucesso reprodutivo pode levar a perda de variabilidade genética
e também a exting¢do local (Kearns & Inouye, 1997).

A sensibilidade de uma espécie vegetal a fragmentagdo pode depender tanto do
sistema reprodutivo quanto da forma de vida (Murcia, 1995). Devido a elevada
freqiiéncia de auto-incompatibilidade ser observada principalmente entre as arvores (v.
Stebbins, 1957; Bawa et al., 1985) e estas apresentarem geralmente baixas densidades
(Ashton, 1969), ha uma tendéncia crescente de perda de espécies com esta forma de
vida. Por isso, cada vez mais estdo sendo necessarios trabalhos abordando o sistema
reprodutivo de espécies arboreas isoladamente ou em comunidades. Com essas
informagdes disponiveis, esfor¢os devem ser conduzidos a fim de associar os varios
aspectos da biologia reprodutiva das espécies com as caracteristicas ecologicas do
ambiente em que elas ocorrem e determinar meios para a conservagcdo dos processos
chave do ecossistema.

Para a Caatinga, analises recentes registraram cerca de 932 espécies vegetais, das
quais 318 sdao endémicas para essa regido (Giulietti et al., 2004). Quanto ao sistema
reprodutivo, apenas uma pequena propor¢do das espécies registradas (ca. 5,57%,
incluindo as do presente estudo) ja foram estudadas e se considerarmos apenas a forma
de vida arborea, esse percentual é ainda menor (ca. 1,5%) (v. Silva & Machado, 1997,

Kiill & Drumond, 2001; Primo, 2004; este estudo). Recentemente, esfor¢os tém sido
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direcionados para a biologia e conserva¢do da Caatinga, uma vez que menos de 2%
desse ecossistema esta protegido sob a forma de unidades de conservagao (Tabarelli et
al., 2000; Leal et al., 2003, 2005). No entanto, a eficiéncia da conservagdo vai depender
também de um bom conhecimento sobre a biologia reprodutiva de suas espécies,
principalmente aquelas endémicas ou que interferem de forma mais direta para a

manutengdo de processos tanto ecoldgicos quanto sdcio-econdomicos.
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Resumo

O periodo de floragdo, os sistemas sexuais e reprodutivos e as razdes fruto/flor e
semente/0vulo foram estudados em 14 espécies lenhosas tipicas da Caatinga. Além
destas, foram extraidas da literatura dados sobre os sistemas sexuais e reprodutivos de
outras 39 espécies ja estudadas nesse ecossistema, entre os diferentes habitos. O nimero
de espécies em floracdo foi maior durante a estagdo seca, entre os meses de julho a
dezembro. Foi observado maior percentual de espécies hermafroditas (79%) quando
comparadas com as mondicas (7%), didicas (5%), andromonoicas (5%) e ginodiocas
(2%). Sessenta e um porcento das espécies foram auto-incompativeis, ndo havendo
diferenga significativa quando comparado com a frequéncia de autocompatibilidade
(39%). Entretanto, a freqiiéncia de espécies arbustivas e arboreas (70%) auto-
incompativeis foi diferente daquelas herbaceas e lianas (30%). Entre as 14 espécies
analisadas, a maioria apresentou razdo fruto/flor menor que a razdo semente/dvulo,
garantindo uma reduzida perda de 6vulos e maior producdo de sementes. A partir dos
resultados obtidos, constata-se que a Caatinga compreende um tipo vegetacional tdao
complexo quanto os demais ecossistemas florestais tropicais, sendo dependente, para a
maioria de suas espécies, da distancia entre os individuos e da presenca de polinizadores

eficientes para garantir o fluxo génico e a reprodugdo sexuada.

Palavras-chave: Caatinga, sistema reprodutivo, auto-incompatibilidade, sucesso

reprodutivo pré-emergente, razao fruto/flor e razado semente/6vulo.
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Introduciao

Alguns autores tém demonstrado a predomindncia de diferentes tipos de sistema
reprodutivo em espécies vegetais de varias formagdes vegetais tropicais. Esses padroes
sdao importantes para entender a estrutura e diversidade das comunidades (Ashton, 1969;
Bawa, 1974, 1990), bem como para a compreensao das relagdes de dependéncia entre as
plantas e seus agentes de polinizagdo e dispersao.

Estudos sobre o sistema reprodutivo tém sido conduzidos principalmente em
ambientes de florestas tropicais umidas (e.g. Bawa, 1974; Sobrevila ¢ Arroyo, 1982;
Bawa et al., 1985; Kress e Beach, 1994; Ramirez e Seres, 1994), florestas neotropicais
semi-deciduas e deciduas (Zapata e Arroyo, 1978; Bullock, 1985), Chaco (Aizen e
Feinsinger, 1994; Bianchi et al., 2000), Cerrado (Oliveira e Gibbs, 2000) e em
ambientes insulares (McMullen, 1987; Bernardello et al., 2001).

Com relagdo a Caatinga, Unico ecossistema exclusivamente brasileiro (MMA,
2002), os trabalhos em geral trazem informacdes sobre fenologia, sindromes de
polinizagdo e dispersdo (Barbosa et al., 1989, 2003; Machado et al., 1997; Griz e
Machado, 2001) ou, mais freqiientemente, estdo relacionados com a polinizacdo e
reproducao de espécies isoladas (e.g. Vogel e Machado, 1991; Machado e Sazima,
1995; Lewis e Gibbs, 1999; Locatelli e Machado, 1999; Kiill e Ranga, 2000a, b;
Quirino e Machado, 2001; Machado et al., 2002). Entretanto, relativamente pouca
atencdo tem sido dada a biologia reprodutiva de espécies ocorrentes em areas de
Caatinga, principalmente no nivel de comunidade. Apenas recentemente, Machado e
Lopes (2003) e Machado et al. (2006) realizaram um estudo sobre os sistemas sexuais e
uma revisdo de trabalhos ja publicados sobre o sistema reprodutivo de espécies
ocorrentes nesse ecossistema.

A caatinga ¢ uma das 37 Grandes Areas Naturais do Planeta (Gil, 2002), sendo
importante pelo papel critico que exerce na manutenc¢ao do equilibrio macroecolégico e,
de forma indireta, pelo suporte as regides de mais alta diversidade e endemismos do
Brasil ¢ do mundo (Gil, 2002). Analises recentes demonstraram que para a flora,
embora ainda mal conhecida, hd o registro de cerca de 932 espécies, sendo 318
endémicas para essa regido (Giulietti et al., 2004). Apesar de importante, a Caatinga
vem sendo explorada principalmente através da agropecudria, criagdo de caprinos e
extrativismo (Sampaio e Batista, 2004). Com relagdo a vegetagdo original, o percentual

de alteracdo por atividades humanas ¢ superior a 28% (Castelletti et al., 2003).
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Recentemente, esfor¢os tém sido direcionados para a biologia e conservacdo da
Caatinga, uma vez que menos de 2% desse ecossistema estd protegido sob a forma de
unidades de conservagao (Tabarelli et al., 2000; Leal et al., 2003, 2005).

O presente estudo traz informagdes sobre a biologia reprodutiva de espécies
vegetais caracteristica de areas de Caatinga e responde as seguintes questdes: (1) Ha
maior freqiiéncia, na Caatinga, de espécies auto-incompativeis do que autocompativeis?
(2) A freqiliéncia de espécies auto-incompativeis na Caatinga ¢ maior entre arbustos e
arvores quando comparada com ervas e lianas? (3) Entre as espécies autocompativeis, a
freqliéncia de frutos formados através da polinizagdo cruzada ¢ maior do que através de
autopolinizacdo manual? Os resultados obtidos constituem uma referéncia para futuros
estudos com espécies vegetais da Caatinga e incluem esse ecossistema no contexto de
conhecimento sobre o sistema reprodutivo das demais formagdes vegetais lenhosas da

América do Sul, possibilitando comparagdes com outros ecossistemas.

Material e métodos

Area de estudo e espécies analisadas

Os experimentos de campo foram realizados na Fazenda Dona Soledade (S
7020°30,7” ¢ W 36°18°5,8”), uma propriedade particular com 690 ha, localizada entre
os municipios de Cabaceiras ¢ Boa Vista, no Estado da Paraiba. Esta regido, situada no
sertdo dos cariris velhos, corresponde a uma das areas mais secas de todo o Nordeste
semi-arido do Brasil (Ab’Saber, 2003; Prado, 2003). Para os municipios de Cabaceiras e
Boa Vista, a precipitagdo média ¢ de aproximadamente 330 mm/ano (Governo da
Paraiba), tendo sido registrados valores de 252 mm/ano (SUDENE, 1990). O periodo
chuvoso ocorre entre os meses de fevereiro a junho e a temperatura média anual ¢ alta,
atingindo cerca de 32°C (Governo da Paraiba). A area de estudo estd constituida
predominantemente por uma vegetagdo arbustiva-arborea aberta, com espécies
caracteristicas de Caatinga, tais como Aspidosperma pyrifolium (Apocynaceae),
Bauhinia cheilantha e Caesalpinia pyramidalis (Leguminosae), Commiphora
leptophloeos (Burseraceae), Pilosocereus spp. (Cactaceae), Schinopsis brasiliensis e
Spondias tuberosa (Anacardiaceae), entre outras.

Foram analisadas 14 espécies lenhosas tipicas da Caatinga, distribuidas entre as

familias Anacardiaceae (Myracrodruon urundeuva Allemao, Spondias tuberosa
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Arruda, Schinopsis brasiliensis Engl.), Burseraceae (Commiphora leptophloeos (Mart.)
J.B. Gillett), Celastraceae (Maytenus rigida Mart.), Cochlospermaceae
(Cochlospermum insigne A. St.-Hil.), Euphorbiaceae (Croton sonderianus Miill. Arg.),
Leguminosae (Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud., Erythrina velutina Willd.,
Parkinsonia aculeata L., Senna martiana (Benth.) H.S. Irwin & Barneby, S. spectabilis
(DC) H.S. Irwin & Barneby), Rhamnaceae (Ziziphus joazeiro Mart.) e Sapotaceae
(Sideroxylon obtusifolium (Humb. ex Roem. & Schult.)) T.D. Penn.). Espécimes
testemunho foram depositados no Herbario UFP da Universidade Federal de
Pernambuco. Além das espécies amostradas neste estudo, foram incluidas informagdes
obtidas na literatura sobre o tipo de sistema sexual e reprodutivo de outras 39 espécies
analisadas em dareas de caatinga (entre arvores, arbustos, lianas e ervas). O total de
espécies (N=53), corresponde a 19 endémicas, trés importantes economicamente como

frutiferas e oito com potencial forrageiro (v. Giulietti et al., 2004) (Anexo 1).

Fenologia da floragdo, biologia floral e reprodutiva

Entre os meses de abril/2004 a abril/2005 foram feitas observagdes mensais sobre
o periodo de floragdo das 14 espécies selecionadas, registrando-se a presenca ou
auséncia desta fenofase em 10-15 individuos/espécie. A partir de polinizagdes
controladas realizadas em campo, analises das flores ou através de dados publicados
(Machado e Lopes, 2003, 2004), foi determinado o tipo de sistema sexual das espécies
amostradas. Foram também verificadas a simetria, o horario de antese e a longevidade
floral em cerca de 20 flores de diferentes individuos e inflorescéncias. Para cada
espécie, as razdes fruto/flor (Fr/F1) e semente/6vulo (S/O) foram determinadas a partir
da contagem aleatoria de frutos e flores por inflorescéncia (n=40 e 20, respectivamente)
e do nimero de sementes (n=50 frutos) e évulos (n= 20 flores) produzidos, coletados de
diferentes individuos. A partir das razdes Fr/Fl e S/O foi estimado o sucesso reprodutivo
pré-emergente (PERS), que consiste no produto de ambas as razdes (Wiens et al., 1987).

Foram realizados experimentos de poliniza¢cdes manuais controladas (Bawa, 1974;
Radford et al., 1974) e andlise de crescimento de tubos polinicos. Em cada experimento,
botdes em pré-antese foram ensacados com voal (malha = 0,05 mm). Em todos os
tratamentos foi manipulado um minimo de 30 flores de diferentes individuos e
inflorescéncias, sendo utilizadas apenas 1 a 2 flores por inflorescéncia. Em Croton

sonderianus e Parkinsonia aculeata, o total de flores manipuladas nos experimentos de
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polinizagdes controladas foi menor que nas demais espécies (n=50 e 41,
respectivamente). Os experimentos controlados envolveram: (1) autopolinizacdo
espontanea, no qual botdes em pré-antese foram ensacados e permaneceram dessa
maneira até o final de duragdo da flor; (2) autopolinizagdo manual, em flores que
receberam polen proveniente da mesma flor ou de flores da mesma planta e (3)
polinizagdo cruzada, em flores que receberam apenas polen de outros individuos que
estavam distantes ca. 50-100 m da planta receptora. Em Erythrina velutina niao foi
realizada polinizacdo cruzada manual, uma vez que os individuos presentes na area de
estudo apresentaram assincronia na floragao.

As polinizagdes foram realizadas no primeiro dia de antese e para as espécies com
longevidade superior a 24 horas, as polinizagdes foram repetidas a cada dia, até o final
da antese floral. Apos as polinizagdes as flores foram novamente encobertas com sacos
de voal e permaneceram desta forma até o final da antese. Posteriormente, todas as
flores manipuladas foram verificadas quanto a formacdo de frutos e sementes. Foi
calculado o Indice de Auto-incompatibilidade (ISI) de acordo com Bullock (1985), que
corresponde a razdo entre a proporcao de frutos produzidos por autopolinizagdo manual
sobre a polinizagdo cruzada. O valor do indice atribuido para as espécies auto-
incompativeis ¢ de 0-0,2 (Zapata e Arroyo, 1978).

Em espécies autogamas, foi verificada também a producdo de frutos por
agamospermia. Neste tratamento, botdes em pré-antese foram emasculados e ensacados
com sacos de papel semipermeavel (Bawa, 1974; Dafni, 1992). Para estimar a eficiéncia
da producao de frutos em condi¢des naturais, 80-190 flores foram marcadas em
diferentes individuos e inflorescéncias e monitoradas até a completa formag¢do dos
frutos. Em todos os tratamentos realizados foram amostrados 5-10 individuos por
espécie. Para determinar a propor¢ao de individuos com flores masculinas e femininas
entre as espécies didicas da area de estudo, foi realizada uma amostragem através de
caminhadas aleatorias.

As analises de crescimento de tubos polinicos foram realizadas com pistilos
oriundos de tratamentos adicionais de autopolinizagdo manual e polinizacdo cruzada,
realizados no primeiro ou no segundo dia da flor. Pistilos de cada tratamento foram
fixados (FAA7p) 24h e 48h apds as polinizagdes. Os pistilos foram amolecidos e
clarificados em Hidroxido de So6dio (NaOH) - 9N, a 60°C por 10-20 min e
posteriormente foram lavados, dissecados e observados sob microscopio de

fluorescéncia, utilizando-se azul de anilina (Martin, 1959). Em cada pistilo analisado,
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foram contados o nimero de 6évulos fecundados em ambos os tratamentos. Apenas em
Croton sonderianus nao foi analisado o crescimento de tubos polinicos.

