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RESUMO

Sao apresentados resultados de um estudo populacional utilizando analises
morfométricas, de interacdo animal-planta e reprodutivas, com a espécie
Melocactus ernestii. A populagdo encontra-se localizada no municipio de Nova
ltarana - Bahia, na Fazenda Recreio dos Freitas. As observacbes e analises
realizadas revelaram elevada diferenciagdo ao nivel morfologico intrapopulacional
evidenciando trés morfotipos, estes ocupando predominantemente afloramentos
rochosos distintos. Os morfotipos foram discriminados por caracteres
morfolégicos florais e vegetativos, além de apresentar eventos fenoldgicos de
surgimento e abertura floral marcadamente distinta; a distancia de Mahalanobis
intraespecifica nesta populagédo apresentou valor aproximado ao encontrado entre
os morfotipos e o taxon externo M. bahiensis. Esta condicdo de subestruturagéo
morfolégica intrapopulacional, pode ser resultado do comportamento dos
polinizadores Eupetomena macroura, Clhorostilbon lucidus, Phaethornis pretrei,
Chrysolampis mosquitus e Amazilia fimbriata. Estas espécies apresentaram
comportamento de forrageio diferenciado, com dominéncia de E. macroura nos 12
meses amostrados e subordinagdo das demais espécies, as quais visitavam
eventualmente algumas plantas dos afloramentos monitorados durante o ano. Em
decorréncia do padrao espacial das plantas adultas variarem entre aleatério e
agregado em diferentes escalas e estar circundado pela matriz arbérea, a espécie
territorialista E. macroura, priorizou o estabelecimento de rotas de forrageamento
preferencial entre as plantas de cada afloramento. Esta restricdo a plantas
espacialmente concentradas nestes afloramentos reduz consideravelmente o
fluxo de pdlen entre os mesmos. Aliado a esta perspectiva de subestruturacao, a
presenca de sistema reprodutivo misto, com frutos produzidos tanto por
autopolinizagdo quanto por polinizagdo cruzada, mas com predominancia de
sementes por polinizagdo cruzada entre plantas de cada afloramento, reforca a
diminuicdo do fluxo génico entre estes afloramentos, ao considerarmos a
territorialidade como predominante. A diferenca na eficiéncia reprodutiva entre os
morfotipos estudados sustenta a subestruturacdo morfoldégica observada, e
sugere a acdo de forcas seletivas nestes processos. Os resultados obtidos a partir
deste estudo apresentam informacdes importantes para o0 entendimento da

estrutura populacional e para conservacao desta espécie.
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ABSTRACT

We present results of a population study using morphometric analysis of animal-
plant interaction and reproduction, with species Melocactus ernestii. The
population is located in Nova ltarana - Bahia, the Fazenda Recreio dos Freitas.
The observations and analysis out revealed high differentiation at intrapopulation
morphological showing three morphotypes, these outcrops predominantly occupy
distinct. The morphotypes were categorized by morphological floral and
vegetative, and present phenology of growth and flower opening markedly
different, the Mahalanobis distance among individuals in this population showed a
value close to that found among the morphotypes and external taxon M. bahiensis.
This condition of intrapopulation morphological substructures may be a result of
pollinators behavior of Eupetomena macroura, Clhorostilbon lucidus, Phaethornis
pretrei, Chrysolampis mosquitus and Amazilia fimbriata. These species have
different foraging behavior, the dominance of E. macroura in the 12 months
sampled and subordination of other species, which eventually visited some plants
of the outcrops monitored during the year. Due to the spatial pattern of adult plants
varing between random to aggregated at different scales and be surrounded by
forest, the species territorialist E. macroura, prioritized it establishment of routes of
preferential foraging among the plants of each outcrop. This restriction plants
spatially concentrated in these outcrops reduces the flow of pollen between them.
Indeed to this view of substructure, the presence of mixed mating system with both
fruits produced by self-pollination and cross-pollination, but with a predominance
of seeds per pollination between plants of each outcrop, reinforces the decrease in
gene flow between these outcrops, the consider the territoriality as predominant.
The difference in reproductive efficiency between the morphotypes studied
supports the substructure observed morphological, and suggests the action of
selective forces in these processes. The results from this study provide important
information for understanding the population structure and conservation of this

species.
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1. INTRODUGCAO GERAL

1.1. Apresentacao

A fragmentacao da caatinga traz como consequéncia o risco de extingao de
muitas espécies vegetais, dentre elas as cactaceas; s6 na Bahia, onze espécies
de Melocactus (Link & Otto) apresentam algum grau de ameaca, resultante da
intensa exploragédo feita a este género no que diz respeito a depredacédo de
populagdes naturais, pelo extrativismo para comercializagdo (ornamental) somado
a destruicdo do habitat para implantacdo de pasto, pedreiras, estradas e
especulagao imobiliaria. Estas agbes humanas sobre ecossistemas aridos e semi-
aridos sao muito mais expressivas, exigindo acbes de pesquisa geradoras de
informacgdes que subsidiem estratégias de conservagdo € manejo para minimizar
estes efeitos.

No capitulo introdutério disserta-se sobre alguns aspectos envolvendo a
familia cactacea e o género Melocactus como forma de aproximacéao do leitor aos
tépicos desenvolvidos nos capitulos subsequentes. No segundo capitulo aborda-
se, o0 sistema reprodutivo da espécie Melocactus ernesti e a eficiéncia
reprodutiva, bem como o possivel efeito do tamanho das plantas na produtividade
e o efeito dos fatores climaticos nos eventos fenoldgicos. No terceiro capitulo
avalia-se o comportamento da guilda de visitantes florais em M. ernestii,
determinando os territorialistas e subordinados, bem como o0s modelos de
visitacdo e os possiveis efeitos da distribuicdo espacial populacional no
comportamento dos troquilideos em comparativo com outras areas estudadas, e 0
efeito da territorialidade no fluxo polinico na populagcdo. No quarto capitulo deste
trabalho aborda-se a utilizacdo de descritores morfoldgicos vegetativos e florais
como variaveis discriminantes dos individuos dentro da populacdo de Melocactus
ernestii distribuida em diferentes afloramentos rochosos, procurando gerar
informacdes sobre as diferencas detectadas.

Estes trés dltimos capitulos abrem novas perspectivas sobre o
entendimento da estrutura populacional de Melocactus ernestii (Vaupel) e o papel
dos diversos organismos na subestruturacdo populacional, contribuindo com
informagdes para elucidagdo destes parametros para o género, bem como,

langando novas perspectivas investigativas para a espécie em um futuro proximo.
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1.2. Distribuicao geografica e centros de origem em Cactaceae

Cactaceae é uma familia do Novo Mundo dotada de elevada diversidade
morfolégica (arborescentes, arbustivas, trepadeiras, epifitas ou gedfitos),
adaptadas a ambientes aridos (KIESLING et al., 2001; MAUSETH, 2006). Embora
algumas espécies habitem locais semi-aridos, os cactos alcangam areas éaridas
de precipitacdo ndo mensuravel, como no deserto do Atacama onde sobrevivem
como gedfitos, até florestas tropicais com 2000 mm de precipitacdo anual onde
esses se adaptaram a microhabitats epifitos relativamente secos (BARTHLOTT &
HUNT, 1993; TAYLOR, 1997; REBMAN & PINKAVA, 2004). A variacao altitudinal
estende-se desde niveis abaixo do nivel do mar até picos cobertos de neve com
mais de 5000 metros nos Andes.