Foi aplicado o Qui-quadrado (Sokal e Rohlf, 1996) para testar se existe diferenca
significativa na freqiiéncia de: a) tubos polinicos de autopolinizagdo manual e
polinizagdo cruzada que chegam at¢ o oOvulo; b) frutos formados através da
autopolinizacdo manual e polinizacdo cruzada, c) espécies autocompativeis e auto-
incompativeis ocorrentes na Caatinga e d) espécies arbustivas e arboreas auto-
incompativeis ocorrentes na Caatinga, comparada com herbéaceas e lianas. Para as duas
ultimas analises foram também incluidas as 39 espécies da literatura. Os testes foram

realizados utilizando-se o software Systat 8.0 (Wilkinson, 1998).

Resultados

Fenologia da floragdo e biologia floral

Na area de estudo a floracdo se concentrou principalmente durante a estacio seca,
entre os meses de julho a janeiro (Fig. 1). Treze espécies (93%) apresentaram floragao
anual e em 10 espécies (71,4%) a duracdo da floracdo foi de 3 a 4 meses. Em Senna
martiana a floragdo foi continua durante todo o periodo de observacdo. A floragdo em
Senna spectabilis, Croton sonderianus e Maytenus rigida foi de apenas dois meses,
ocorrendo durante a estacdo Umida para as duas primeiras espécies ¢ no inicio da
estacdo seca em M. rigida (Fig. 1).

Apenas Bauhinia cheilantha apresentou antese noturna, com flores abrindo no
final da tarde, as 1630h. Nas demais, a antese ocorreu no inicio da manha. Dez espécies
(71%) apresentaram flores com duragdo de dois ou trés dias, sendo a duragdo nas
demais, de apenas um dia. Nove espécies (64%) apresentaram flores com simetria
actinomorfa (incluindo as flores masculinas de Schinopsis brasiliensis) e cinco, com
simetria zigomorfa. Quanto aos mecanismos florais para evitar a autopolinizagdo, quatro
espécies (40%) apresentaram dicogamia (excluindo as didicas e monoicas), sendo duas
(20%) protandricas e duas (20%) protoginicas. Em Parkinsonia aculeata, espécie
protoginica, a fase exclusivamente feminina foi curta. As flores dessa espécie iniciam
sua abertura as 0600h, estando, nessa ocasido, o estigma receptivo e as anteras fechadas.
Por volta das 0900h, as anteras comecam a expor os graos de polen, dando inicio a fase

hermafrodita.
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Biologia reprodutiva

Expressao sexual — Das 14 espécies estudadas, oito (57%) sdo hermafroditas, trés
(21%) sdo didicas, uma (7%) ¢ andromondica, uma (7%) ginodidica e uma (7%) €
monodica (Tabela 1). Para as trés espécies didicas analisadas, 66% (n=114) dos
individuos de Schinopsis brasiliensis e 72% (n=25) de Commiphora leptophloeos
possuiram flores masculinas (1,9:1; 2,5:1, respectivamente), enquanto em
Myracrodruon urundeuva, 53,5% (n=58) apresentaram flores femininas (0,8:1).
Considerando todas as espécies presentes (n=53) no Anexo 1, observamos que 79%
eram hermafroditas e destas, 14% apresentaram heterostilia, representadas pelas
familias Boraginaceae e Sterculiaceae. As demais apresentaram monoicia (7%), dioicia
(5%), andromonoicia (5%) e ginodioicia (2%).

Sistema reprodutivo — Apenas Maytenus rigida nao formou fruto em qualquer
dos tratamentos de poliniza¢des controladas manuais. Para as espécies que formaram
frutos, quatro (40%) sdo autocompativeis e seis (60%) auto-incompativeis. As espécies
auto-incompativeis juntamente com as didicas compreendem nove (69%) espécies
xendgamas obrigatorias (Tabela 1). Incluindo as 39 espécies, cujas informagdes foram
obtidas através da literatura, 33 foram xendgamas obrigatorias (63%, N=52), 30 (61%,
N=49) foram auto-incompativeis e 19 autocompativeis (39%, N=49). Entre as auto-
incompativeis, 12 s3o endémicas (Anexo 1). Embora tenha havido alto percentual de
auto-incompatibilidade, ndo houve diferenca significativa na freqiiéncia de espécies
autocompativeis e auto-incompativeis analisadas para a Caatinga. Entretanto, foi
verificada diferenca significativa na freqiiéncia de espécies arbustivas e arboreas (70%,
n=21) auto-incompativeis, quando comparada com herbaceas e lianas (30%, n=9) (x*
=4,80; g.1.=1; p=0,028). Com exce¢io de Ziziphus joazeiro, que apresentou Indice de
Auto-incompatibilidade (IST) igual a 0,18, nas demais espécies auto-incompativeis o
indice foi zero. Entre as espécies autocompativeis, Parkinsonia aculeata se destaca
como apresentando alto valor de ISI (1,28) (Tabela 1).

Poliniza¢oes — As flores de Bauhinia cheilantha, Senna spectabilis e Senna
martiana, submetidas ao tratamento de autopolinizagdo manual, cairam entre 24 ¢ 72
horas apds as polinizagdes e as de Sideroxylon obtusifolium com cerca de 10-20 dias.
Entre as espécies auto-incompativeis, o percentual de frutos formados através da

polinizagdo cruzada manual foi baixo apenas em Senna martiana (6%) e Senna
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spectabilis (10%). Nas demais, os percentuais estiveram entre 23% e 47% (Tabela 1).
Em Ziziphus joazeiro houve a formacdo de dois frutos através de autopolinizag¢do
manual (n=50), havendo diferenca significativa quando comparado com a formag¢ao de
frutos através da polinizagdo cruzada (X2 =5,8606; g.1.=1; p=0,0154) (Tabela 1). Entre as
espécies autocompativeis, ndo houve diferenca significativa na propor¢cdo de frutos
formados através da polinizacdo cruzada, quando comparada com a autopolinizagdo
manual. Apenas em Parkinsonia aculeata houve a producdo de frutos por
autopolinizacdo espontanea (23%, n=30), ndo havendo formagdo de frutos através de
agamospermia.

Apenas em Sideroxylon obtusifolium nao houve formagao de frutos na polinizagao
natural. Entre as espécies hermafroditas, Parkinsonia aculeata (32%) e Senna martiana
(44%) apresentaram altas propogdes de frutos produzidos naturalmente. Para as demais,
o percentual de frutos produzidos sob condi¢cdes naturais esteve entre 1,5% e 25%
(Tabela 1). Foram verificados também baixos percentuais para Maytenus rigida (0,8%),
espécie ginodiodica e Spondias tuberosa (1%), andromonoica. Para a espécie mondica,
Croton sonderianus, o percentual foi de 27%. Entre as diodicas, a propor¢do de frutos
formados naturalmente ficou entre 28% e 78%, sendo o maior valor observado para
Schinopsis brasiliensis.

Crescimento de tubos polinicos — Entre as espécies autocompativeis (AC)
analisadas (Cochlospermum insigne, Erythrina velutina e Parkinsonia aculeata), apenas
em C. insigne ndo foram observados tubos polinicos chegando até o 6vulo 24 ou 48
horas apds as autopolinizagdes manuais (AM) e polinizagdes cruzadas (PC). No entanto,
nesses horarios foram verificados graos de polen crescendo ao longo do estilete e
chegando até o ovario nessa espécie. Em E. velutina e P. aculeata, 6vulos foram
fecundados 24 horas ap6s as autopolinizagdes manuais.

Entre as espécies auto-incompativeis (Al), apenas em Spondias tuberosa nao
foram observados 6vulos fecundados 24 ou 48 horas ap6s as polinizagdes cruzadas,
sendo observado o crescimento de tubos polinicos ao longo do estilete. Em Z. joazeiro,
apenas dois ovulos foram penetrados 48h apods a polinizagdo cruzada (AMayg ¢ 4gn: O
ovulos penetrados em 42 ovulos observados de 21 pistilos examinados vs. PCagh: 2
penetrados em 25 dvulos de 12 pistilos).

Em Senna spectabilis, S. martiana e Sideroxylon obtusifolium, todas espécies
auto-incompativeis, foram verificados tubos polinicos crescendo até o 6vulo nas flores

autopolinizadas manualmente. Em S. spectabilis, foi observada diferenca significativa
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entre o numero de Ovulos penetrados 24 e 48 horas apds as autopolinizagdes e as
polinizagdes cruzadas (AM: 13 dvulos penetrados em 270 dvulos observados e 3 pistilos
examinados vs. PC: 94 penetrados em 201 évulos e 2 pistilos; x*=71,20; g.l=1;
p<0.001).

Para Senna martiana e Sideroxylon obtusifolium, 24 ¢ 48h ap6s as polinizagdes
controladas, ndo foi observada diferenca significativa no nimero de 6vulos fecundados
(S. martiana - AM: 28 ovulos penetrados em 380 oOvulos observados e 33 pistilos
examinados vs. PC: 13 penetrados em 189 6vulos e 16 pistilos; %*=0,03; g.l.=1;
p>0,05); (S. obtusifolium - AM: 17 dvulos penetrados em 53 dvulos observados e 14
pistilos examinados vs. PC: 5 penetrados em 24 6vulos e 6 pistilos; x°=0,58; g.l.=1;
p>0,05). Em Sideroxylon obtusifolium, embora haja a formagao de 4+0,0 évulos/flor, ha
a producdo de apenas uma semente/fruto. No entanto, foram verificados em cinco
pistilos de autopolinizacdo manual e um de polinizagdo cruzada, cerca de 2-4 Svulos
fecundados por flor.

Razdes fruto/flor, semente/0vulo e Sucesso Reprodutivo Pré-emergente
(PERS) — A razdo Fr/Fl foi menor que a razdo S/O para a maioria das espécies
analisadas, exceto em Cochlospermum insigne ¢ Commiphora leptophloeos. Os valores
mais baixos da razao Fr/Fl foram observados em Erythrina velutina, Spondias tuberosa
e Ziziphus joazeiro. Entretanto, nessas espécies, a razao S/O esteve entre as mais altas
(Tabela 2). A razao S/O foi 1,0 (100%) para quatro espécies (Myracrodruon urundeuva,
Schinopsis brasiliensis, Spondias tuberosa e Croton sonderianus) que possuiram o
numero de sementes sempre correspondente ao numero de 6vulos produzidos (1, 1, 1, 1
e 3, respectivamente). Para outras quatro espécies, o nimero de sementes por fruto ndo
variou (1 semente/fruto) mesmo quando o numero de o6vulos diferiu, como em
Commiphora leptophloeos, Maytenus rigida, Sideroxylon obtusifolium (4£0 6vulos) e
Ziziphus joazeiro (2+0). Nessas espécies, a razao S/O foi 0,25 e 0,5, respectivamente
(Tabela 2). A espécie mondica (Croton sonderianus), as trés didicas (Commiphora
leptophloeos, Mpyracrodruon urundeuva e Schinopsis brasiliensis) e uma das
hermafroditas (Senna martiana), apresentaram elevadas razdes Fr/Fl e S/O. Croton
sonderianus apresentou o maior percentual de sucesso reprodutivo pré-emergente
(92%), enquanto para as demais espécies, os percentuais estiveram entre 0,9% e 28%

(Tabela 2).
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Discussao

Fenologia da floragado e biologia floral

A maioria das espécies estudadas floresceu na estagdo seca, favorecendo a
polinizagdo biodtica nesta época do ano, uma vez que os vetores tém uma fonte de
alimentagdo concentrada em um determinado periodo (Frankie et al., 1974). Por
exemplo, Erythrina velutina que tem suas flores visitadas por beija-flores e abelhas
médio-grandes (observacao pessoal), Spondias tuberosa e Ziziphus joazeiro, visitadas
principalmente por vespas, moscas ¢ abelhas pequenas (Pinheiro et al., 1991; Nadia,
2005), mantém um amplo espectro de polinizadores na comunidade durante esse
periodo de estagdo seca. Algumas espécies observadas no presente estudo também
apresentaram o mesmo comportamento de floracdo na estacdo seca, quando estudadas
em outras comunidades vegetais de Caatinga, como Alagoinha-PE (Barbosa et al.,
1989) e Serra Talhada-PE (Machado et al., 1997).

A maior freqiiéncia de flores com simetria actinomorfa, verificada entre as
espécies analisadas, ¢ uma caracteristica que em geral esta associada a espécies que
utilizam polinizadores nao especializados ou generalistas. Elevada propor¢ao de
espécies com simetria actinomorfa foi registrada também por Machado e Lopes (2003,
2004) para outras trés areas de Caatinga e por Ramirez et al. (1990), em uma floresta
umida na Venezuela, os quais observaram alta freqliéncia de flores actinomorfas
(54,6%) em relacdo aos demais tipos analisados (assimétricas e zigomorfas).

Entre as 14 espécies estudadas, 13 apresentaram flores com antese diurna e 10
possuiram longevidade de dois ou trés dias, podendo ambas as caracteristicas estarem
relacionadas aos seus modos de polinizagdo e reprodugdo. Segundo Ramirez (2004),
espécies com antese diurna tendem a ser polifilicas (i.e., possuem flores visitadas por
amplo espectro de polinizadores) e aquelas que apresentam longevidade floral mais
prolongada freqiientemente estdo associadas com a poliniza¢ao cruzada (Primack, 1985;
Ramirez, 1998). Além da longevidade floral, a dicogamia, que foi observada em 40%
das espécies estudadas, também tem sido relacionada com a polinizagdo cruzada (Lloyd
e Webb, 1986). A partir da simetria floral, horario de antese, longevidade floral e
dicogamia, pode-se inferir que a maioria das espécies analisadas no presente estudo sdo
generalistas, visitadas por animais diurnos (insetos e/ou aves) e preferencialmente

xenogamas.
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Biologia reprodutiva

Expressdo sexual — O alto percentual de espécies hermafroditas em relagdo aos
demais tipos sexuais ja era esperado e esta de acordo com o encontrado tanto para a
Caatinga (Machado e Lopes, 2003; Machado et al., 2006) como para outras formagdes
vegetacionais deciduas (Bullock, 1985; Saraiva et al., 1996). Quanto a dioicia, embora
esse dimorfismo sexual seja relativamente pouco comum entre as espécies de
Angiospermas (ca. 6%, segundo Renner e Ricklefs, 1995), Oliveira (1996), trabalhando
apenas com dioicas lenhosas, relatou para o Cerrado pelo menos 52 espécies com essa
caracteristica. Para a Restinga, Ormond et al. (1991), analisaram 226 espécies e
relataram 23 (10,22%) apresentando dioicia. Recentemente, Matallana et al. (2005)
fizeram um levantamento do sistema sexual de 566 espécies em outra area de Restinga e
encontraram 78 (14%) espécies didicas entre os diferentes hdbitos e entre 43 espécies
lenhosas dominantes, 35% apresentaram dioicia.

No presente estudo, das 14 espécies analisadas, 3 (21%) apresentaram dioicia. Em
outro levantamento realizado para a Caatinga, Machado et al. 2006 analisaram 147
espécies entre os diferentes habitos e relataram apenas quatro espécies didicas (2,1%).
De maneira geral, o baixo numero de espécies didicas para a Caatinga pode ser
atribuido principalmente aos poucos representantes de familias tais como Moraceae,
Clusiaceae e Rubiaceae as quais estdo constituidas por numero representativo de
espécies didicas (v. Bawa e Opler, 1975; Renner e Feil, 1993; Oliveira, 1996; Matallana
et al., 2005). Entre as trés espécies didicas estudadas, duas (Schinopsis brasiliensis e
Commiphora leptophloeos) possuiram maior propor¢dao de individuos com flores
masculinas (1,9:1; 2,5:1, respectivamente). A predominancia de individuos com flores
estaminadas, entre as espécies didicas analisadas, pode estar relacionada ao baixo gasto
de energia em individuos masculinos e a necessidade de maior producao de graos de
poélen para aumentar as chances de polinizacdo das flores femininas e conseqiiente
aumento do sucesso reprodutivo masculino (v. Bawa e Opler, 1975). Embora seja
esperada uma razdo sexual de 1:1 entre as espécies didicas, elevada propor¢do de
individuos masculinos tem sido encontrado também para outras espécies analisadas
(Styles, 1972; Opler e Bawa, 1978).

Sistema reprodutivo — Embora ndo tenha havido diferenca significativa entre o
nimero de espécies autocompativeis e auto-incompativeis na Caatinga, foi constatado

elevado percentual (63%, N=52) de espécies xen6gamas obrigatorias nesse ecossistema.
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Por outro lado, foi verificada diferenca significativa na freqliéncia de espécies
arbustivas e arboreas auto-incompativeis, quando comparada com herbaceas e lianas.
Elevada freqiiéncia de espécies xendgamas obrigatorias também tem sido relatada para
outras formagdes vegetais como floresta umida (95%) (Bawa et al., 1985), semi-decidua
(88%) (Bawa, 1974) e decidua (76 e 93%) (Zapata e Arroyo, 1978; Bullock, 1985),
Cerrado (81%) (Oliveira e Gibbs, 2000) e Chaco (63 e 57%) (Aizen e Feinsinger, 1994;
Bianchi et al., 2000). Baixos percentuais de espécies xendgamas tém sido reportados
principalmente em ecossistema insulares, tais como nas Ilhas Galdpagos, Equador
(2,4%, N=41) (McMullen, 1987) e Juan Fernandez, Chile (14%, N=21) (Bernardello et
al., 2001) e em uma floresta imida na Venezuela (26%, N=26) (Ramirez e Seres, 1994).

Contrario ao que foi assumido por Federov (1966), o qual relatou que a
polinizagdo cruzada deveria ser escassa em arvores da floresta tropical imida, havendo
predominancia de autopolinizagdo, alguns autores tém verificado a existéncia de relacao
entre espécies arbustivas-arboreas e mecanismo de auto-incompatibilidade (Ashton,
1969; Bawa, 1974; Bawa et al., 1985). Entretanto, para as espécies herbaceas, a
freqliéncia desse mecanismo ¢ relativamente baixa (Kress, 1983; Ramirez e Seres,
1994). De fato, entre os trabalhos que foram realizados com as diferentes formas de vida
e que comparam as informagdes do sistema reprodutivo com os respectivos habitos
(N=107 espécies estudas no total), os arbustivos e arboreos compreendem aqueles com
maior nimero de espécies analisadas (N=78), apresentando elevado percentual de auto-
incompatibilidade (69%, n=54). Para os demais habitos, distribuidos entre as ervas,
trepadeiras, epifitas e hemiparasitas, apenas 29 espécies foram estudadas e destas, 31%
sdo auto-incompativeis e 68% autocompativeis (Zapata e Arroyo, 1978; Sobrevila e
Arroyo, 1982; Bullock, 1985; Ramirez e Brito, 1990; Aizen e Feinsinger, 1994).

Entre as espécies auto-incompativeis analisadas, apenas em Ziziphus joazeiro
houve a formacdo de frutos através de autopolinizagdo manual (4%), entretanto, ndo
foram observados tubos polinicos chegando até o 6vulo 48h apods esse tratamento,
demonstrando o lento crescimento destes quando comparados com os tubos polinicos
provenientes de polinizacdo cruzada. Esta espécie apresenta heterodicogamia (i.e. uma
dicogamia na qual os individuos apresentam horarios distintos de antese) (Lloyd e
Webb; 1986), que consiste em uma estratégia eficiente para evitar a autopolinizacdo e a
geitonogamia, aumentando o nimero de polinizagdes cruzadas (Pinheiro et al., 1991;
Nadia, 2005). Desse modo, a producdo de frutos por autopolinizagdo provavelmente foi

possivel devido a manipulagdo controlada das flores. Entretanto, Pinheiro et al. (1991),
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a partir de polinizagdes controladas em Z. joazeiro, verificaram um percentual de 17,5%
de frutos produzidos através de autopolinizacdo e consideraram esta espécie como
autocompativel, sendo, no entanto, principalmente xenogamica devido a caracteristicas
florais e fenoldgicas por elas observadas.

Entre as espécies hermafroditas auto-incompativeis analisadas no presente estudo,
espécies dos géneros Senna (Leguminosae) e Sideroxylon (Sapotaceae), apresentaram
mecanismo de auto-incompatibilidade de acdo tardia, com tubos polinicos oriundos de
auto-polinizagdo manual crescendo até a micrdpila do 6vulo e nenhum fruto formado
neste tratamento, sendo este o primeiro registro de agdo tardia para a familia
Sapotaceae. A auto-incompatibilidade de acdo tardia ja vem sendo observada em
diferentes familias (v. Seavey e Bawa, 1986) e tem sido mencionada para outras
espécies ocorrentes em areas de Caatinga, como Caesalpinia calycina — Leguminosae
(Lewis e Gibbs, 1999), C. pyramidalis (Leite et al. v. capitulo 2), Capparis jacobinae —
Capparaceae (Primo, 2004) e Ipomoea asarifolia — Convolvulaceae (Kiill e Ranga,
2003) e para alguns géneros que foram estudados em outros ecossistemas, mas que
possuem representantes na Caatinga, tais como Tabebuia (Bignoniaceae) (Gibbs e
Bianchi, 1993; Barros, 2001; Bittencourt Jr. e Semir, 2005) e Pseudobombax
(Bombacaceae) (Gribel e Gibbs, 2002). Considerando que o mecanismo de
incompatibildade de acdo tardia pode estar presente em outras espécies da mesma
familia ou do mesmo género (v. Seavey e Bawa, 1986; Barros, 2002; Bittencourt Jr. e
Semir, 2005), possivelmente o nimero de espécies com esse tipo de incompatibilidade,
obsevado at¢ o momento para a Caatinga, podera ser ainda maior. Dessa forma, sao
necessarios estudos direcionados para as seis familias acima mencionadas, a fim de se
obter mais informagdes sobre o mecanismo de auto-incompatibilidade de acdo tardia
nesses grupos.

Os baixos percentuais de frutos formados naturalmente para a maioria das
espécies analisadas e a auséncia destes em Sideroxylon obtusifolium (v. Tabela 1)
podem ser, principalmente, uma conseqiiéncia da limitagdo de recursos ou da sele¢do
sexual (Bawa e Webb, 1984) como tem sido comumente sugerido para diversas espécies
em diferentes ambientes (e.g. Stephenson, 1981; Bawa e Webb, 1984; Campbell, 1989;
Burd, 1998). Bawa e Webb (1984), analisaram o aborto de flores, frutos e sementes em
sete espécies e mencionam a limitagcdo de recursos e a selecdo sexual como causas mais
provaveis para a ocorréncia dos abortos. Esses autores consideraram a limitagdo de

polinizadores ou a quantidade insuficiente de polen compativel no estigma fator
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limitante principalmente em espécies com muitos Ovulos, como Cochlospermum
vitifolium. Nadia (2005) verificou elevada frequéncia dos polinizadores em Ziziphus
Jjoazeiro, porém baixa propor¢ao de frutos produzidos (1,3%) naturalmente (781 flores
marcadas de 30 inflorescéncias). A autora sugeriu que a sele¢do sexual, através do
aborto seletivo de frutos, seria uma possivel explicacdo para o baixo percentual
observado, uma vez que na inflorescéncia pode ocorrer cinco ou mais frutos em estagio
de desenvolvimento inicial, porém, apenas um ou dois permanecem até a fase final de
maturagdo. Essa caracteristica foi observada também em espécies como Sideroxylon
obtusifolium, Maytenus rigida e Spondias tuberosa (obs. pess.), sendo um fator
importante para a baixa producao de frutos nessas espécies.

Suntherland e Delph (1984) também consideram a selecdo sexual fator
significante para a propor¢ao de frutos observados em ca. 445 espécies analisadas. Os
autores mencionam que plantas hermafroditas devem produzir flores que irdo atuar
principalmente como doadoras de pdlen, reduzindo a produ¢do de frutos (ca. 42%),
quando comparado com espécies monoicas e didicas (ca. 62-73%). No presente estudo,
os percentuais de formagdo natural de frutos estiveram abaixo daqueles relatados por
Suntherland e Delph (1984), exceto para a espécie hermafrodita Senna martiana (44%)
e para a dioica Schinopsis brasiliensis (78%). Entretanto, andlises detalhadas devem ser
conduzidas para cada espécie a fim de verificar quais fatores podem melhor explicar os
resultados obtidos.

Razdes fruto/flor, semente/6vulo e Sucesso Reprodutivo Pré-emergente
(PERS) — A baixa razdo Fr/Fl observado para a maioria das espécies estudadas
demonstra a necessidade de elevado ntimero de flores para haver a produg¢do de um
fruto, caracteristica que vem sendo descrita para varias espécies (Wiens et al., 1987,
Bawa e Buckley, 1989). A razdo S/O, quando comparada com a razdo Fr/Fl, foi mais
elevada, garantindo uma reduzida perda de 6vulos e maior producdo de sementes que
deverdo contribuir com o aumento do numero de individuos reprodutivos na populagao.
Entretanto, para a maioria das espécies estudadas, tanto autocompativeis quanto auto-
incompativeis, os valores observados para ambas as razdes foram reduzidos, levando ao
baixo sucesso reprodutivo pré-emergente (exceto em Croton sonderianus).

Exceto para quatro espécies que apresentaram sucesso reprodutivo pré-emergente
entre 12% e 92%, os percentuais de PERS observados para a maioria das espécies
analisadas no presente estudo estiveram bem abaixo (entre 0,9% e 8,8%) daquele

relatado por Wiens et al. (1987) para espécies auto-incompativeis (22%). Nesse
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contexto, a partir das razdes Fr/FI, S/O e do PERS, a maioria das espécies analisadas no
presente estudo podem ser consideradas preferencialmente xendgamas. Entre as
observagdes realizadas por Bawa e Buckley (1989) com 14 espécies de Leguminosae
(10 auto-incompativeis) e Proenga e Gibbs (1994) para oito espécies de Myrtaceae
(cinco auto-incompativeis), pode-se verificar também baixos percentuais de PERS para
a maioria das espécies analisadas, tanto autocompativeis quanto auto-incompativeis.

O presente trabalho trouxe importantes informagdes relacionadas com a biologia
reprodutiva de 14 espécies lenhosas tipicas da caatinga, bem como informagdes de
espécies ja estudadas nesse ecossistema quanto ao sistema reprodutivo. A partir do que
foi obtido, constata-se que a caatinga compreende um tipo vegetacional tdo complexo
quanto os demais ecossistemas florestais tropicais. Quanto ao padrdo observado para o
sistema reprodutivo, as espécies arbustivas e arboreas contribuem com maior propor¢ao
de auto-incompatibilidade, enquanto as herbaceae e lianas, com autocompatibilidade.
Assim como as demais formagdes vegetacionais, a Caatinga, como um ecossistema que
apresenta alta propor¢ao de espécies xendgamas obrigatorias, ¢ altamente dependente da
distancia entre os individuos e da presenca de polinizadores eficientes para realizar o
fluxo génico e promover a reprodugdo das espécies. Apos a polinizagdo, 0 sucesso
reprodutivo ¢ garantido através de alta azdo semente/0vulo, levando a uma reduzida
perda de 6vulos e maior produgcdo de sementes que contribuirdo com o aumento do
nimero de individuos reprodutivos na populacdo. Essas caracteristicas da biologia
reprodutiva devem ser levadas em consideragdo durante a elaboragdo de planos de
manejo, implementacdo de unidades de conservagdo e uso racional dos recursos

vegetacionais desse ecossistema.
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Tabela 1. Sistema sexual, frutos produzidos através de polinizagdes controladas e polinizagdo natural, indice de auto-

incompatibilidade e sistema reprodutivo em 14 espécies lenhosas de Caatinga. Sistema sexual — H: hermafrodita, M:

mondica, D: didica, GD: ginodidica e AM: andromonoica. Sistema reprodutivo — AC: auto-compativel, Al: auto-

incompativel, D: didica e LSI: auto-incompativel de acao tardia.

Espécies Sistema Autopolinizacdo Polinizacio  Polinizacio ISI Sistema
sexual manual cruzada natural reprodutivo
Fl/Fr (%) Fl/Fr (%) F1l/Fr (%)

Bauhinia cheilantha H 34/0 42/20 (47) 93/23 (25) 0 Al
Cochlospermum insigne H 30/9 (26) 30/13 (43) 125/30 (24) 0,60 AC
Commiphora leptophloeos D - - 130/37 (28) - D

Croton sonderianus M 20/8 (40) 30/13 (43) 63/17 (27) 0,93 AC
Erythrina velutina H 30/3 - 90/4 (4) - AC
Maytenus rigida GD 50/0 50/0 122**/1 (0,8) - -

Myracrodruon urundeuva D - - 1335%*/433 (32) - D

Parkinsonia aculeata H 31/24 (77) 10/6 (60) 116/37 (32) 1,28 AC
Schinopsis brasiliensis D - - 80/62 (78) - D

Senna martiana H 37/0 34/2 (6) 100/44 (44) 0 LSI
Senna spectabilis H 30/0 30/3 (10) 102/3 (3) 0 LSI
Sideroxylon obtusifolium H 31/0 31/7 (23) 100/0 0 LSI
Spondias tuberosa AM 55/0 55/12 (22) 176**/2 (1) 0 Al
Ziziphus joazeiro H 50/2 (4) 50/11 (22) 190/3 (1,5) 0,18 Al

"Indice de Auto-Incompatibilidade segundo Bullock (1985).
* valor correspondente ao total de flores em 10 inflorescéncias.