Cronquist (1988) observou Cactaceae como uma das poucas grandes
familias das dicotiledéneas com claro significado ecogeografico, por ser endémica
para o Novo Mundo, distribuindo-se desde o Canada até a Patagbnia, sendo mais
frequente nas zonas climaticas aridas entre 35 °N e S de latitude, mas
conspicuamente ausente da Regido Amazénica (BARTHLOTT, 1979; BOYLE &
ANDERSON, 2002; TAYLOR & ZAPPI, 2004), com excecao de trés subespécies
de Rhipsalis baccifera (Muell.): Rhipsalis baccifera subsp. mauritima, subsp.
erythrocarpa e subsp. horrida, encontradas no Velho Mundo (MAXWELL, 1998;
1999). Trés géneros ocorrem nas llhas Galdpagos no pacifico, e uma espécie
endémica de Cereus (Mill.) ocorre nos penhascos de rochas vulcanicas de
Fernando de Noronha no Atlantico leste da costa nordeste do Brasil
(BARTHLOTT, 1979).

Dos trés principais centros geogréaficos de diversidade e endemismo que
sédo reconhecidos para Cactaceae, o primeiro compreende o México e sudoeste
dos Estados Unidos, que apresentam 50 géneros e 550 espécies (HUNT, 1999) e
estima-se que 73% dos géneros e 78% das espécies sdo endémicas
(HERNANDEZ & GODINEZ, 1994). Esta diversidade corresponde a ' dos
géneros descritos para a familia Cactaceae (aceitos pela 10S - International
Organization for Succulent Plant Research) e com Y5 destas espécies endémicas
(HERNANDEZ & GINDINEZ, 1994; TAYLOR, 1997; BOYLE & ANDERSON,
2002), com relevante destaque para as 160 espécies do género Mammillaria
(Haw.) para o México, das quais 94% sdo endémicas (HERNANDEZ & GODINEZ,
1994). O segundo centro de concentragdo da diversidade de Cactaceae é a
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porcédo central dos Andes na América do Sul (Peru, Bolivia, nordeste do Chile e
da Argentina), e o terceiro centro estd compreendido na regido leste do Brasil
onde sdo aceitas 162 espécies e subespécies, destas 76% sao endémicas
(TAYLOR & ZAPPI, 2002) onde pode ser encontrado o centro de origem e
diversidade do género Melocactus (Link & Otto) (RIZZINI, 1982; TAYLOR, 1991).

A distribuicdo geografica dos cactos tem sido explicada por uma
combinacdo de diferentes fatores e em diferentes perspectivas de escala de
estudo: paleogeografia, varidveis geoclimaticas, heterogeneidade edafoclimatica,
potencial dispersivo diferenciado, habilidade no estabelecimento, dentre outros
(HERNANDEZ & BARCENAS, 1995; MOURELLE & EZCURRA, 1997;
GOETTSCH & HERNANDEZ, 2006; RITZ et al., 2007; GUERRERO et al., 2008;
SANTOS et al., 2009). Tais fatores relacionados podem justificar, pelo menos em
parte, os padrdes de riqueza e endemismos, considerando-os como barreiras
potenciais em algum momento da histéria evolutiva do grupo.

O género Melocactus tem como centro de diversidade o estado da Bahia
no Nordeste do Brasil, no entanto, encontra-se distribuido desde as restingas
litorAneas do estado do Rio de Janeiro, passando pelos estados do Nordeste do
Brasil e chegando até o México e lhas do Caribe (TAYLOR, 1991). Esta ampla
distribuigéo e diversidade sdo marcadas por endemismos oriundos provavelmente

de areas vicariantes.

1.3. O bioma Caatinga

O semi-arido brasileiro € um dos maiores, mais populosos com 974,752
Km2, concentrado na regidao Nordeste, onde ocupa 86,48% da regidao. Na Bahia,
estado que detém cerca de 40% da area do bioma Caatinga, 23% da sua
populacado estadual vive na Caatinga, em areas com os mais baixos indices de
desenvolvimento humano do estado. A Caatinga, provincia floristica do NE do
Brasil (ANDRADE-LIMA, 1982), ocupa cerca de 734,478 Km? (SILVA et al., 2002),
tendo a geomorfologia originada das rochas do Pré-cambriano tardio,
severamente degradadas durante o Terciério, e por camadas mais recentes de
sedimentos marinhos e outros sedimentos (AB'SABER, 1977; FERNANDES &
BEZERRA, 1990).

Neste bioma predomina uma vegetacdo xerofila, caducifolia e
acentuadamente tropofitca (FERNANDES, 1996), incluindo uma grande
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diversidade de tipos de solo e pluviosidade (SILVA et al., 1993), sendo fortemente
condicionada pelos processos  edafoclimaticos, apresentando  forte
heterogeneidade entre os habitats no que se refere a composicao floristica e
abundancia de populagdes (TABARELLI & VICENTE, 2002; ARAUJO &
TABARELLI, 2002).

A caatinga vem sofrendo alteracdes drasticas nos ultimos séculos. O mapa
de vegetacado produzido pelo Projeto RadamBrasil e pelo IBGE (1993) indicam
que cerca de 30% deste ecossistema ja foi drasticamente modificado pelo homem
(CASTELLETI et al., 2000). No entanto, novos delineamentos, incluindo o efeito
causado pelas estradas, sugerem que mais de 45% da caatinga foi alterada pela
acao antropogénica o que faz da Caatinga o 3% bioma brasileiro mais alterado,
sendo ultrapassado apenas pela Floresta Atlantica e pelo Cerrado (MMA, 2004;
MYERS et al., 2000).

A fragmentacdo da caatinga tem como consequéncia o risco de extincao
de muitas espécies vegetais, e dentre estas as cactaceas, das quais 163
apresentam algum grau de ameacga ou risco de extingdo. Destas espécies listadas
pela IUCN (2009), 87 ocorrem no Brasil, sendo que 52 encontram-se no estado
da Babhia.

A urgéncia em definir uma politica para conservagédo da biodiversidade da
Caatinga fica patente quando se considera que no bioma, ha cerca de 40
unidades de conservacado correspondentes a 7.1% da superficie total, porém,
apenas cerca de 1.21 % desse total sdo unidades de protecao integral (MMA,
2004).

1.4. A familia Cactaceae e o género Melocactus Link & Otto

Segundo Rizzini (1982), as espécies de Cactaceae que ocorrem no Brasil
podem ser classificadas em cinco grupos, de acordo com o seu habitat: (1)
silvicolas - que habitam florestas pluviais: amazbénica e atlantica, com
predominancia de espécies epifitas; (2) savanicolas — ocorrem no cerrado; (3)
campestres — ocorrem em campos rupestres de Minas Gerais; (4) litordneas —
ocorrem no litoral brasileiro e (5) xeréfilas — que ocorrem no bioma Caatinga,

abrangendo o maior numero de especies.
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As cactdceas encontram-se subdivididas em trés subfamilias:
Pereskioideae, Opuntioidae e Cactoideae (WALLACE,1995), sendo recentemente
proposta uma nova subfamilia, Mahiuenioideae (SOUZA & LORENZI, 2005).