** valor referente apenas para flores hermafroditas.
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Tabela 2. Razdes fruto/flor, semente/dvulo e sucesso reprodutivo pré-

emergente em 13 espécies lenhosas de Caatinga.

Espécies Razao Fr/FI* Razio S/O PERS
Bauhinia cheilantha 0,17 0,71 0.12
Cochlospermum insigne 0,19 0,14 0,026
Commiphora leptophloeos 0,35 0,25 0,088
Croton sonderianus 0,92 1,0 0,92
Erythrina velutina 0,08 0,36 0,028
Maytenus rigida 0,17 0,25 0,042
Myracrodruon urundeuva 0,28 1,0 0,28
Parkinsonia aculeata 0,11 0,24 0,026
Schinopsis brasiliensis 0,22 1,0 0,22
Senna martiana 0,27 0,65 0,17
Senna spectabilis - - -
Sideroxylon obtusifolium 0,14 0,25 0,035
Spondias tuberosa 0,009 1,0 0,009
Ziziphus joazeiro 0,05 0,5 0,025

* em espécies didicas ou monoicas, a razdo Fr/Fl incluiu apenas a média de
flores femininas.
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relagdo aos meses de floragdo. Area em cinza representa a estagio seca na area de

estudo.



Anexo 1. Espécies ocorrentes em areas de Caatinga analisadas quanto ao tipo de sistema sexual e reprodutivo, definido como Auto-

incompativel (Al), Autocompativel (AC), Auto-incompativel de acdo tardia (LSI) e Diodico (D).

Espécie Familia Habito Sistema Sexual Sistema Referéncia
Reprodutivo
Angelonia cornigera Scrophulariaceae  Arbusto Hermafrodita Al Machado et al., 2002
Angelonia bisaccata " Arbusto Hermafrodita / Protandrica Al Vogel e Machado, 1991
Angelonia hirta " Erva  Hermafrodita / Protandrica Al Vogel e Machado, 1991
Angelonia hookeriana " Arbusto Hermafrodita / Protandrica Al Vogel e Machado, 1991
Angelonia pubescens " Erva  Hermafrodita / Protandrica AC Vogel e Machado, 1991
Aosa rupestris Loasaceae Erva  Hermafrodita / Protandrica AC / Autégama Leite et al. in prep.
Auxema glazioviana* Boraginaceae Arvore Heterostilica Al Silva e Machado, 1997
Auxema oncocalyx* " Arvore Heterostilica Al Silva e Machado, 1997
Bauhinia cheilantha’ Leguminosae  Arbusto Hermafrodita Al Este estudo
Byrsonima gardneriana Malpighiaceae  Arbusto Hermafrodita Al Bezerra, 2004
Caesalpinia calycina* Leguminosae  Arbusto Andromonoica LSI Lewis e Gibbs, 1999
Caesalpinia pyramidalis*' " Arvore Hermafrodita / Protoginica LSI Leite et al. in prep
Chamaecrista cytisoides " Arbusto Hermafrodita AC Silva, 2004
Chamaecrista ramosa " Arbusto Hermafrodita AC Silva, 2004
Capparis hastata Capparaceae Arvore Hermafrodita / Protoginica AC Primo, 2004
Capparis jacobinae™ " Arbusto Andromondica / LSI Primo, 2004
Protoginica

Cochlospermum insigne Cochlospermaceae Arvore Hermafrodita AC Este estudo
Combretum leprosum’ Combretaceae  Arbusto Hermafrodita Al Quirino e Machado, 2001
Combretum fruticosum " Liana Hermafrodita Al Quirino e Machado, 2001
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Espécie Familia Habito Sistema Sexual Sistema Referéncia
Reprodutivo

Combretum pisonioides™ " Arbusto Hermafrodita Al Quirino e Machado, 2001
Commiphora leptophloeos* Burseraceae Arvore Dioica D Este estudo
Cordia globosa* Boraginaceae ~ Arbusto Heterostilica Al Machado, 1990
Cordia leucocephala™ " Arbusto Heterostilica Al Machado, 1990
Croton sonderianus’ Euphorbiaceae  Arbusto Monodica AC Este estudo
Erythrina velutina Leguminosae Arvore Hermafrodita AC Este estudo
Gliricidia sepium " Arvore Hermafrodita Al Kiill e Drumond, 2001
Ipomoea asarifolia Convolvulaceae  Liana Hermafrodita LSI Kiill e Ranga, 2003
Ipomoea bahiensis " Liana Hermafrodita Al Piedade, 1998
Ipomoea brasiliana* " Liana Hermafrodita Al Piedade, 1998
Ipomoea incarnata " Liana Hermafrodita Al Piedade, 1998
Ipomoea martii " Liana Hermafrodita Al Piedade, 1998
Jacquemontia multiflora " Liana Hermafrodita AC Kiill e Ranga, 2000 a
Jatropha gossypifolia Euphorbiaceae  Arbusto =~ Monodica / Protoginica AC Ormond et al., 1984
Jatropha mollissima* " Arbusto Monodica AC Santos et al., 2005
Jatropha mutabilis* " Arbusto Monoica AC Santos et al., 2005
Maytenus rigida™ Celastraceae Arvore  Ginodidica / Protandrica - Este estudo
Melocactus zehntneri* Cactaceae Arbusto Hermafrodita AC / Autégama Locatelli e Machado, 1999
Melochia tomentosa Sterculiaceae Arbusto Heterostilica Al Machado, 1990
Merremia aegyptia’ Convolvulaceae  Liana Hermafrodita AC / Autégama Kiill e Ranga, 2000 b
Myracrodruon urundeuva Anacardiaceae  Arvore Dioica D Este estudo
Opuntia palmadora* Cactaceae Arbusto Hermafrodita AC / Autégama Locatelli e Machado, 1999
Parkinsonia aculeata Leguminosae =~ Arbusto Hermafrodita / Protoginica AC / Autégama Este estudo
Pavonia martii* Malvaceae Arbusto Hermafrodita AC / Autégama Machado, 1990
Ruellia asperula Acanthaceae Arbusto Hermafrodita AC/ Autégana  Machado e Sazima, 1995
Ruellia aff. paniculata’ " Erva Hermafrodita AC / Autdégama Machado, 1990
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Espécie Familia Habito Sistema Sexual Sistema Referéncia
Reprodutivo

Schinopsis brasiliensis Anacardiaceae  Arvore Diodica D Este estudo
Senna martiana* Leguminosae  Arbusto Hermafrodita LSI Este estudo
Senna spectabilis’ " Arvore Hermafrodita LSI Este estudo
Sideroxylon obtusifolium" Sapotaceae Arvore Hermafrodita / Protoginica LSI Este estudo
Spondias tuberosa*" Anacardiaceac  Arvore Andromonoica Al Este estudo
Stigmaphyllon paralias Malpighiaceae Erva Hermafrodita Al Bezerra, 2004
Waltheria rotundifolia Sterculiaceae Erva Heterostilica Al Machado, 1990
Ziziphus joazeiro*" Rhamnaceae Arvore Hermafrodita / Protandrica Al Este estudo

* espécies endémicas da Caatinga (Giulietti et al., 2004).

" espécies frutiferas da Caatinga (Giulietti et al., 2004).

" espécies com potencial forrageiro (Giulietti et al., 2004).
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CAPITULO 2

BIOLOGIA REPRODUTIVA EM CAESALPINIA PYRAMIDALIS TUL.
(LEGUMINOSAE-CAESALPINIOIDEAE), UMA ESPECIE ENDEMICA DA

CAATINGA

Manuscrito a ser enviado ao Periddico Annals of Botany
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Biologia reprodutiva em Caesalpinia pyramidalis Tul. (Leguminosae-Caesalpinioideae),

uma espécie endémica da Caatinga - Nordeste do Brasil

Ana Virginia Leite', Isabel Cristina Machado® e Peter Edward Gibbs®

! Programa de Pés-Graduagio em Biologia Vegetal, Universidade Federal de Pernambuco.
Departamento de Botanica, Centro de Ciéncias Biologicas, Universidade Federal de
Pernambuco. Av. Prof® Moraes Rego, s/n.°, Cidade Universitaria, 50.670-901, Recife-PE,
Brasil. * School of Environmental and Evolutionary Biology, University of St. Andrews, KY
169AL, Scotland, UK.

RESUMO

Teoria e objetivos A familia Leguminosae estd representada na Caatinga por ca. 293
espécies, porém, apenas 13 foram estudadas quanto a polinizacdo e/ou ao sistema
reprodutivo. Neste estudo, foram analisadas a biologia floral, a polinizacdo e o sistema
reprodutivo de Caesalpinia pyramidalis, espécie endémica da Caatinga.

Métodos Foram estimados o numero de flores e frutos por inflorescéncia e o numero de
ovulos/flor ¢ sementes/fruto. O volume e a concentragdo de aglcares no néctar foram
medidos em 10 flores, a cada trés horas. Foram realizadas 200 horas de observacdes de
campo, onde 40 h foram para verificacdo do nimero de visitas e de flores visitadas pelos
polinizadores. Foram realizados tratamentos de autopolinizagdo espontdnea e manual,
polinizagdo cruzada, polinizagdo natural e feitas observagdes de crescimento de tubos
polinicos 8-48 h apds as poliniza¢des controladas manuais.

Resultados As razdes fruto/flor (0,03) e semente/6vulo (0,36) foram baixas. Cada
inflorescéncia possui ca. 66,9 = 47,8 flores e 2,1 = 1,2 frutos. Foi observado 5,7 £ 0,9
ovulos/flor e 2,08 + 1,79 sementes/fruto. A producao de néctar foi baixa, alcangando 1,0 pL
no primeiro dia da flor (26-50 %), 0,5 pL (35-49 %) no segundo dia, ndo havendo produgdo
de néctar no terceiro dia. Os principais polinizadores foram abelhas do género Xylocopa e
Centris, visitando elevado numero de flores ao longo do dia. Foi observado que Caesalpinia

pyramidalis ¢ auto-incompativel de agdo tardia, com tubos polinicos oriundos de
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autopolinizagdo crescendo até o saco embrionario, havendo neste momento, deposicdo de
calose.

Conclusoes Espécies de Xylocopa e Centris constituem importantes polinizadores de C.
pyramidalis, transferindo polen de forma eficiente. Embora hajam polinizagdes
geitonogamicas, a alta freqiiéncia de visitas aumentam a probabilidade de polinizacao
cruzada. A baixa razdo semente/6vulo pode estar relacionada a auto-incompatibilidade de
acdo tardia, uma vez que tubos polinicos de autopolinizacdo que crescem até o dvulo podem

levar a perda dos mesmos, através da prevencdo de futuras polinizagdes.

Palavras-chave: Caatinga, Caesalpinia pyramidalis, Xylocopa, Centris, auto-

incompatibilidade de agdo tardia, tubo polinico, sucesso reprodutivo pré-emergente.

INTRODUCAO

A Caatinga ¢ um ecossistema exclusivamente brasileiro (MMA, 2002) que foi reconhecido
como uma das 37 Grandes Areas Naturais do Planeta (Gil, 2002). Esse ecossistema ocupa
uma érea de aproximadamente 800.000 km” (70% de toda a regidio Nordeste), ocorrendo nos
Estados do Piaui, Ceara, Rio Grande do Norte, Paraiba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe,
Bahia e uma pequena faixa no norte de Minas Gerais (Prado, 2003). A vegetacdo da Caatinga
¢ composta principalmente por espécies xerofiticas, podendo apresentar uma fisionomia
arbustiva-arborea, ocorrendo em areas com marcada sazonalidade e baixos indices de
precipitacdo pluviométrica (Sampaio, 1995; Rodal e Melo, 1999). Somente recentemente a
biota da Caatinga vem sendo melhor estudada (Leal ef al., 2003, 2005). Quanto a flora, por
exemplo, ha registro de 932 espécies vegetais, sendo 380 endémicas (MMA, 2002; Giulietti
et al., 2004). At¢ o momento, apenas 52 espécies foram estudadas quanto a polinizagdo ou ao
sistema reprodutivo (Machado e Lopes, 2004; Machado et al., 2006; Leite et al., v. capitulo
1).

A familia Leguminosae consiste em uma das mais representativas da Caatinga, sendo
constituida por cerca de 293 espécies que estdo distribuidas entre suas trés subfamilias
(Papilionoideae, Caesalpinioideae ¢ Mimosoideae) (v. Giulietti et al., 2004). Entretanto,
apenas 12 (4 %) espécies que ocorrem nesse ecossistema (representando as subfamilias
Papilionoideae e Caesalpinioideae) foram estudadas quanto a polinizacdo e/ou ao sistema
reprodutivo (Bullock, 1985; McMullen, 1987; Gibbs e Sassaki, 1998; Lewis ¢ Gibbs, 1999;
Kill e Drumond, 2001; Silva, 2004; Sazima et al., 2005; Leite et al., v. capitulo 1). Quanto a
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polinizagdo, a maioria das espécies estudadas € polinizada principalmente por abelhas médio-
grandes e quanto ao sistema reprodutivo, sete espécies sdo auto-incompativeis, das quais trés
apresentam auto-incompatibilidade de agao tardia.

A subfamilia Caesalpinioideae compreende a mais bem estudada na Caatinga, havendo
registros para espécies dos géneros Bauhinia, Senna, Chamaecrista, Parkinsonia e
Caesalpinia (Silva, 2004; ver capitulo 1), . Entre as oito espécies do género Caesalpinia
listadas para a Caatinga (Lewis, 1998; Rodal e Melo, 1999), das quais cinco sdo endémicas
desse ecossistema (v. Giulietti et al., 2004), hd informagdes disponiveis apenas sobre a
polinizagdo de C. pluviosa (Lewis e Gibbs, 1999) e sobre a polinizacdo e o sistema
reprodutivo de C. calycina (Lewis e Gibbs, 1999). Para as demais espécies deste género, ndo
ha registros disponiveis nesse nivel de abordagem.

No presente estudo, foram analisadas a biologia floral, a polinizagdo e o sistema
reprodutivo de Caesalpinia pyramidalis, espécie caracteristica ¢ endémica da Caatinga que
ocorre nos Estados da Paraiba, Pernambuco, Alagoas e Bahia (v. Lewis, 1998; Aguiar et al.,

2003; Giulietti et al., 2004).

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

As observagdes de campo foram realizadas em agosto de 2004 e margo de 2005. O estudo foi
realizado em uma area de Caatinga com 690 ha, localizada na fazenda Dona Soledade (S
70°20°30,7” e W 36°18°5,8”), situada entre os municipios de Cabaceiras e Boa Vista, no
Estado da Paraiba. A regido esta inserida no sertdo dos cariris velhos e compreende uma das
areas mais secas do Nordeste semi-arido (Ab’Saber, 2003; Prado, 2003). A precipitacao
média nos municipios de Cabaceiras e Boa Vista ¢ de aproximadamente 330 mm/ano
(Governo da Paraiba), tendo sido registrados valores de 252 mm/ano (SUDENE, 1990). O
periodo chuvoso ocorre entre os meses de fevereiro e junho e a temperatura média anual
atinge cerca de 32 °C (Governo da Paraiba).

A vegetagdo na area estudada ¢ predominantemente arbustiva-arborea aberta (v. Prado,
2003), com espécies caracteristicas de Caatinga, tais como Aspidosperma pyrifolium
(Apocynaceae), Bauhinia cheilantha e Caesalpinia pyramidalis (Leguminosae),
Commiphora leptophloeos (Burseraceae), Maytenus rigida (Celastraceae), Pilosocereus spp.

(Cactaceae), Schinopsis brasiliensis e Spondias tuberosa (Anacardiaceae). Individuos de
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Caesalpinia pyramidalis possuem porte arboreo, com cerca de 2 a 6 m de altura e estdo
distribuidos em toda a é4rea de estudo. A floracdo ocorre ao longo de quatro meses,
principalmente na estagdo chuvosa, entre meados de janeiro e abril. Em agosto de 2004,
estacdo seca na area estudada, foram observados alguns individuos de C. pyramidalis em
floragao logo apos um curto periodo de chuvas. Espécime testemunho foi depositado no

Herbério UFP da Universidade Federal de Pernambuco (UFP-33.974).

Biologia floral e poliniza¢do

Foram feitas andlises da morfologia floral, medidos o comprimento dos estames,
ginoforo e gineceu e contado o niimero de dévulos em 20 flores coletadas aleatoriamente, em
diferentes individuos. Em outras 10 flores foram verificadas a emissao de odor e o periodo de
antese. Em 20 inflorescéncias de diferentes individuos, foram contados o numero de flores
abertas por dia e o nimero de flores por inflorescéncia. Em outras 40 inflorescéncias, foi
contado o niimero de frutos produzidos naturalmente. O volume e a concentragdo de acticares
no néctar foram medidos em 10 flores previamente ensacadas com sacos de papel
semipermeavel. As medidas foram realizadas a cada trés horas (0800-1700 h), durante o
periodo de antese floral, utilizando-se microsseringa (Microliter® 10 pL) e refratometro de
bolso (Atago® 28-62 %), respectivamente.

Foram realizadas 200 horas de observacdes de campo, onde 40 h foram para analise do
comportamento dos visitantes florais, local de deposi¢do do polen no corpo do polinizador,
numero de visitas e de flores visitadas (freqiiéncia) ao longo do dia (0500-1800 h), em trés
individuos de Caesalpinia pyramidalis. Todas as espécies de abelhas do género Centris e
todas as espécies de borboletas foram agrupadas para a estimativa do niimero de visitas e de
flores visitadas. Exemplares de insetos polinizadores foram coletados para identificagdo e
depositados na cole¢ao entomologica do Laboratorio de Biologia Floral e Reprodutiva da

Universidade Federal de Pernambuco.

Biologia reprodutiva

Andlises do sistema reprodutivo foram realizadas em flores aleatoriamente selecionadas
de diferentes individuos, cujos botdes em pré-antese foram ensacados com voal (malha =
0,05 mm). Os tratamentos envolveram (1) autopolinizacdo espontdnea em 30 botdes que

permaneceram ensacados até o final de antese, (2) autopolinizacdo manual, em 30 flores que
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receberam polen proveniente da mesma flor ou de flores da mesma planta, (3) polinizacao
cruzada, em 33 flores que receberam apenas polen de outros individuos que estavam distantes
ca. 50-100 m da planta receptora e (4) polinizacdo natural em 130 flores, as quais foram
acompanhadas até a completa formagao dos frutos. Todos os tratamentos foram realizados
em 15 individuos distintos, utilizando-se 1-2 flores/inflorescéncia. Foram contados o nimero
de sementes desenvolvidas nos frutos produzidos através das polinizacdes controladas
manuais e da polinizacdo natural.

Pistilos de autopolinizagdo manual e polinizagcdo cruzada, oriundos de tratamentos
adicionais, foram fixados (FAA7)) em intervalos de 8, 24 ¢ 48 horas apds as polinizagdes,
para analises do crescimento de tubos polinicos. Posteriormente, os pistilos foram amolecidos
e clarificados em Hidroxido de Sodio (NaOH) — 9 N, a 60 °C por 10 min, lavados, dissecados
e observados sob microscopio de fluorescéncia, utilizando-se corante azul de anilina (Martin,
1959).

A razdo fruto/flor (Fr/Fl) foi estimada a partir da contagem de frutos e flores por
inflorescéncia e a razdo semente/6vulo (S/O) foi determinada através da contagem do niimero
de sementes produzidas em 50 frutos coletados aleatoriamente e do nimero de 6vulos por
flor. Foi quantificada também a média de sementes e 6vulos abortados por fruto. A partir do
produto das razdes Fr/Fl e S/O, foi determinado o sucesso reprodutivo pré-emergente (PERS)

(Wiens et al., 1987).

Analises estatisticas

Foi aplicado o teste qui-quadrado para verificar se existe diferenga significativa na: (1)
propor¢do de frutos produzidos através da polinizagdo natural e polinizacdo cruzada e (2)
propor¢do de oOvulos penetrados entre os tratamentos de autopolinizagdo manual e
polinizagdo cruzada. Foi aplicado o teste t para determinar se ha diferenca na média de
sementes produzidas entre a polinizacdo natural e a polinizagdo cruzada. Os testes foram

realizados utilizando-se o software BioEstat 3.0 (Ayres et al., 2003).

RESULTADOS

Biologia floral e poliniza¢do
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As inflorescéncias racemosas e dispostas acima da folhagem, possuem 66,9 & 47,8 flores (22-
200) e cerca de 3-4 flores abrem-se por dia. Cada inflorescéncia produziu 2,1 + 1,2 frutos (1-
6) do tipo legume, que durante a dispersao, liberam suas sementes de maneira explosiva. As
flores emitem leve odor adocicado, sdo zigomorfas, possuem corola amarela e estandarte
apresentando um guia de néctar com marcas vermelhas em sua regido mais central (Fig. 1A).
O androceu possui 10 estames, com comprimento de ca. 1,20 cm + 0,08, dispostos em torno
do gineceu, formando dois grupos; um composto por cinco estames anteriores € o outro,
composto pelos demais estames, os quais estdo distribuidos nos lados e na parte posterior do
gineceu. O gineceu mede 1,25 cm + 0,08, possui um curto gindéforo (1,9 mm =+ 0,06) e
apresenta cerca de 5,7 = 0,9 6vulos (4-7). O estigma possui uma pequena cavidade margeada
por uma franja de pélos rigidos (Fig. 1B). Ambos, estames e gineceu, estdo levemente
curvados em diregdo ao centro da flor. As anteras estdo dispostas proximas a cavidade
estigmatica, tendo sido observado, algumas vezes, grios de polen no estigma de flores
previamente ensacadas.

As flores iniciam a abertura por volta das 0430 h, estando completamente abertas por
volta das 0500 h, horario em que as anteras ainda estdo fechadas, sendo as flores
funcionalmente femininas. A partir das 0900 h abrem-se as cinco anteras dos estames
anteriores (primeiro grupo), dando inicio a fase hermafrodita da flor, permanecendo até o
final de antese que ¢ de trés dias. Ao longo do primeiro dia de abertura da flor, dois estames
do segundo grupo expdem os graos de polen, seguido pelos trés estames restantes ou as
anteras destes trés ultimos estames somente se abrem no segundo dia da flor. No terceiro dia
apo6s o inicio de antese, todas as anteras (i.e. do primeiro e segundo grupos) estdo com pouco
ou nenhum grao de pdlen. O néctar ¢ armazenado em uma regido logo abaixo da inser¢do dos
estames, no interior da cavidade formada pelas sépalas, ficando disponivel até o segundo dia
de antese. O volume de néctar produzido a cada trés horas (Fig. 2) no primeiro dia foi de 1,0
pL + 1,36, com concentragdo variando entre 26-50 %. No segundo dia, a producdo de néctar
ocorreu até as 11 h, com volume de 0,5 uL £+ 0,9 e concentragdo de 35-49 %

As visitas as flores iniciaram as 0500 h e continuaram até as 1800 h no primeiro e
segundo dia de antese floral e no terceiro dia as visitas ocorrem com menor freqiiéncia. Ao
longo do terceiro dia de antese as flores comec¢am a cair naturalmente ou no momento em que
sdo visitadas. Todos os visitantes florais observados forrageavam em busca de néctar.
Abelhas dos géneros Xylocopa e Centris constituiram os principais polinizadores de C.
pyramidalis (Tabela 1). As espécies de borboletas (Hesperiidae e Pieridae) aturam

principalmente como pilhadoras, no entanto, apenas durante algumas visitas tocavam nas
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estruturas reprodutivas com as pernas ¢ o abdomen, podendo eventualmente polinizar as
flores. Foram observadas visitas da ave Coereba flaveola. Todas as visitas foram legitimas,
havendo o contato da regido posterior da cabega com ambas as estruturas reprodutivas. Esta
espécie foi pouco frequente (foi observada apenas uma vez, visitando 11 flores de um mesmo
individuo) (Fig. 3), atuando como eventual polinizador. Foram observada visitas de uma
espécie de beija-flor, um esfingidio diurno e uma borboleta pilhando néctar em flores de C.
pyramidalis (Tabela 1).

Xylocopa grisescens foi o polinizador mais freqiliente, visitando entre 0500-1700 h
cerca de 837 flores em 52 visitas (Fig. 3), correspondendo a uma média de 64 + 93 (média +
sd) flores visitadas por hora. Para esta espécie, os horarios com elevado nimero de visitas e
de flores visitadas ocorreram entre 0500-0600 h. Xylocopa frontalis visitou 275 flores (Fig.
3) em 17 vistas, correspondendo a 21 + 32 flores/hora. As visitas as flores ocorreram entre
0900-1100 h e entre 1500-1700 h. As espécies de Centris também apresentaram elevada
freqiiéncia (Fig. 3), visitando cerca de 261 flores entre 0600-1500 h, correspondendo a uma
média de 19 + 20 flores visitadas/hora. Durante as visitas, os individuos de Xylocopa e
Centris introduzem o aparelho bucal no interior da cavidade formada pelo estandarte (Fig.
1C, D), forgando a abertura para a coleta de néctar. Neste momento, a cavidade estigmatica
da flor entra em contato com a regido ventral do polinizador e, através da franja de pélos,
remove os graos de pdlen presentes nesse local. Ao mesmo tempo, os estames depositam o
polen na regido ventral (térax e/ou abdomen) do corpo do polinizador. O pdlen entdo ¢
forcado para dentro da cavidade estigmatica através do movimento do polinizador sobre a

flor, durante a coleta de néctar.

Biologia reprodutiva

Todas as flores dos tratamentos de autopoliniza¢des manual (n = 30) e espontanea (n =
30) cairam entre 24-72 horas. Sete frutos (21 %) foram produzidos através do tratamento de
polinizagdo cruzada (n = 33), com 2,28 + 1,25 sementes desenvolvidas e 17 frutos produzidos
(13 %) a partir da polinizagdo natural (n = 130), apresentando 3,23 + 1,34 sementes. Em
ambos os tratamentos, ndo houve diferenca significativa no numero de frutos e sementes
produzidas. Em pistilos de autopolinizagdo manual (AM) foram observados tubos polinicos
alcangando os 6vulos 8 h apds as polinizacdes e crescendo até o saco embriondrio apos 24 h,
havendo neste local, deposicdo de calose (Fig. 1E). Na polinizagdo cruzada (PC), tubos

polinicos penetraram o saco embriondrio 24 h apo6s as polinizagdes (Fig. 1F). Houve
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diferenca significativa na freqiiéncia de évulos penetrados em ambos os tratamentos (AM: 6
ovulos penetrados em 401 6vulos observados e 75 pistilos examinados vs. PC: 28 penetrados
em 209 6vulos e 37 pistilos; xz =32,02; gl.=1; p<0,001).

Entre os 50 frutos coletados aleatoriamente, foram verificados uma média de 2,08 +
1,79 sementes (1-6) que se desenvolveram até a maturidade e cerca de 1,72 + 1,44 sementes e
0,92 + 1,27 6vulos abortados. Quatorze (28 %) frutos ndo apresentaram sementes
desenvolvidas. A razdo semente/0vulo (0,36) foi mais elevada que a razdo fruto/flor (0,03),

com um sucesso reprodutivo pré-emergente de 0,0108 (1,08 %).

DISCUSSAO

Biologia floral e polinizagdo

As flores de C. pyramidalis apresentam atributos caracteristicos da sindrome de melitofilia
(Faegri e van der Pijl, 1979). A reduzida produgdao de néctar por flor pode induzir os
visitantes florais a procurar mais recursos em outros individuos ou populacdes, viabilizando o
fluxo polinico. Associada a esta caracteristica, a franja de pélos do estigma promove, de
maneira eficiente, a transferéncia do polen que esta presente no corpo do polinizador, para
dentro da cavidade estigmatica, tornando o processo de polinizacdo especializado. Baixos
volumes de néctar foram descritos também para Caesalpinia crista (ca. 2,0 pL/dia) (Shi-Jin
et al., 2004) e C. pulcherrima (ca. 0,65 pL/hora) (Cruden e Hermann-Parker, 1979). Esses
valores, assim como observado para C. pyramidalis, contrastaram com aqueles verificados
para C. gilliesii (30,7 pL/dia) (Cocucci et al., 1992), C. calycina (14,6 uL/dia) e C. pluviosa
(7,25 pL/dia) (Lewis e Gibbs, 1999). Lewis e Gibbs (1999) também observaram que a franja
de pélos na regido do estigma, em C. calycina, tem importante fungdo durante a remog¢ao do
polen do corpo do polinizador.

O elevado numero de flores visitadas por hora, observada para as espécies Xylocopa
grisescens, X. frontalis e Centris spp., resulta na transferéncia de polen incompativel entre as
flores. Entretanto, a geitonogamia foi compensada através da elevada freqiiéncia de visitas
realizadas por estas espécies, aumentando a probabilidade de polinizagdo cruzada. As visitas
realizadas por X. grisescens e Centris spp., durante a fase feminina da flor (entre 0500-0700 h
e 0600-0800 h, respectivamente), contribuiram para uma maior eficiéncia na poliniza¢ao
cruzada, uma vez que graos de polen provenientes de individuos de diferentes populacdes

foram, provavelmente, transferidos para o estigma nesse momento. As visitas da ave Coereba
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flaveola foram raras em flores de Caesalpinia pyramidalis, no entanto, se estas ocorressem
com mais freqiliéncia, essa espécie também seria um polinizador importante na reprodugdo de
C. pyramidalis. Embora ndo tenha sido observado o deslocamento de Coereba flaveola entre
os individuos de C. pyramidalis, é provavel que essa ave, assim como as espécies de
Xylocopa e Centris, se desloque com maior freqiiéncia entre as populagdes, promovendo o
fluxo polinico. Coereba flaveola é uma espécie comum na Caatinga e ja foi observada
visitando flores ornitofilas de Erythrina velutina (Leguminosae) (obs. pessoal) e Schwartzia
brasiliensis (Marcgraviaceae) (Santos, 2005) nesse ecossistema.