No Brasil existe uma grande diversidade de géneros, espécies e
variedades de cactos, ocorrendo aproximadamente 40 géneros e 200 espécies
(TAYLOR & ZAPPI, 2004; SOUZA & LORENZI, 2005).

No Brasil, a distribuicdo geografica da familia esta em grande parte restrita
ao nordeste brasileiro e desta forma, aos dominios morfoclimaticos do bioma
Caatinga (ZAPPI, 1992), onde aproximadamente 80% da flora de cactos sao
endémicas, totalizando 162 espécies nativas, sendo 58 espécies encontradas na
Caatinga nordestina (TAYLOR, 1991; TAYLOR & ZAPPI, 2004).

Em escala local, a distribuicdo dos cactos € afetada por multiplos fatores
ambientais. Dentre eles podemos comunicar, os aspectos relacionados as
condi¢cées microclimaticas (WHITFORD, 2002), condicoes de solo (BASHAN et
al., 2000), polinizacao e dispersédo restrita (FIGUEIRA et al., 1994; LOCATELLI;
MACHADO, 1999; FLEMING; FONSECA, 2004), associacdes micorrizicas
(BASHAN et al., 2000; PIMIENTA-BARRIOS & DEL CASTILLO, 2002) e
associacdes positivas com plantas perenes (nurse plants) (ROJAS-ARECHIGA et
al., 1998).

O Brasil possui 37 géneros nativos de cactaceas, e dentre estes o género
Melocactus, caracterizado por cactos de morfologia globosa com cefélio terminal.
Este género possui importancia econémica e tém recebido atencao por parte dos
taxonomistas (ANDERSON, 2001; TAYLOR, 1991; 2000; TAYLOR & ZAPPI,
2004). A sua distribuicdo € ampla, predominando nas regides aridas e semi-aridas
das Américas. O centro de diversidade deste género foi proposto para o leste do
Brasil, tendo na Bahia uma importante regiao de diversidade (RIZZINI, 1982;
ZAPPI, 1992).

Para o género Melocactus constituido de um total de 36 espécies
(ANDERSON, 2001), 14 espécies sao encontradas na Bahia, das quais 11 séo
endémicas (TAYLOR, 2000) e 12 espécies e subespécies apresentando algum
grau de ameaca: M. conoideus, M. deinacanthus, M. glaucescens, M.
paucispinus, M. pachyacanthus subsp. pachyacanthus, M. azureus subsp.
ferreophilus, M. azureus subsp. azureus, M. violaceus subsp. margaritaceus, M.

violaceus subsp. ritteri, M. violaceus subsp. violaceus, M. pachyacanthus subsp.
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viridis, M. lanssensianus (IUCN, 2009); resultado da intensa exploracéo feita a
este género.

O género Melocactus apresenta um cefalio terminal como caracteristica
singular do taxon. Para algumas espécies o cefalio pode determinar o fim do
crescimento em altura das estruturas vegetativas, desta forma este tipo de cefalio
é classificado como terminal, 0 que pode ser observado em todas as espécies do
género Melocactus (TAYLOR, 1991). Diferentemente das espécies de cactos
colunares (p.e. Ferocactus acanthodes e Carnegiea gigantea), onde o0
crescimento em altura vegetativa é determinante da idade da planta (JORDAN &
NOBEL, 1982; NOBEL, 1988, PIERSON & TURNER, 1998), o género Melocactus
apresenta como indicativo da idade da planta (TAYLOR, 1991) e estrutura etaria
populacional apds o inicio da fase adulta, a altura do cefélio (TAYLOR, 1991;
HUGHES, 2008).

1.5.Fenologia e sucesso reprodutivo

A fenologia é o estudo das fases ou atividades do ciclo de vida de plantas e
animais e sua ocorréncia temporal, contribuindo para o entendimento dos padrdes
reprodutivos e vegetativos de plantas e animais que delas dependem
(MORELLATO, 1995). Correspondendo ao ramo da ecologia descritiva,
relacionando os fenbmenos com os fatores abidticos, bidticos, endégenos e
restricbes filogenéticas, tanto para comunidades como para populagdes
(GENTRY, 1974; VAN SCHAIK et al., 1993).

O conhecimento sobre a fenologia permite avaliar a disponibilidade de
recursos ao longo do ano, sendo uma importante ferramenta nos estudos
ecoldgicos sobre a biodiversidade, na compreensdo da organizagdo espago-
temporal dos recursos disponiveis no ambiente, para o entendimento da
reproducdo das plantas e interacdo planta-animal (MOONEY et al., 1980;
MORELLATO & LEITAO-FILHO, 1992; MORELLATO, 1995; TAROLA &
MORELLATO, 2000).

Os padrdes fenoldgicos podem variar dentro de uma espécie, se avaliados
em diferentes ecossistemas (NEWSTROM et al., 1994), devendo ser ressaltado
que a taxa de floragdo e frutificagdo pode variar entre populagdes, entre
individuos e entre anos (STEPHENSON, 1981). Ja o periodo de producao de
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sementes pode estar relacionadp a atividade de polinizadores e dispersores, ao
desenvolvimento do fruto e da semente, ao comportamento de predadores de
sementes e as necessidades especificas para a germinagao (JANZEN, 1967).

Estudos envolvendo aspectos fenoldgicos e o género Melocactus ainda sao
incipientes, ndo obstante, podem ser citados alguns estudos relevantes como é o
caso do trabalho de Fonseca (2004) envolvendo duas espécies endémicas e
ameacadas de extincdo (Melocactus glaucescens Buining & Brederoo e
Melocactus paucispinus G. Heimen & R. Paul), uma espécie de ampla distribuicao
(Melocactus ernestii Vaupel) e um hibrido (M. xalbicephalus Buining & Brederoo),
Nassar & Ramirez (2004) em Melocactus curvispinus e o trabalho de Locatelli &
Machado (1999) em Melocactus zehntneri (Br. & Rose) Litzelb.

Estudos descritivos enfocando a floragdo mostram que na caatinga existe
heterogeneidade temporal quanto a época de floragdo das plantas lenhosas e
herbaceas. No geral, a precipitacdo é considerada o fator desencadeador da
producéo de folhas e flores enquanto que a estiagem impulsiona as fenofases de
frutificacdo e de senescéncia (OLIVEIRA et al., 1988; BARBOSA et al., 1989;
MACHADO, 1996; MACHADO, SANTOS; SAMPAIO, 1997; PIEDADE-KILL &
RANGA, 2000; PEREIRA et al., 2001).

1.6. Visitantes florais

Os Dbeija-flores exercem grande importancia na reproducdo das
angiospermas, representando aproximadamente 15% da polinizagdo no
continente americano (FAEGRI & VAN DER PIJL, 1979). No entanto, os visitantes
florais s6 podem ser considerados polinizadores se forem observadas quatro
condic¢des: a transferéncia de pdlen para o vetor; o transporte de pélen pelo vetor;
a transferéncia de polen do vetor para o estigma da flor e se o pdlen depositado
pelo vetor resulta em fertilizacao do 6vulo (COX & KNOX, 1988).