Em diferentes areas de Caatinga, além das espécies de Xylocopa e Centris observadas
no presente estudo, as flores de C. pyramidalis t€m sido visitadas também por outras espécies
de Centris (C. leprieuri, C. spilopoda e C. trigonioides) (Aguiar et al., 2003), bem como por
outros géneros de abelhas como Apis mellifera, Frieseomelitta silvestrii, Mesocheira bicolor,
Pseudaugochlora pandora e Trigona spinipes (Aguiar et al., 2002; Aguiar, 2003). Algumas
das espécies observadas nesses levantamentos, embora ndo tenha sido registrado, podem
possivelmente polinizar as flores de C. pyramidalis. Embora a poliniza¢do em C. exostema
(Vogel, 1990), C. gilliesii (Cocucci et al., 1992) e C. pulcherrima (Cruden e Hermann-
Parker, 1979) seja efetuada, respectivamente, por beija-flores, esfingidios noturnos e
borboletas, para a maioria das espécies analisadas do género Caesalpinia, tais como C.
coluteifolia, C. exilifolia, C. paraguensis (Cocucci et al., 1992), C. calycina, C. pluviosa
(Lewis e Gibbs, 1999), C. crista (Shi-Jin et al., 2004), C. echinata (Borges, 2006), C.
eriostachis (Jones e Buchmann, 1974), C. exostema, C. nelsonii (Lewis, 1998), C. ferrea e C.
microphylla (Aguiar et al., 2003) ¢ reportada a visita de abelhas dos géneros Xylocopa e/ou
Centris, atuando como polinizadores. Dessa forma, abelhas desses dois géneros, Xylocopa e

Centris, constituem os principais polinizadores para espécies melitofilas de Caesalpinia.

Biologia reprodutiva

As flores de Caesalpinia pyramidalis, autopolinizadas manuamente, cairam 24-72 h
apos as polinizagdes. No entanto, nesse tratamento, houve o crescimento de tubos polinicos
até o saco embriondrio havendo neste local, deposicdo de calose. Embora tenha havido
diferenga significativa no nimero de O&vulos penetrados entre os tratamentos de
autopolinizacdo manual e polinizacdo cruzada, o crescimento de tubos polinicos até o saco
embrionario e a deposicao de calose indicam que nesta espécie ocorre auto-incompatibilidade

de agdo tardia (v. Seavey e Bawa, 1986). Para a familia Leguminosae, o sistema reprodutivo
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jé foi estudado em pelo menos 431 espécies, com 138 (32 %) apresentando mecanismo de
auto-incompatibilidade (e.g. v. Arroyo, 1981; Sobrevila e Arroyo, 1982; Bullock, 1985;
Ramirez e Brito, 1990; Aizen e Feinsinger, 1994; Kill ¢ Drumond, 2001; Freitas e Oliveira,
2002; Costa et al., 2003).

Para as espécies de Caesalpinioideae, ca. 35 (8,1%) espécies ja foram estudadas em
diferentes ecossistemas, das quais 23 (65%) foram auto-incompativeis e destas, Caesalpinia
calycina (Lewis e Gibbs, 1999), C. echinata (Borges, 2006), Hymenaea stigonocarpa (Gibbs
et al., 1999), Senna martiana, S. spectabilis (Leite et al., v. capitulo 1) e S. sylvestris
(Carvalho e Oliveira, 2003) apresentaram auto-incompatibilidade de agdo tardia. Uma vez
que esse tipo de incompatibildade pode estar presente em outras espécies da mesma familia
ou do mesmo género (v. Seavey e Bawa, 1986; Gibbs e Bianchi, 1999; Bittencourt Jr. e
Semir, 2005), mostrando uma relacdo filogenética, possivelmente mais espécies de
Caesalpinioideae apresentem esse fenomeno. Entre as espécies dessa subfamilia que ocorrem
na Caatinga (ca. 84) (v. Giulietti et al., 2004), apenas oito (9,5 %) foram analisadas quanto ao
sistema reprodutivo (Bullock, 1985; McMullen, 1987; Ormond et al., 1991; Lewis e Gibbs,
1999; Silva, 2004; Leite et al., v. capitulo 1), sendo cinco auto-incompativeis, com trés destas
apresentando auto-incompatibilidade de acdo tardia. Essas informag¢des demonstram a
necessidade de mais estudos com esse grupo, em areas de Caatinga, levando em consideracao
o tipo de sistema reprodutivo e as relacdes de dependéncia entre plantas e polinizadores.

O elevado numero de flores produzidas por inflorescéncia (66,9 + 47,8) contrastou com
a baixa producgdo de frutos por inflorescéncia (2,1 £ 1,2) e de sementes desenvolvidas por
fruto (2,08 + 1,79), conduzindo a baixos valores nas razdes fruto/flor (0,03) e semente/6vulo
(0,36) e, conseqlientemente, com reduzido sucesso reprodutivo pré-emergente (0,01). A
relacdo entre o elevado niimero de flores e a baixa producdo de frutos (Stephenson, 1981),
bem como muitos dvulos e poucas sementes desenvolvidas, € uma caracteristica tipica de
muitas espécies vegetais lenhosas (Bawa e Webb, 1984; Wiens, 1984), tendo sido reportado
também para espécies de Leguminosae (Bawa e Buckley, 1989). Assim como constatado em
C. pyramidalis, Bawa e Weeb (1984), também verificaram baixas razdes fruto/flor (Fr/F1) e
semente/ovulo (S/0) e altas taxas de aborto de sementes em sete espécies auto-incompativeis,
de diferentes familias, estudadas em uma floresta decidua na Costa Rica. Esses autores
atribuiram essas caracteristicas principalmente a limitacdo de recursos e a selecdo sexual.
Devido ao elevado nimero de flores visitadas, durante uma unica visita realizada pelos
polinizadores, em C. pyramidalis muitos graos de polen que chegam até o estigma podem ser

provenientes de polinizagdes geitonogamicas. Uma vez que essa espécie apresenta auto-
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incompatibilidade de acdo tardia, tubos polinicos oriundos de autopolinizagdes que alcangam
os 6vulos, podem levar a perda dos mesmos (v. Waser e Price, 1991), conduzindo também ao
aborto de flores (v. Bawa e Webb, 1984). As polinizagdes geitonogdmicas podem reduzir o
nimero de sementes produzidas, afetando o sucesso reprodutivo em C. pyramidalis. No
entanto, a elevada freqiiéncia dos polinizadores efetivos pode compensar os efeitos negtivos

da geitonogamia nessa espécie auto-incompativel de acao tardia.
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Tabela 1. Visitantes florais e resultado do comportamento sobre as flores

de Caesalpinia pyramidalis em uma area de Caatinga, Paraiba. PO =

polinizador, PI = pilhador, EP = polinizador eventual

Visitantes florais Comportamento
Abelhas
Apidae
Centris aenea Lepeletier, 1841 PO
C. fuscata Lepeletier, 1841 PO
C. tarsata Smith, 1874 PO
Xylocopa frontalis Olivier, 1789 PO
X. grisescens Lepeletier, 1841 PO
Borboletas
Hesperiidae
Urbanus proteus (Linnaeus, 1758) PI/ EP*
U. simplicius (Stoll, 1790) PI/EP*
Panoquina sp. PI
Pieridae
Ascia monustre Linnaeus, 1764 PI/ EP*
Esfingideo
Sphingidae
Aelloppus titan (Cramer) PI
Aves
Trochilidae
Amazilia sp. PI
Emberizidae
Coereba flaveola (Linnaeus, 1758) EP

* Apenas durante algumas visitas tocavam em ambas as estruturas reprodutivas,

promovendo a polinizagao.



A.V.L.Leite — Sistema Reprodutivo em Plantas da Caatinga

Figura 1. Caesalpinia pyramidalis. A, Flor mostrando o guia de néctar na regido central do
estandarte. B, Detalhe da franja de pélos da cavidade estigmatica. C, Xylocopa grisescens
visitando flor para coleta de néctar. D, Centris sp. coletando néctar. E, 6vulo com tubo

polinico de autopolinizagdo manual (24 h) no saco embriondrio (notar deposicao de calose
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nessa regido). F, évulo com tubo polinico de polinizagdo cruzada (24 h) penetrando o saco

embrionario. Escalas: B, 25 ym. E e F, 100 pm.
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Figura 2. Volume de néctar (uL) medido a cada trés horas (entre 0800-1700 h) em flores de
Caesalpinia pyramidalis, durante o periodo de antese. Fazenda Dona Soledade, Boa Vista,

Paraiba.
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A.V.L.Leite — Sistema Reprodutivo em Plantas da Caatinga
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Figura 3. Numero de flores visitadas e de visitas realizadas pelos polinizadores as flores de

Cesalpinia pyramidalis na Fazenda Dona Soledade, Boa Vista, Paraiba.
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CAPITULO 3

MONOFILIA EM A0SA RUPESTRIS (GARD.) WEIGEND E SUA POLINIZACAO

POR ABELHA COLLETIDAE NA CAATINGA, NORDESTE DO BRASIL

Manuscrito a ser enviado ao Periodico Annals of Botany
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Monofilia em Aosa rupestris (Gard.) Weigend e sua polinizacido por abelha Colletidae na

Caatinga, Nordeste do Brasil
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RESUMO

Teoria e objetivos A familia Loasaceae ¢ composta por 325 espécies com cerca de 20 géneros
nas Américas. Entre estes, Aosa ¢ constituido por oito espécies, das quais sete ocorrem no
Brasil, ndo havendo, at¢é o momento, qualquer estudo sobre a polinizagdo e reproducdo de
espécies deste género. No presente trabalho foram realizadas observagdes sobre a biologia
floral a polinizacao e o sistema reprodutivo de Aosa rupestris em uma area de Caatinga.

Meétodos Foram analisadas a morfologia e a longevidade floral, o tempo médio gasto por cada
estame para chegar ao centro da flor e o intervalo de tempo entre o inicio do movimento de
um estame e o seguinte, sendo esta Ultima andlise verificada em cinco diferentes situacdes.
Foi verificada a producdo de frutos e sementes por agamospermia, autopolinizagdo
espontinea e polinizagdo natural. Foi analisado o comportamento do polinizador sobre as
flores, contando-se o numero de visitas ao agrupamento e o numero de flores visitadas.

Resultados As flores sdo protandricas, com antese iniciando as 0800 h e longevidade de 3-4
dias. O tempo que um estame levou para chegar ao centro da flor e expor os graos de polen
foi 52 seg + 30. Para o intervalo de tempo entre o inicio do movimento de um estame e o
seguinte, ndo houve diferenga significativa. Aosa rupestris ¢ autocompativel e nao
agamospérmica, havendo maior producao de frutos e sementes através da poliniza¢do natural,
efetuada apenas por Bicolletes sp. nov. O maior nimero de flores visitadas por esta abelha

ocorreu entre 0900-1000 e 1200-1400 h.
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Conclusoes Aosa rupestris ¢ monofilica, polinizada por uma tunica espécie de abelha
oligolética. O movimento dos estames ocorre de forma aleatdria, independente da visita do
polinizador. Embora haja a reproducdo através da autogamia nesta espécie, 0 sucesso
reprodutivo, durante o periodo de caréncia ou auséncia do polinizador, é afetado pela baixa

producao de sementes.

Palavras-chave: Loasaceae, dosa rupestris, Caatinga, polinizacdo, Bicolletes sp., abelhas

Colletidae, Monofilia, Oligofilia.

INTRODUCAO

A familia Loasaceae compreende aproximadamente 325 espécies com cerca de 20 géneros
distribuidos nas Américas. Brown e Kaul (1981) dividiram Loasaceae em trés subfamilias:
Loasoideae, Mentzelioideae e Gronovioideae. Recentemente, Weigend (1997) adicionou
mais uma subfamilia (Petelonychoideae), reconhecendo o género Aosa para algumas espécies
anteriormente incluidas em Loasa (Loasoidea). Este novo género esta constituido por oito
espécies, das quais uma ocorre em Hispaniola, no Caribe e as demais no Brasil (Weigend,
1998).

A polinizagdo em Loasaceae tem sido estudada para algumas espécies dos géneros
Blumenbachia, Cajophora e Mentzelia (Little, 1985; Wittmann e Schlindwein, 1995;
Schlindwein e Wittmann, 1997a), sendo mencionados como principais polinizadores abelhas
oligoléticas que podem coletar polen ou néctar ou ambos. Por outro lado, um espectro de
abelhas oligotroficas, vespas e moscas visitam flores de Mentzelia nuda (Keeler, 1981) e
outros animais podem atuar como polinizadores, tais como beija-flores em Cajophora
macrocarpa ¢ C. lateritia e roedores em C. coronata (Cocucci e Sérsic, 1998).

Espécies da subfamilia Loasoideae possuem flores protandricas e apresentam um
elaborado mecanismo de apresentacdo de pdlen, como descrito por Brown e Kaul (1981). No
inicio da antese, os estames, arranjados em fasciculos, se encontram em uma posicao
horizontal inseridos nas pétalas naviculatas. Durante a fase masculina, os estames migram
sucessivamente para o centro da flor onde apresentam o polen gradativamente aos
polinizadores. Abelhas Colletidae parecem bem adaptadas a coleta de polen e néctar em
flores de algumas espécies de Loasaceae e, por apresentarem comportamento oligolético, sao

importantes para a reproducdo de alguns representantes desta familia (v. Wittmann e
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Schlindwein, 1995). De acordo com Schlindwein e Wittmann (1997a), em espécies de
Cajophora arechavalatae, abelhas Colletidae podem provocar o movimento dos estames para
o centro da flor no momento em que os estimulam ao levantar o estaminddio mais externo
(“nectar scale”) para coletar néctar. Apds a visita das abelhas, o estame que recebeu o
estimulo leva cerca de 2,4 minutos para mover-se até o centro da flor. Segundo esses autores,
a mesma abelha que provocou o estimulo pode, ao retornar a flor em periodo sincronizado a
duragdo do movimento do estame, coletar os graos de polen desse estame.