Na maioria dos casos ha a partilha de néctar de uma populagdo ou
comunidade de plantas por troquilideos ou demais aves nectarineas, onde
frequentemente ocorrem agonismos para defesa de territério/recurso. A defesa
de recursos é um tipo de competicado que aparece sob a denominacao geral de
interferéncia e esta sempre ocorre quando os competidores interagem entre si, de
modo que h& redugédo na eficiéncia de procura ou de consumo de recursos,

podendo ser demonstrada, quando estes mesmos competidores encontram uns
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aos outros, e desperdicam tempo que seria usado na procura de recursos
(STILES & WOLF, 1970).

Varias espécies de aves nectarivoras apresentam como estratégia de
forrageio, o estabelecimento dos chamados territérios de alimentagéo, ou seja, a
defesa de fontes de néctar espacialmente concentradas (BROWN & BROWERS,
1985; SNOW & SNOW, 1986; COTTON, 1998).

Os troquilideos, aves em sua grande maioria com comportamento
territorialista, sdo consideradas na abordagem das bases econémicas da defesa
de recursos. Brown (1964) foi o primeiro a introduzir a idéia de “economia da
defesa”, assinalando que a defesa de um recurso envolve custo (gasto de
energia, risco de injuria, dentre outros), bem como os beneficios da prioridade de
acesso ao recurso. Os trabalhos de Gill (1978) e Wolf (1978) demonstraram em
estudos com espécies nectariferas, esta relacdo das bases econémicas proposta
por Brown (1964), ressaltando que a defesa do recurso ndo vale a pena quando
este é muito escasso ou muito abundante.

O beija-flor Selasphorus rufus (GMELIN, 1788), estudado por Carpenter
(1983) parece defender territérios com tamanhos que maximizam o ganho
energético, sendo que alguns individuos pareciam ajustar o tamanho do seu
territério, no periodo de alguns dias, no sentido de atingir o tamanho que
maximizava a taxa de ganho de peso.

Estudos realisados por Raw (1996) em Crysolampis mosquitus na area
de ocorréncia da populacdo de Melocactus salvadorensis e por Locatelli (1999)
para Chlorostilbon lucidus (SHAW, 1812) na populacdo de Melocactus zenhtneri e
Tacinga palmadora, evidenciam o comportamento territorialista destas espécies,
embora possa ser deslocado por outra espécie mais dominante. Colacgo et al.
(2006) considerando os aspectos dos visitantes florais em Melocactus
glaucescens e Melocactus paucispinus, diagnosticou que as espécies de beija-
flores também realizaram defesa de territério.

A morfologia floral limita a diversidade de animais que executam a
polinizacdo para uma espécie particular de planta, por meio disso aumenta a
eficiéncia da transferéncia de pdlen e com isso 0 sucesso reprodutivo das plantas.
Os Melocactus apresentam flores tubulares, de coloracdo atrativa, e uma grande
distancia entre os o6rgaos reprodutivos e a fonte de recurso (néctar), o que
caracteriza a sindrome da ornitofilia, descritas por Faegri & van der Pijl (1979).
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Tubos florais estreitos restringem o espectro das potenciais aves
polinizadoras principalmente para beija-flores (BROWN & KODRIC-BROWN,
1979). Isto foi confirmado em outros estudos pela grande importancia que estas
aves tém na assiduidade de visitas florais destes cactos (NASSAR & RAMIREZ,
2004).

Os beija-flores sdo as aves que apresentam a alimentacdo a base de
néctar, possuindo varias caracteristicas que |hes permitem explorar
eficientemente este recurso, como alto metabolismo, capacidade para véo
adejado, forma do bico, lingua longa e fina (SNOW, 1981).

O fluxo polinico mediado pela acédo de polinizadores apresenta-se como
um dos fatores de consideravel relevancia na estruturagdo genética em
populagbes vegetais naturais (SLATKIN, 1985). Este fator combinado com o
comportamento territorialista, sistema reprodutivo, e heterogeneidade ambiental
proporcionam subestruturacdo genética em populacdes de plantas (LINHART &
GRANT, 1996). A integracdo dos estudos de mecanismos florais, genéticos e
ecoldgicos de isolamento, se apresenta indispensavel ao entendimento de como
pressdes seletivas variam no espaco e no tempo (GOODWILLIE; KALISZ;
ECKERT, 2005; KOLB, 2005).

Embora a panmixia constitua um modelo ideal para populacbes naturais
(SCHAAL, 1975), foi demonstrado que a coesao genética das populacbes pode
ser mantida sob fluxo génico em niveis extremamente baixos (SLATKIN &
MARUYAMA, 1975; SLATKIN, 1985; VARVIO et al., 1986). Como baixos niveis
de fluxo génico podem permitir diferenciagdo genética e especiagdo, esta
dependera da intensidade das pressbes seletivas que levem a divergéncia
(EHRLICH & RAVEN, 1969; MASCIE-TAYLOR et al, 1986), os fatores
ecoldgicos, bem como a biologia dos organismos (LOVELESS & HAMRICK,
1984).

1.7.Biologia reprodutiva e polinizacao

O sucesso ecologico e evolutivo de diferentes grupos de angiospermas
vem sendo associado a sua eficiéncia reprodutiva, a qual inclui mecanismos de
reproducdo sexual e assexual, dispersdo de sementes e estabelecimento de
individuos juvenis (REYES-AGUERO et al., 2006).
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A eficiéncia reprodutiva € definida como a porcentagem de fruto obtido por
polinizacao aberta, comparado com a porcentagem de fruto obtido por polinizacao
cruzada artificial (ARROYO, 1979). Medida de eficiéncia reprodutiva obtida de
sementes em tratamentos de polinizacdo, também fornece uma medida de
eficacia do polinizador em espécies auto-incompativeis e dibdicas. A utilizacéo
deste parametro para comparagdes de reproducdo elimina o problema de
variagdo na poés-fecundagédo (aborto de frutos), devido a diferencas no estado
fisioldgico de diferentes espécies e de individuos em uma populagdo (ARROYO,
1979).

Consideravel atencado tem sido dada a andlise da polinizacdo de plantas
por animais e sua correlagdo com o0 sucesso das angiospermas e sua
diversificacdo (CREPET,1983). Alguns autores tém sugerido que as interagdes
entre as plantas e os animais polinizadores tendem a ser especializadas e isso
tem sido um pré-requisito para a especiacdo e irradiacdo evolutiva de
angiospermas, como por exemplo, as cactaceas (MANDUJANO et al., 1996;
SCHLINDWEIN & WITTMANN, 1997; REYES-AGUERO et al., 2006).

A maioria das angiospermas sao mais comumente hermafroditas
(BULLOCK, 1985; BAWA et al., 1985; GIBBS, 1986). Um problema das flores
hermafroditas € a possivel interferéncia entre as fungbes masculina e feminina,
aumentando as chances de autofecundagdo (BAWA, 1979). Isso parece ter
levado a evolucao de mecanismos que minimizam tal interferéncia e maximizam a
fecundacgao cruzada. A separacao espacial (hercogamia) ou temporal (dicogamia)
dos o6rgdos masculinos e femininos da flor ou inflorescéncia (BAWA,1979;
CASTRO & OLIVEIRA, 2001) exemplificam esses mecanismos.

Muitas das adaptagbes morfoldégicas podem indicar, por exemplo, a
possibilidade de autofecundacdo, pois sdo manifestacbes dos sistemas de
polinizacao e reproducgao prevalente nas plantas (BAWA, 1979).

A evolucgao do sistema sexual em plantas tem sido interpretada em termos
de uma diversidade de forcas seletivas. Destas, depressdo endogamica é
considerada uma das mais importantes. Esta é considerada a primeira forga
oposta a transmissdo da vantagem associada com autopolinizacdo e, por
conseguinte, € invocada para explicar a evolugdo e manutencao de sistemas de
reproducdo que aumentam a fertilizagdo cruzada (LLOYD, 1979;
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CHARLESWORTH & CHARLESWORTH, 1979; 1987; SCHEMSKE & LANDE,
1985).

Cactaceae, uma familia de espécies perenes e suculentas, exibe
autoincompatibilidade em trés subfamilias (Pereskioideae, Opunticideae e
Cactoideae) e em ao menos 28 de seus 98 géneros (BOYLE, 1997). A
Cactoideae € a maior e a mais derivada evolutivamente das trés subfamilias e é
dividida em nove tribos (BARTHLOTT & HUNT, 1993), das quais oito contém
espécies com auto-incompatibilidade (BOYLE, 1997). Estes estudos mostram que
a auto-incompatibilidade € difundida na familia Cactaceae.

Apesar de muitos géneros nao terem sido estudados, as flores de cactos,
tem exibido baixa razdo pdlen:évulo mesmo para plantas zodfilas (PORSCH,
1939; CRUDEN, 1977; GRANT & GRANT, 1979), e presume-se que esta
caracteristica possa gerar uma vantagem adaptativa em ‘ambientes estressantes’
pela conservacao da energia alocada no gametéfito masculino (NASSAR et al.,
1997; PIMIENTA-BARRIOS & DEL CASTILLO, 2002). Assincronismo no
desenvolvimento de frutos e flores e a presenca de dorméncia nas sementes em
Cactaceae é ainda uma outra vantagem em ambientes aridos onde ha
imprevisibilidade de chuva (PIMIENTA-BARRIOS & NOBEL, 1995).

O sistema reprodutivo pode ser considerado como o fator mais influente na
estrutura genética das populagées (LOVELESS & HAMRICK, 1984), pois é ele
quem determina como as informacdes genéticas serdo transferidas de uma
geragdo para a outra (WRIGHT, 1943). A caracterizagdo do sistema de
cruzamento de uma espécie é fundamental para programas de conservagao,
permitindo o delineamento de estratégias que aperfeicoem a amostragem da
variabilidade genética e a adoc&o de modelos genéticos e estatisticos apropriados
para a estimativa de parametros genéticos.

As espécies albgamas mantém a maior parte da sua variagcdo genética
dentro das suas populagdes, enquanto que, em espécies autdbgamas, esta
variagcdo encontra-se entre populagdes (HAMRICK & GODT, 1989). O sistema
misto de reproducdo, por sua vez, prediz variabilidade genética intermediaria
entre espécies de autofecundacdo e alégamas, sendo o potencial de
diferenciacao entre populac¢des variavel em fungdo do balango dessas duas
formas de reproducao (LOVELESS & HAMRICK, 1984). Por outro lado, o sistema
reprodutivo autogamico € associado com o aumento da habilidade de colonizagao
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em ambientes perturbados (BARRETT & HUSBAND, 1990; MARCO & ARROYO,
1998).

A variada espacializacdo dos 6rgaos reprodutivos das cactaceas esta
extremamente relacionada com uma ampla gama de sindromes de polinizagéo,
como exemplos de agentes polinizadores sao citados os insetos (abelhas,
borboletas, mariposas, formigas), beija-flores, morcegos, lagartos e macacos
(TAYLOR & ZAPPI, 2004; AONA et al., 2006). Esta diversidade de agentes
polinizadores tem atuado como fator fundamental na promocao da variabilidade
genética dos representantes em Cactaceae (COTA, 1993; PIMIENTA-BARRIOS &
DEL CASTILLO, 2002; COTA-SANCHEZ & CROUTCH, 2007). Entretanto, ainda
séo incipientes os dados sobre a biologia da reprodugéao da familia, especula-se
que somente 10% dos taxons tenham sido investigados, fator que impede uma
maior compreensao dos mecanismos de reproducao e evolugdo da familia uma
vez que o sistema reprodutivo € provavelmente o maior fator controlador da
diversidade molecular e evolucdo gendbmica (ANDERSON, 2001;
CHARLESWORTH & WRIGHT, 2001; COTA-SANCHEZ & CROUTCH, 2007).

Em muitos organismos hermafroditos, nos quais cada individuo pode
produzir uma grande quantidade de progénies, como na maioria das
angiospermas, a progénie é proveniente de uma combinagdo de fecundagéo
cruzada e de autofecundacdo (GARCIA & VILLALOBOS, 2007). De maneira que
muitos genes recessivos com efeitos deletérios se expressam, pelo efeito da
endogamia, e diminuem a adaptacao dos individuos produto da autofecundacéo.
Por outro lado, a autofecundacdo também pode favorecer-se em condigdes
ecologicas particulares como quando ha baixa densidade de polinizadores,
recorrentes diminuicbes de modo aleatério do tamanho populacional e na
colonizagao de novas areas por poucos individuos (LLOYDE & WEBB, 1992).

Na literatura cientifica tem sido proposto que tanto a autofecundacdo como
a fecundacao cruzada podem ser pontos estaveis e alternativos na evolugéo dos
sistemas reprodutivos (SCHEMSKE & LANDE, 1985; BARRET & ECKERT, 1990),
no entanto, o sistema misto de reproducdo também tem sido considerado como
evolutivamente estavel (GARCIA & VILLALOBOS, 2007). Por um lado, a progénie
de fecundagéo cruzada possui as vantagens da recombinagédo, mas por outro, a
progénie de autopolinizagdo assegura a manutencéo do gendtipo parental, o qual
geralmente se encontra bem adaptado as condicées ecoldgicas prevalecentes
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(GARCIA & VILLALOBOS, 2007). Desta forma, uma estratégia mista,
teoricamente, poderia ser favorecida e estavel (U'YENOYAMA, 2000; GARCIA &
VILLALOBOS, 2007). Alem disso, uma estratégia mista poderia apresentar
vantagens seletivas ao permitir mais combina¢gées genotipicas que poderiam
propagar-se em diversas circunstancias ecolégicas (HOLSINGER, 2000; GARCIA
& VILLALOBOS, 2007).