Neste contexto, foram analisados no presente trabalho a biologia floral, a ecologia da
polinizagdo e o sistema reprodutivo de Aosa rupesrtis, sendo verificado qual o polinizador
efetivo dessa espécie de Loasacae e se as visitas desse polinizador e/ou estimulos artificiais
nos estaminddios externos provocavam o movimento dos estames, bem como se este
movimento poderia ser afetado a partir da remocao desses estaminddios e dos estaminodios

filiformes.
MATERIAL E METODOS
Area de estudo

O estudo foi realizado entre julho e dezembro de 2004 em 10 agrupamentos (cada um sendo
considerado como um individuo) de A. rupestris, distando entre si de 10 a 100 m. Os
agrupamentos observados apresentaram de 2 a 10 inflorescéncias, possuindo ca. 16 a 80
flores abertas por dia/agrupamento. A area de estudo esta localizada em uma propriedade
particular (7020’30,7” S, 36018’5,8” W) com 690 ha, em uma altitude de 550 m no planalto
da Borborema, entre as cidades de Cabaceiras e Boa Vista (PB), nordeste do Brasil. Esta
regido esta situada no sertdo dos cariris velhos e constitui uma das areas mais secas de todo o
Nordeste semi-arido do Brasil (Ab’Saber, 2003; Prado, 2003). A precipitacdo média anual ¢
de 330 mm, com chuvas esparsas distribuidas entre os meses de fevereiro a junho e
temperatura média anual em torno de 32 °C (Governo da Paraiba). Os agrupamentos de A.
rupestris se encontravam em areas predominantemente rochosas, as quais apresentavam
vegetacdo arbustiva-arborea constituida principalmente por Ceiba glaziovii (Bombacaceae),
Cochlospermum insigne (Cohlospermaceae), Myracrodruon urundeuva (Anacardiaceae) e
Senna martiana (Leguminosae), espécies tipicas da Caatinga (v. Prado, 2003). Espécime
testemunho de A. rupestris foi depositado no herbario UFP (50,442) da Universidade Federal

de Pernambuco.
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Espécie estudada

No Nordeste do Brasil, Adosa rupestris tem sido encontrada nos Estados do Ceara,
Paraiba, Pernambuco, Sergipe e Bahia (cole¢des dos herbarios UFP-Universidade Federal de
Pernambuco, PEUFR-Universidade Federal Rural de Pernambuco e IPA-Instituto de
Pesquisa Agropecudria de Pernambuco; Weigend, 1997; observacdo pessoal). Na area de
estudo, 4. rupestris esta associada a ambientes rochosos, com solos secos € pobres em
nutrientes, crescendo freqlientemente em fissuras de rochas ou em agrupamentos de cactos ¢
bromélias (Fig. 1A). E uma espécie herbacea anual, estolonifera, com cerca de 50-80 cm de
comprimento e coberta por pélos urticantes. A floragdo ocorreu durante a estagao seca, entre
julho e outubro, se estendendo até dezembro em populagdes proximas a locais imidos.

As flores apresentam protandria, sdo actinomorfas, péndulas, dispostas em
inflorescéncias racemosas terminais, com cinco pétalas brancas e concavas (Fig. 1B). O
androceu apresenta dois grupos de estaminodios que estdo alternados com as pétalas. Os mais
externos (5/flor) sdo concavos e denominados de escamas nectariferas, onde o néctar fica
acumulado em pequenas quantidades as quais ndao foram possiveis quantificar. Cada
estaminodio externo envolve dois estaminodios internos, os filiformes (10/flor), que servem
de suporte aos estames durante a fase masculina (as extremidades desses estaminddios se
encontram no centro da flor). Os estames estdo arrumados em cinco fasciculos, dispostos
horizontalmente no interior da cavidade formada pelas pétalas (Fig. 1B). O gineceu ¢

formado por um ovario infero e estigma puntiforme.

Biologia floral, antese e sistema reprodutivo

O periodo de antese floral foi observado em 15 flores, o didametro das flores foi medido
nas fases masculina (n = 16) e feminina (n = 14) e estimado o niimero de flores abertas por
dia/inflorescéncia (n = 17). Foram contados o nimero de dvulos e estames por flor (n = 10) e
o numero de graos de pdlen por antera (n = 50 estames em 5 flores). Os graos de poélen foram
estimados com camara de Neubauer (Moura et al., 1987).

Para determinar se o polinizador influencia no movimento dos estames, foi monitorado
o tempo gasto por um estame para chegar ao centro da flor e o intervalo de tempo entre o
inicio do movimento de um estame e o proximo. O tempo gasto por um estame para chegar

ao centro da flor, logo apos ter iniciado seu movimento, foi observado em 18 estames de
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flores que estavam recebendo visitas. O intervalo de tempo entre um estame e o seguinte foi
verificado nas seguintes situagdes: (1) em flores que estavam recebendo visitas do
polinizador (n = 26 estames e 25 medidas de intervalo); (2) flores que ndo estavam recebendo
visitas (n = 16 estames e 15 medidas de intervalo); (3) flores que ndo estavam recebendo
visitas mas foram estimuladas artificialmente a cada cinco minutos (n = 30 estames e 29
medidas de intervalo); (4) flores em que os cinco estaminodios externos foram removidos (n
= 19 estames e 18 medidas de intervalo) e (5) flores em que os 10 estaminoddios filiformes
foram removidos (n = 17 estames e 16 medidas de intervalo). Os estimulos, aos quais se
refere o item 2, foram feitos com uma pinga, empurrando-se cada um dos cinco estaminddios
externos para cima, simulando o comportamento do polinizador durante a coleta de néctar.
Andlises do sistema reprodutivo envolveram poliniza¢do natural (controle, n = 54),
autopolinizacdo espontanea (n = 21) e agamospermia (n = 10). Nos dois tltimos tratamentos,
botdes em pré-antese foram ensacados com voal (malha = 0,05 mm) até o final de antese ¢
posteriormente observados quanto a formagao de frutos. Para testar agamospermia, todos os
estames dos botdes foram removidos. Foi quantificado o nimero de frutos e sementes

produzidos em cada tratamento.

Comportamento do polinizador

Foi analisado o comportamento do polinizador sobre as flores em 10 dias de
observagoes de campo, entre 0800 h e 1800 h. Para cada hora foi contado o nimero de visitas
ao agrupamento (freqiiéncia) e o numero total de flores visitadas. Durante as observagdes
foram verificados o recurso floral coletado e o local de deposicdo do pdlen no corpo do
polinizador. Foi verificado também se as abelhas apresentavam alguma preferéncia por flores
na fase masculina (n = 3 flores observadas) ou feminina (n = 4), através de contagens, no
periodo de uma hora, do nimero de visitas em cada fase. Em um individuo de A. rupestris foi
contado o numero de flores visitadas por uma abelha antes de sua partida para coletar
recursos em outras plantas (n = 30 observagdes de visitas). Foram tomadas fotografias das
abelhas durante as visitas as flores para auxiliar nas observagdes de comportamento.
Espécimes foram coletados e identificados com ajuda de especialistas. No inicio da manha,
do segundo dia de antese floral, foi quantificado o nimero de machos de Colletidae que

estavam dormindo nas flores (n = 106 flores observadas).
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Andalises estatisticas

O teste Mann-Whitney foi utilizado para comparar diferengas no didmetro das flores
entre as fases masculina e feminina. Foi aplicado o teste Kruskal-Wallis para analisar a
diferenca no intervalo de tempo entre o inicio do movimento de um estame e o préximo. O
teste Qui-quadrado foi usado para comparar a propor¢do de frutos produzidos através da
polinizag@o natural e autopolinizagdo espontanea e para comparar a freqiiéncia de visita do
polinizador durante as fases florais masculina e feminina. Foi aplicado o teste t para verificar
se existe diferenca na média de sementes produzidas por frutos provenientes da polinizacao
natural e autopolinizacao espontanea. Para testar a normalidade dos dados foi aplicado o teste
de Lilliefors (Zar, 1996). Todas as andlises estatisticas foram realizadas com o uso do

programa BioEstat 3.0 (Ayres ef al., 2003). Foi assumido o = 0,05.

RESULTADOS

Biologia floral, antese e sistema reprodutivo

A antese inicia as 0800 h e as flores apresentam duracdo de cerca de 3-4 dias. Por volta das
1700 h as flores masculinas se fecham e no dia seguinte abrem mais cedo (ca. 0700 h) em
relacdo a abertura no primeiro dia. Durante os dois primeiros dias (ou trés dias, em flores
com quatro dias de duragao) as flores sdo funcionalmente masculinas (Fig. 1B) e no ultimo
dia sdo funcionalmente femininas (Fig. 1C). No final da fase feminina, as flores ndo fecham
mais, caindo as pétalas no final do dia.

Na flor ndo hd sobreposi¢do entre as duas fases florais, porém, na inflorescéncia
ocorrem flores masculinas e femininas concomitantemente. O didmetro das flores durante a
fase masculina (média + sd, 1,08 cm + 0,12) foi significativamente menor que na fase
feminina (1,28 cm £ 0,10) (U = 26; p = 0,0002). Cerca de 8,05 £ 2,7 flores sdo abertas por
dia/inflorescéncia. As flores de A. rupestris possuem uma média de 102 + 12,57 estames,
cerca de 20 £ 2,74 por fasciculo e 6.618 = 5,01 graos de polen por antera. O ovario apresenta
159 + 48,58 6vulos.

No inicio da fase masculina os estames estdo localizados no interior da cavidade
formada pelas pétalas, em posicao horizontal e com anteras fechadas. Ao longo desta fase, os
estames gradativa e sucessivamente saem de sua posi¢do horizontal (inicial) para uma

posicao ereta e se deslocam até o centro da flor (Fig. 1D). Mais de um estame (até dois ou
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trés) de fasciculos diferentes pode iniciar o movimento ao mesmo tempo, sendo mais
freqliente apenas um estame por fasciculo. Durante 0 movimento do estame, a antera vai se
abrindo e expondo os graos de pdlen e ao chegar no centro da flor as anteras ja estdo
completamente abertas. Ao longo do dia, os estames que estdo no centro da flor vao ficando
murchos. Em flores ndo visitadas, o polen permanece exposto no centro da flor e se acumula
até o final da antese (Fig. 1D). A fase feminina inicia apds todos os estames terem se
deslocado para o centro. O estilete se alonga e excede o nivel das anteras (Fig. 1E).

O tempo médio que um estame levou para chegar ao centro da flor e expor os graos de
polen foi de 52 seg + 30 seg (amplitude: 30 seg a 2 min 45 seg). Quanto ao intervalo de
tempo entre o inicio do movimento de um estame e o proximo, nao houve diferenca
significativa entre os cinco tratamentos realizados (H = 7,26; g.1. = 4; p = 0,12) (Tabela 1).

Aosa rupestris ¢ autocompativel e ndo agamospérmica. Houve diferenga significativa
na produgdo de frutos (x2 =4,19; gl. = 1; p <0.001) e sementes (t = 8,48; g.l. = 31,68; p <
0.001) entre o tratamento de polinizagdo natural, comparado com a autopolinizacio
espontanea (Tabela 2). A autopolinizacao espontanea pode ocorrer no inicio da fase feminina,
de duas formas: (1) durante o final da fase masculina alguns gridos de pdlen podem cair na
regido onde se encontra o estigma e efetuar a poliniza¢do no inicio da fase feminina e (2) em
flores que ndo estdo sendo visitadas o pdlen permanece exposto e a autopolinizagdo
espontanea pode ocorrer durante o alongamento do estilete, que caracteriza o inicio da fase

feminina.

Comportamento do polinizador

Aosa rupestris ¢ monofilica, sendo polinizada exclusivamente por machos e fémeas de
Bicolletes sp. (Colletidae — Paracolletini), uma espécie nova para o género, ainda nao
descrita. As visitas de Bicolletes sp. nov. foram freqiientes e especializadas. As fémeas
coletaram podlen e néctar. Para a coleta de polen, as fémeas pousavam no centro da flor e
subseqiientemente raspavam as anteras com as pernas anteriores e medianas. Durante a
transferéncia do poélen para a escopa, seguravam os estaminodios filiformes com sua
mandibula e pernas anteriores, ficando em uma posi¢do vertical em relagdo as flores (que sdo
péndulas). Apds a retirada de pdlen, as abelhas coletavam o néctar através da inser¢ao da
lingua e da cabeca entre os estaminddios filiformes e o estaminddio externo, empurrando
estes ultimos (Fig. 1F). Durante uma visita, uma fémea pode coletar apenas pdlen ou néctar

ou ambos. Durante a coleta de néctar as abelhas giravam o corpo sobre a flor, retirando néctar
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de cada um dos cinco estaminodios externos. Nesse momento, os graos de pdlen que estavam
no centro poderiam ficar aderidos na regido ventral do torax da abelha (polinizagao
externotribica).

Machos de Bicolletes sp. nov. visitavam as flores apenas para coleta de néctar. A
retirada de néctar se procedia da mesma maneira que a observada nas fémeas e em alguns
momentos durante a coleta, permaneciam pousados sobre as flores por cerca de 5-10
minutos. Os machos também utilizavam as flores freqlientemente como locais de repouso e
para dormir. A partir das 1700 h permaneciam nas flores até o seu fechamento (Fig. 1G), s6
se deslocando na manha do dia seguinte. Em uma amostra de 106 flores foram encontrados
10 machos dormindo (9,4 % das flores).

O nuimero de flores visitadas foi elevado entre 0900-1000 h e 1200-1400 h para machos
e fémeas de Bicolletes sp.nov. (Fig. 2). No entanto, entre 1300-1400 h houve o maior nlimero
de visitas e de flores visitadas (Fig. 2). As visitas foram significativamente maiores em flores
na fase masculina (y*= 19,7; g.I. = 1; p < 0,001). Antes de se deslocar para outras plantas ou
populagdes, uma mesma abelha visita cerca de 7,8 = 2,6 flores de um mesmo
individuo/agrupamento, promovendo geitonogamia, visitando também uma mesma flor mais

de uma vez.

DISCUSSAO

A elaborada morfologia floral de A. rupestris apresenta caracteristicas de melitofilia (sensu
Faegri e Pijl, 1979). Suas flores sdo péndulas, possuem baixo volume de néctar, localizados
em estruturas de dificil acesso e estames que apresentam polen de maneira esparsada e
seqiiencial. Esses atributos excluem visitantes nao especializados e limitam as visitas apenas
aqueles capazes de coletar os recursos e efetuar a polinizagdo eficientemente. Na area de
estudo, as flores de A. rupestris foram polinizadas por uma unica espécie de abelha
Colletidae, Bicolletes sp. nov., uma espécie nova para o género, até agora ndo descrita. A
monofilia ou a oligofilia tem sido reportada também para outras espécies de Loasaceae, como
Blumenbachia insignis, Cajophora eichleri, (Wittmann e Schlindwein, 1995) e C.
arechavaletae (Schlindwein e Wittmann, 1997a), todas polinizadas principalmente por
abelhas Colletidae dos géneros Leioproctus, Colletes e Bicolletes, respectivamente. As
observagoes realizadas em A. rupestris suportam a predigdo de Schlindwein e Wittmann
(1997a), na qual abelhas Colletidae sao possivelmente os principais polinizadores de outras

espécies da tribo Loaseae. Em A. rupestris, fémeas de Bicolletes sp. nov. forrageavam por
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polen e néctar, enquanto machos procuravam as flores para coleta de néctar e como locais de
dormir. Esse mesmo comportamento exercido pelos machos também foi observado para
outras espécies de Loasaceae dos géneros Mentzelia e Cajophora (Little, 1985; Wittmann e
Schlindwein, 1995).