Os estudos de sistema reprodutivo de Melocactus até o momento,
detectaram que ha predominancia da autocompatibilidade dentro das espécies
deste taxon (LOCATELLI & MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004;
COLAGCO et al., 2006; NASSAR et al., 2007), com excecado de M. glaucescens
que apresenta auto-incompatibilidade (COLACO et al.,, 2006), no entanto, a
geitonogamia n&o estda descartada, sendo o mais distinto modo de
autopolinizacdo, com ambas as propriedades ecolégicas de cruzamento e as
propriedades genéticas de autofecundacgéo (LLOYD & SCHOEN, 1992).
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CAPITULO 2

BIOLOGIA FLORAL E ESFORCO REPRODUTIVO EM

Melocactus ernestii (Vaupel) EM AREA DE CAATINGA

“Apliquei o coragdo a conhecer a sabedoria e, a saber, o que é loucura e o que é
estulticia; e vim, a saber, que também isto € correr atras do vento. Porque na muita

sabedoria ha muito enfado; e quem aumenta ciéncia, aumenta tristeza’.
(Saloméo)
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RESUMO

Estudou-se a biologia reprodutiva de Melocactus ernestii e o efeito do tamanho da
planta em ambiente semi-arido com vegetacéo tipica de caatinga no nordeste do
Brasil. As flores emergem na superficie do cefalio em dois momentos distintos
entre as 7:00 e as 10:00 h e entre as 10:00 e as 13:00 h, e com abertura floral por
volta das 14:30 e 15:30 h correspondendo aos tipos morfolégicos 1 e 2
respectivamente, a partir dos caracteres florais e vegetativos; com padrdo de
floragdo continuo e baixa intensidade de fenofase, e flores com duragdo de
apenas um dia; ambos sdo encontrados em afloramentos distintos. As flores sé&o
hermafroditas e apresentam estrutura tubular (21.29 + 1.37 x 5.05 £ 0.35 SE mm)
e camara nectarifera basal, delimitada na parte distal pelo ovario (3.03 £ 0.33 x
3.64 £ 0.47 SE mm). Suas flores sdo polinizadas por cinco espécies de beija-
flores, principalmente Eupetomena macroura e Chlorostilbon lucidus. O numero
de flores, frutos e sementes sao influenciados positivamente pelo tamanho da
planta. Sdo produzidos cerca de 90 grdos de pdlen por évulo. M. ernestii
apresenta sistema autocompativel (ISluo=0.239, ISlisemente}=0.996) e autégamo
(IA[rut0}=0.917, 1Asemente;=0.973), mas com predominancia de frutos e sementes
por polinizagcéo cruzada (87%). O valor da depressao endogamica foi considerado
alto (0.751). Os dois grupos fenoldgicos apresentaram diferenga significativa na
eficiéncia reprodutiva. A alta porcentagem de sementes obtidas por polinizacéo
cruzada efetuada por beija-flores territorialistas, restringe o fluxo de pélen entre os

afloramentos.

Palavras-chave: Biologia reprodutiva, Cactaceae, ornitofilia, isolamento
reprodutivo, esfor¢o reprodutivo
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ABSTRACT

We studied the reproductive biology of Melocactus ernestii and the plant size
effect in semi-arid with vegetation typical of whitedry forest in northeastern Brazil.
The flowers emerge on the cephalium surface at two different times between 7:00
and 10:00 h and between 10:00 and 13:00 h, and opening flower around 14:30
and 15:30 h corresponding the types morphological 1 and 2 respectively, from
floral and vegetative characters, with continuous pattern flowering and low
intensity of leafing and flower lasting only one day, and both are found in different
outcrops. The flowers are hermaphrodite and have a tubular structure (21.29 +
1.37 x 5:05 + 0.35 mm SE) and nectar basal chamber and bounded at the distal
end by the ovary (3.03 £ 0.33 x 3.64 mm + 0.47 SE). The pollinated flowers by five
hummingbirds’ species, especially Eupetomena macroura. The number of flowers,
fruits and seeds are influenced positively by plant size. They produced about 90
pollen grains per ovule. M. ernestii system has self-compatible (ISl [result] = 0239,
ISI [seed] = 0.996) and autogamy (lA [result] = 0917, |A [seed] = 0,973), but with a
predominance of fruits and seeds per pollination (87%). The value of inbreeding
depression was high (0.751). The two phenological groups showed significant
differences in reproductive efficiency. The high percentage of seeds obtained by
cross-pollination made by territorial hummingbirds, pollen flow restricts between
the outcrops.

Key words: Reproductive biology, Cactaceae, ornithophily, reproductive isolation,
reproductive effort
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2.1. INTRODUCAO

O género Melocactus (Link & Otto) apresenta um total de 36 espécies com

distribuicdo em terras aridas e semi-aridas da zona tropical e subtropical
(TAYLOR, 2000; NASSAR & RAMIREZ, 2004), tendo seu centro de diversidade
proposto para o leste do Brasil, no estado da Bahia (RIZZINI, 1982), com 18
taxons endémicos de um total de 22 espécies e subespécies reconhecidas
(TAYLOR & ZAPPI, 2004) muitas das quais ameagadas de extincdo (IUCN,
2009).
As espécies do género Melocactus tém sido caracterizadas como plantas
hermafroditas com homogeneidade morfolégica, no entanto, com importantes
diferencas nas estruturas florais (p.e. numero de estames e 6vulos, e niveis de
hercogamia) e vegetativas (p.e. altura e diametro da planta, numero e
comprimento de espinhos por aréola) (TAYLOR, 1991; NASSAR & RAMIREZ,
2004; LAMBERT et al.,, 2006a; 2006b; NASSAR et al.,, 2007); além disso,
apresentam diferentes niveis de densidade e de distribuicdo espacial (HUGHES,
2008), e padrao de floragdo predominantemente continuo (NASSAR & RAMIREZ,
2004; HUGHES, 2006; FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008). Portanto, eficiéncia
de polinizadores, sistema reprodutivo e a intensidade de floracédo e frutificacéo,
sao importantes para avaliar o sucesso reprodutivo em espécies de plantas (Bawa
& O’'Malley, 1987; OTERO-ARNAIZ & OYAMA, 2001).

Estudos sobre sistema reprodutivo tém demonstrado que a condicédo
autocompativel é predominante dentro das espécies deste género e que o0s
atributos florais sugerem a ornitofilia como principal sindrome (RAW, 1996;
LOCATELLI & MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLAGCO et al.,
2006; NASSAR et al., 2007). A relagdo entre sistema reprodutivo e o fluxo de
pélen mediado por polinizadores, tem sido assumida como causadora de
subestruturacao morfolégica e ou genética em populagdes do género Melocactus
(NASSAR; HAMRICK; FLEMING, 2001; LAMBERT et al., 2006a; 2006b; NASSAR
et al., 2007). Além disso, o padréo espacial de distribuicdo destas espécies de
plantas e a heterogeneidade ambiental a que estdo submetidas, somam como
fatores estruturadores neste taxon (TAYLOR, 1991; NASSAR & RAMIREZ, 2004;
LAMBERT et al., 2006a; 2006b; NASSAR et al., 2007).

Melocactus ernestii (Vaupel) é uma espécie endémica do leste do Brasil,

com éarea de maior ocorréncia na Caatinga e em brejos de altitude, com
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exclusividade ambiental a afloramentos rochosos (TAYLOR, 1991; ROCHA &
AGRA, 2002; HUGHES, 2008). Até o presente momento, ndo existem estudos
documentando a relagao entre o tamanho da planta e o sucesso reprodutivo em
Melocactus, tampouco investigagcdes a respeito da biologia floral e sistema
reprodutivo da espécie Melocactus ernestii (Vaupel) e tém sido poucos os estudos
abordando as relacdes ecoldgicas e reprodutivas (ROMAO et al., 2007;
FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008; HUGHES, 2008).

O objetivo principal deste estudo é fornecer dados sobre a fenologia da
floracado e frutificagdo, o efeito do tamanho da planta na eficiéncia e sucesso
reprodutivo, a biologia floral, e o sistema reprodutivo de M. ernestii numa area de
Caatinga e comparar os dados obtidos, com estudos realizados em outras
espécies do género.

2.2. METODOLOGIA
2.2.1. Area e espécie de estudo

A populagdo de Melocactus ernestii (Vaupel) foi estudada no municipio de
Nova ltarana — BA (12°7’S — 39°55’'W), na Fazenda Recreio dos Freitas (Figura
2.1) e esta inserida numa area de caatinga, a uma altitude de 525 metros, com
precipitacdo média anual de 700 mm por ano, com predominio de leguminosas,
euforbiaceas, cactdceas e areciceas, e em uma microrregido prioritaria para
conservacao (MMA, 2004).

M. ernestii, comumente conhecido como cabeca-de-frade, ocorre no norte
do estado de Minas Gerais, Bahia, Sergipe, Alagoas e Pernambuco, estando
associado a ambiente arido e semi-arido e restrito a afloramentos de rochas
sedimentares (TAYLOR, 1991; HUGHES, 2008). M. ernestii é caracterizado por
um corpo subgloboso a levemente cilindrico, 1045 x 14—22 cm e quando alcanca
a fase reprodutiva desenvolve distinta estrutura na parte terminal denominada
cephalium. As flores e frutos se localizam internamente ao cefélio e sdo visiveis
somente horas antes da abertura e minutos antes da dispers&o, respectivamente.
A polinizacao tem sido atribuida a beija-flores e borboletas e a disperséo a
espécies de lagartos, aves e formigas (FONSECA, 2004; HUGHES, 2008;
Capitulo 3).
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A espécie foi identificada com base na chave taxonémica de Taylor (1991)
e encontra-se depositada no banco de germoplasma de cactaceas da
Universidade Estadual de Feira de Santana (Melocactus ernestii — BAGC/UEFS-
0001).
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Figura 2.1: Localizacdo da area de estudo representada no municipio de Nova
Itarana com um triangulo preto.

A tipologia climatica da regido varia de semi-arido e subumido a seco (SEl,
1998). A area esta inserida numa fitofisionomia semi-arida, caracterizada por uma
média anual de precipitacdo abaixo de 700 mm e temperatura média anual de
~25°C (SEl, 1998). A microrregidao de ltaberaba apresenta histérico de déficit
hidrico durante todos os meses do ano (INMET, 2009).

A distribuicdo das médias mensais de 1931/60 e 1960/1990 demonstra
ocorréncia de chuva predominante nos meses de novembro a abril, 0 mesmo
observado para o ano de 2005/06, no entanto observam-se valores muito abaixo
da média para o ano de 2007/08 (Figura 2.2).
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Precipitacao (mm)

oh-

J J A S (6] N D

M A

[B1931-1960| 74 91 96 81 52 32 50 23 13 38 | 115 | 114
E1960-1990| 117 | 90 90 68 43 46 32 24 20 42 70 | 116
02005 10,6 | 1,6 |122,4(164,8| 253 | 53,9 | 21,5 | 17,6 | 8,1 1,6 [119,7] 534
| 2007 10,6 | 2,49 | 0,03 | 0,02 | 0,07 | 0,02 | 0,02 | 0,01 | 0,01 | 0,07 | 0,23 |21,40

Figura 2.2: Distribuicdo das médias mensais de precipitagdo (mm) para a estacao
climatolégica de ltaberaba-Ba referente aos periodos de 1931/60, 1960/1990,
2005/06 e 2007/08 (distante ~40Km da area de estudo).

2.2.2. Fenologia Reprodutiva

Foram monitorados 41 individuos em fase reprodutiva (presencga de cefalio)
na populacao de M. ernestii das 6:00 h as 18:00h em intervalos de 2 h, durante
28 meses (Out. 2005 — Set. 2006 e Ago. 2007 — Nov. 2008), uma vez por més,
observando os seguintes fenémenos: a) emergéncia da flor na superficie do
cefalio, b) abertura da flor e c) surgimento do fruto (NASSAR & RAMIREZ, 2004;
COLACO et al., 2006; FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008). A longevidade floral
foi determinada por observacao direta desde a abertura até a senescéncia das
flores (N = 67) produzidas pelos individuos monitorados no més de Out. 2007.

O padrao de floracao foi determinado conforme a classificacdo proposta
por Newstrom et al. (1994). Neste trabalho utilizamos a mesma classificagéo para
determinar o padrdo de frutificacdo. Segundo Newstrom et al. (1994), a
classificacao baseia-se na frequéncia, regularidade e duracao das fenofases. As
quatro classes de frequéncia (numero de ciclos por unidade de tempo) sdo as
seguintes: (1) continuo quando a fenofase apresenta ocorréncia bastante
constante podendo ter intervalos curtos e esporadicos; (2) subanual quando a
fenofase ocorre com mais de um ciclo por ano; (3) supra-anual quando a fenofase
apresenta um ciclo superior a um ano e (4) anual quando a fenofase apresenta

apenas um ciclo por ano.
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Em cada fenofase foi estimada a percentagem de ocorréncia mensal
(Inumero de plantas em fenofase/total de plantas] x 100) e a intensidade da
fenofase mensal (NASSAR & RAMIREZ, 2004), com o nimero de flores ou frutos
produzidos por uma planta, dividido pelo numero maximo registrado em um més
por individuo durante os 28 meses de observagao. Intensidade de fenofase € uma
medida relativa que descreve o quéao intenso ou forte uma fenofase € em cada
planta em um dado periodo de tempo. Foi usado o nimero maximo de unidades
de flores ou frutos produzidos por cada planta (N = 41) em um més como valor
referencial para estimar a intensidade de fenofase; a intensidade de fenofase
varia de 0 — 1, quando a planta ndo produz ou produz o valor maximo de flor ou

fruto registrado no més.

Realizaram-se analises de regressado entre o numero de individuos em
fenofase de floracao e frutificacdo e a producdo mensal de flores e frutos (RUIZ;
SANTOS; CAVELIER, 2000). Todas as variaveis utilizadas foram log-
transformadas (Ln) para se obter a normalidade (ZAR, 1996).