O movimento dos estames ao centro da flor e a conseqiiente apresentagcdo seqiienciada
de poélen sdo espontaneos em A. rupestris. Em flores constantemente visitadas pelo
polinizador, os estames levaram em média 52 seg + 30 seg (0,87 min) para chegar ao centro
da flor, havendo uma amplitude de 30 seg a 2 min 45 seg nesse movimento. Da mesma
forma, o intervalo de movimento entre um estame e o seguinte em flores visitadas e nao
visitadas pelo polinizador, para os cinco tratamentos realizados, apresentaram relativamente
altas variagdes e ndo diferiram significativamente entre si (v. Tabela 1). Sendo assim, em A.
rupestris, o movimento de um estame até o centro da flor e o intervalo entre um estame e o
seguinte ndo sdo influenciados a partir das visitas do polinizador, diferente do que foi
verificado para Cajophora arechavaletae, por Schlindwein e Wittmann (1997a) (ver
discussdo a seguir). Além do observado para Aosa rupestris, o movimento dos estames
também ocorre de forma espontanea/aleatoria para espécies de Cajophora coronata (Cocucci
e Sérsic, 1998) e C. hibiscifolia (Harter et al., 1995). Flores que apresentam movimentos
seqlienciais ou sincronicos dos estames t€m sido observados também em Saxifraga aizoides
(Saxifragaceae), Ruta graveolens (Rutaceae) (Faegri e Pijl, 1979), Opuntia brunneogemmia e
O. viridirubra (Cactaceae) (Schlindwein e Wittmann, 1997b). Esse comportamento de
movimento dos estames, em geral, esta associado a prevengdo da autopolinizagdo ou ao
sucesso na deposi¢ao do pdélen no corpo do polinizador (Braam, 2004).

Em Cajophora arechavaletae, no Sul do Brasil, Schlindwein e Wittmann (1997a)
observaram que, em flores que ndo estavam recebendo visitas, o movimento dos estames até
o centro da flor ocorria em intervalos irregulares, com variagdes de 0,5 a 54 minutos,
enquanto que o movimento regular dos estames ocorria quando havia visitas das abelhas ou
mesmo quando as flores eram estimuladas artificialmente. Efetivamente, os estames
apresentavam os graos de polen no centro da flor cerca de 2,4 min + 0,8 apos o estimulo.
Através da observagdo da rota de forragem de abelhas previamente marcadas, Schlindwein e
Wittmann (1997a) verificaram que a mesma abelha que provocou o estimulo pode, ao
retornar a flor em periodo sincronizado a dura¢do do movimento do estame, coletar os graos
de pdlen desse mesmo estame. Esses autores enfatizaram que nem todos os estimulos
resultaram em um movimento do estame, porém, quando eles estimularam manualmente os

estames em intervalos de 14 minutos, estes responderam a todos os estimulos.
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As observagdes em A. rupestris indicam que o processo de polinizagdo nesta espécie €
menos preciso que aquele reportado para C. arechavaletae, na qual os polinizadores parecem
participar ativamente da exposicdo dos graos de polen pela flor. No entanto, embora menos
precisa quanto ao movimento dos estames e ao intervalo de tempo entre eles, a polinizacao de
A. rupestris € bastante especializada. Mesmo sem promover uma relacdo de causa e efeito, as
abelhas Bicolletes sp. nov. sdo polinizadores Unicos exclusivos e eficientes, tocando em
ambas as estruturas reprodutivas a cada visita. Embora A. rupestris seja autocompativel e
capaz de formar frutos através de autopolinizagdo espontanea, a alta freqiiéncia de visitas de
Bicolletes sp. nov. exerce importante papel no sucesso reprodutivo e fluxo génico desta
espécie. Apesar de algumas polinizagdes mediadas pelas abelhas terem sido geitonogamicas,
a baixa produgdo de néctar e a exposi¢do seqiiencial e aleatoria do pdlen em pequenas
quantidades devem induzir o polinizador a um comportamento do tipo ‘trapline’ (sensu
Janzen, 1971). Dessa forma, as abelhas se deslocam para diferentes agrupamentos em busca
de mais recursos. Uma vez que as abelhas visitam maior nimero de flores em fase masculina,
graos de podlen de diferentes individuos permanecem depositados em seus corpos e ao
visitarem flores em fase feminina, podem transferir essa mistura de pdlen para o estigma da
flor, viabilizando a poliniza¢do cruzada.

Observa-se em A. rupestris maior proporcao de frutos formados e elevada producao de
sementes através da polinizacdo natural, quando comparada com a autopolinizacdo
espontanea. Nesta espécie, a dicogamia e a longa fase masculina (ca. 2-3 dias) contribuem
tanto para a xenogamia (Lloyd e Webb, 1986) como para uma elevada taxa de formagao de
frutos e sementes através da polinizagdo natural. A autopolinizacdo espontanea s6 devera
ocorrer durante a mudanga da fase masculina da flor para a fase feminina, quando alguns
graos de poélen ficam aderidos ao estigma. Dessa forma, poucos Ovulos deverdo ser
fecundados, resultando em baixa producdo de sementes. No entanto, para essa espécie
monofilica, esse mecanismo garante a sua reproducdo por meio de sementes durante o
periodo em que houver caréncia ou auséncia de seu polinizador.

Apesar de ndo ter sido analisada a constancia do polinizador as flores de A. rupestris,
estudos demonstram que alguns géneros de Colletidae, incluindo Bicolletes, podem
apresentar, temporariamente, comportamento oligolético (Wittmann e Schlindwein, 1995;
Schlindwein, 1998). Schlindwein (1998), estudando a flora melitofila na Serra do Sudeste,
Sul do Brasil, que apresenta vegetacdo xeromorfica composta principalmente por arbustos e
ervas, encontrou alta propor¢do de abelhas oligoléticas, distribuidas freqiientemente entre as

familias Apidae, Colletidae e Andrenidae. Foi constatado que as abelhas com comportamento
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oligolético apresentavam preferéncia por visitar apenas espécies herbaceas. Para A. rupesrtis,
o elevado nimero de visitas e de flores visitadas por Bicolletes sp. nov. pode estar
relacionado ao niimero reduzido de outras espécies herbaceas em floragdo durante o periodo
da forte estacdo seca na area estudada, correspondente a floragdo em A. rupestris (entre julho
e outubro). Dessa forma, poucas espécies herbaceas em floracdo na comunidade pode,
possivelmente, ter induzido a um comportamento oligolético. Além disso, outras
caracteristicas importantes devem estar influenciando esse comportamento, tais como: (1) a
elaborada morfologia floral, que excluiu a participacdo de visitantes menos adaptados,
diminuindo a competicdo por recursos; (2) podlen acessivel gradualmente em diferentes
horéarios e (3) néctar apresentado em pequenas quantidades. Desse modo, o sucesso da
reprodugdo de 4. rupestris ird depender diretamente da presenca de Bicolletes sp. nov. para a

realizacdo da polinizagdo, garantindo a elevada producao de frutos e sementes.
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Tabela 1. Intervalo de tempo, tempo minimo ¢ maximo observados entre o

inicio do movimento de um estame e o seguinte, apds cinco tratamentos

realizados em flores de Aosa rupestris em vegetacdo de Caatinga, municipio de

Boa Vista, Paraiba.

Tratamentos Intervalo de tempo  Tempo Tempo
minimo maximo

Flores visitadas 16,3 min £+ 15 min Imin 47 min
Flores ndo visitadas 17,7 min £ 16,2 min 1 min 52 min
Flores estimuladas 10,8 min £+ 9 min 1 min 35 min
artificialmente
Flores sem estaminodios 24 min £+ 25,8 min 4 min 1 h 43 min
externos
Flores sem estaminodios 19,5 min £+ 11,6 min 2 min 37 min

filiformes
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Tabela 2. Resultados dos experimentos para verificagdo da ocorréncia de
producao de frutos apos agamospermia, autopolinizacao espontanea e polinizagao

natural em Aosa rupestris em vegetagao de Caatinga, no municipio de Boa Vista,

Paraiba.
Tratamentos Flor/Fruto Sucesso de Sementes
frutos (%) (média = SD)
Agamospermia 10/0 0 0
Autopolinizagdo espontinea 22/8 38 33,4+238
Polinizac¢do Natural (controle) 54/47 87 1474 £71,5
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A.V.L.Leite — Sistema Reprodutivo em Plantas da Caatinga

Figura 1. Flores e polinizadores de Aosa rupestris (Loasaceae). A, habito. B, Flor em fase
masculina. Notar cinco fasciculos de estames nas pétalas. C, Flor em fase feminina. D,
Estame se locomovendo para o centro da flor e estames com graos de polen aculumados no
centro (flor que nao recebeu visita). E, Fase feminina com estilete exposto. F, Bicolletes
sp.nov. coletando néctar. G, macho de Bicolletes sp.nov. parado sob a flor no momento de

seu fechamento.
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Figura 2. Numero de visitas e de flores visitadas ao longo do dia por Bicolletes sp. nov. aos

agrupamentos de Aosa rupestris em vegetacao de Caatinga, municipio de Boa Vista, Paraiba.

96



CONCLUSOES

De modo geral, foram verificados baixos valores para as razdes fruto/flor e
semente/Ovulo entre as espécies estudadas. No entanto, quando ambas as razdes sdo
comparadas entre si, constata-se que a razdo semente/6vulo foi mais elevada. Essa condicao
garante uma uma reduzida perda de 6vulos e maior producdo de sementes que contribuirdo
com o aumento do nimero de individuos reprodutivos na populagao.

Assim como as demais formacgdes vegetacionais, a Caatinga, como um ecossistema que
apresenta alta propor¢do de espécies xendgamas obrigatorias, ¢ altamente dependente da
distancia entre os individuos e da presenca de polinizadores eficientes para realizar o fluxo
génico ¢ promover a reproducdo das espécies. Quanto ao padrdo observado para o sistema
reprodutivo, as espécies arbustivas e arboreas contribuem com maior propor¢ao de auto-
incompatibilidade, enquanto as herbéaceas e lianas, com autocompatibilidade. A Caatinga
compreende, portanto, um tipo vegetacional tdo complexo quanto os demais ecossistemas

florestais tropicais.
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RESUMO

A biologia reprodutiva tem sido estudada em diversas formagdes vegetacionais tropicais.
Entretanto, poucos sdo os estudos com esse enfoque para espécies que ocorrem em areas de
Caatinga, a Unica grande regido natural brasileira cujos limites estdo restritos ao territorio
nacional. O presente trabalho traz informagdes sobre a biologia reprodutiva de 14 espécies
lenhosas da Caatinga, incluindo uma revisdo do sistema reprodutivo de outras 39 espécies
estudadas nesse ecossistema e analisa a polinizagdo e a reproducdo em Caesalpinia
pyramidalis (Leguminosae-Caesalpinioideae) e Aosa rupestris (Loasaceae). A maioria das
espécies estiveram com flores durante 3-4 meses, principalmente entre julho e dezembro
(estacdo seca). Foi constatado elevado percentual de espécies hermafroditas (79%),
comparadas com os demais sistemas sexuais observados. Quanto ao sistema reprodutivo, nao
houve diferenca significativa na freqiiéncia de espécies autocompativeis (39%) e auto-
incompativeis (61%) analisadas para a Caatinga. Entretanto, a freqiiéncia de espécies
arbustivas e arboreas (70%) auto-incompativeis, comparada com herbaceas e lianas (30%),
diferiu significativamente. Para a maioria das espécies a razao fruto/flor foi menor que a
razdo semente/0vulo, com sucesso reprodutivo pré-emergente entre 0,9-28%. Caesalpinia
pyramidalis apresentou auto-incompatibilidade de acdo tardia, com tubos polinicos
alcangando o saco embrionario 24h apds as autopolinizagcdes. Foram observadas baixas
razoes fruto/flor (0,03) e semente/6vulo (0,36), com reduzido sucesso reprodutivo (0,0108).
Nesta espécie, a polinizagdo € realizada principalmente por espécies de Xylocopa e Centris.
Embora durante as visitas dos polinizadores ocorra autopolinizacgdo através da geitonogamia,
esta pode ser compensada pela baixa produgcdo de néctar e alta freqiiéncia de visitas
realizadas pelas abelhas, possibilitando a polinizagdo cruzada. Aosa rupestris ¢ monofilica,
polinizada exclusivamente por abelhas Bicolletes sp.nov. (Colletidae-Paracolletini). Embora
ocorra autogamia, a propor¢do de frutos e sementes sob polinizagdo natural ¢ maior que
aquela observada através da autopolinizagdo espontanea. O movimento de um estame até o
centro da flor e o intervalo entre um estame e o seguinte nao sao influenciados a partir das
visitas do polinizador. De acordo com esses resultados, considerando a biologia reprodutiva,
a Caatinga ¢ tdo complexa quanto os demais ecossistemas florestais tropicais. Muitas de suas
espécies sdo também fortemente dependentes da agdo dos polinizadores para alcancar o

sucesso reprodutivo.

98



ABSTRACT

The reproductive biology has been studied in several tropical woodlands, but few of them
concern the Caatinga region, the only Wideness Area that has its boundary limited
exclusively in the Brazilian territory. In this work I presents data on the reproductive biology
of 14 Caatinga woody plant species, including a review on breeding system of 39 others
species previously studied in this ecosystem. I also analyze the pollination and the breeding
system of Caesalpinia pyramidalis (Leguminosae-Caesalpinioideae) and Aosa rupestris
(Loasaceae). Most of the species have flowering period during 3-4 months, mainly between
July and December (dry season). It was verified a high percentage of hermaphrodite species
(79%) when compared with the other sexual systems recorded. Concerning the reproductive
system in the Caatinga, the frequency of self-compatible species (39%) was not significantly
different from the self-incompatible ones (61%). However, the frequency of self-
incompatibility was significantly different when comparing tree and shrub species (70%)
with herbs and vines (30%). Most of the species showed fruit/flower ratio less than
seed/ovule ratio, with the preemergent reproductive success ranging from 0.9% to 28%.
Caesalpinia pyramidalis showed late-acting self-incompatibility in which self pollen tubes
reached the embryo-sac 24h after pollinations. Both fruit/flower (0.03) and seed/ovule (0.36)
ratio of C. pyramidalis was low, leading to a low reproductive success (0.0108). Xylocopa
and Centris are the main pollinators of this species. Although occurs self-pollination through
the geitonogamy during the pollinators visits, the negative effect may be compensated by the
low nectar production and high frequency of bee visits, which in turn increase the cross-
pollination likelihood. Aosa rupestris was exclusively pollinated by Bicolletes sp.nov.
(Colletidae-Paracolletini) bees, being a monophilic species. Although A. rupestris be a
autogamous species, the proportion of fruit and seeds derived from natural pollination is
greater than that derived from spontaneous self-pollination. The pollinators do not act neither
on the movement of the stamen from its initial position to the center of the flower nor in the
time between the movements. According to these results, the Caatinga is as complex as any
other Tropical forest ecosystems if one consider the reproductive biology. Most of its plant
species are also strongly dependent of the pollinators actions to reach the reproductive

SuccCess.
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