2.2.3. Sincronismo Fenologico

O sincronismo das plantas monitoradas de M. ernestii (N = 41) foi calculado
usando o método de Freitas e Bolmgren (2008) o qual inclui a duracao total da
fenofase de certa planta e a variacdo na quantidade de flores neste intervalo de
tempo, quando comparado a outros indices que avaliam apenas o sincronismo de
eventos fenoldgicos reprodutivos (AUGSPURGER, 1983; modificado de
PRIMACK, 1980; MARQUIS, 1988), determinando maior acuracia a sincronia
fenolégica entre individuos e populacées (FREITAS & BOLMGREN, 2008). O
indice de sincronia € dado por:

| N T
3

S It f. . i#Ed
2 & Fiv Jie o

di = nivel de sincronizacao para o individuo i em relagdo a individuos distintos
amostrados na populacéao j

f = valor relativo da intensidade de fenofase, variando de 0 até 1

Ti = numero total de censos onde fi > 0

N = numero total de plantas na populacao estudada

J = individuo distinto na populacao
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t = ordem do numero de censos

T = numero total de censos na populacao ao final do periodo de estudo (quando fj
> 0)

§=3%

S = indice de sincronia da populagéao

2.2.4. Fenologia e Fatores Climaticos

Realizaram-se analises de correlacdo de Spearman (rho) para testar a
hip6tese de independéncia linear entre duas variaveis aleatorias (p.e. precipitacao
e producao de frutos), sem assumir qualquer resposta explicativa ou funcional, ou
nexo de causalidade entre ambas, uma vez que estas variaveis sao linearmente
independentes ou ortogonais (LEGENDRE & LEGENDRE, 1998). Neste sentido
correlacionou-se os valores mensais de frutos e flores produzidos, nimero mensal
de individuos em flor ou fruto (N = 41), com os valores médios mensais de
precipitacdo (Figura 2.2) entre 1931-1960, 1960-1990 e do periodo de estudo
(RUIZ; SANTOS; CAVELIER, 2000).

Os dados disponibilizados pela estacao climatolégica de Itaberaba estao
incompletos ou ausentes, o que inviabilizou a analise comparativa de todos os

meses em que houve registro fenolégico com a precipitagdo correspondente.

2.2.5. Caracteristicas Florais e Vegetativas

Foram coletadas 100 flores abertas, uma flor por planta, na populagdo em
estudo e armazenadas em microtubos de 1.5 mL contendo alcool a 70%, para
medidas morfolégicas. Com auxilio de paquimetro digital, foram tomadas as
medidas do comprimento externo total (da base do ovario até o apice das
tépalas), diametro da camara nectarifera e a distancia entre a base do estilete e a
antera mais distal. O numero de graos de pdlen por flor foi determinado a partir da
contagem direta do niumero de polens/antera (N = 10) e posterior multiplicacdo do
namero de graos de polen por antera pela média de anteras por flor (N = 100); a
razao polen/ovulo (P:O) foi determinada dividindo-se o numero de grdos de polen
estimados e o numero de 6vulos por flor (N = 100) (CRUDEN, 1977).
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Foram tomadas as medidas morfométricas dos individuos reprodutivos
analisados fenologicamente (N = 41): altura e didmetro da parte vegetativa
(cladddio) e reprodutiva (cefalio); estimativa do volume do cefélio com a utilizagao
da férmula do cilindro (V = mR?h), onde: R = raio e h = altura (HARRIS &
STOCKER, 1998a), e da parte vegetativa com a formula do barril (V =
0.0831h(2D2+d?)) onde: D = didmetro maior e d = didmetro menor e h = altura
(HARRIS & STOCKER, 1998b).

2.2.6. Efeito do tamanho da planta

Para se testar a hipdtese que o tamanho da planta afeta a produgéo nas 41
plantas de M. ernestii estudadas fenologicamente, foram relacionadas as
variaveis numero de flor e fruto, com os descritores morfolégicos explicitados
acima. Também foi analisado o efeito do tamanho no numero de sementes e a
razdo do numero de sementes por fruto (N = 216) produzido nestas plantas entre
os meses de Out. 2007 — Fev. 2008.

O volume da parte reprodutiva somada ao da parte vegetativa das plantas
(N = 41) foi usado como uma medida global do tamanho da planta para avaliar
este efeito nas variaveis reprodutivas. O formato relativamente simétrico e
compacto destas plantas permite a determinacao do volume total mais facilmente
(MCINTOSH, 2002).

Todas as variaveis utilizadas foram log-transformadas (Ln) para se obter a
normalidade (ZAR, 1996; MCINTOSH, 2002). Para testar a hipétese de que o
tamanho da planta afeta as variaveis reprodutivas, foi utilizada a andlise de
regressao com as variaveis morfométricas de tamanho como independentes, com

posterior teste da significancia com ajuste linear (MCINTOSH, 2002).

Aplicaram-se modelos lineares generalizados (GLMs), de forma
complementar, para buscar entender qual a influéncia das variaveis

morfométricas na produtividade de flores e frutos na espécie.

2.2.7. Recompensa floral

Observacdes foram feitas quanto a morfologia floral, tempo e sequéncia da
antese, concentragdo e volume de néctar. O volume e concentragdo do néctar

foram mensurados em 10 individuos, uma flor por individuo, em intervalos de hora
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usando microseringa Hamilton (10 pL) e refratbmetro de mao ‘BioBrix’ (0 — 32%).
Ap6s medida do Brix (%) foi feita a correcao da solugdo com base na temperatura
ambiente, esta aferida com termo-higrémetro. As flores foram protegidas com tela
branca, quatro horas antes da abertura do botéo floral (LOCATELLI & MACHADO,
1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004). O conteudo cal6rico foi calculado usando a
equacao proposta por Scogin (1985): (energia/flor = (% acucar) x (volume de
néctar em mL) x 39), o valor 39 é uma unidade e fator de conversdo do volume

refletindo as calorias por grama de solidos soluveis.

2.2.8. Sistema reprodutivo

Foram realizados cinco tratamentos para avaliar o sistema reprodutivo de
M. ernestii: autopolinizacdo espontanea, autopolinizagdo induzida, polinizagao
cruzada intraespecifica (tendo como doador de pédlen outras plantas) e
interespecifica (tendo como doador de pdlen a espécie Melocactus bahiensis
Britton & Rose) e polinizagédo aberta (controle), nos quais as flores foram isoladas
e identificadas antes da abertura floral para verificar a produgdo de frutos e
sementes (NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et al., 2006).

A agamospermia ndo foi avaliada devido a estreiteza do tubo da corola,
com estigma localizado abaixo das anteras mais distais, o que poderia acarretar
autopolinizagéo induzida, além do fenecimento prematuro, fato demonstrado em
outras espécies do género Melocactus quando estas foram emasculadas
(COLAGO et al., 2006). As polinizagbes foram realizadas utilizando-se pincéis
finos individuais para cada tratamento. No tratamento de polinizagdo cruzada
interespecifica, as flores de M. bahiensis foram transportadas de uma populacao
distante 600 metros, com o auxilio de microtubos de 1.5 mL umedecidos
interiormente para evitar a desidratagdo dos graos de polen. Ndo mais de duas
flores por planta foram utilizadas para cada teste.

Este experimento com os respectivos tratamentos foi repetido para se
avaliar o tempo de ocorréncia do aborto floral; para tanto, as flores (N = 30 por
tratamento, sendo 10 em cada intervalo de tempo) foram coletadas apés 24 h, 48
h e 72 h de realizada a polinizagéo.

As condicbes de autoincompatibilidade, autocompatibilidade e autogamia
foram estabelecidas utilizando trés indices, cada um destes calculado em nivel de
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fruto e em nivel de semente. 1- indice de autogamia (IA), o qual mede os niveis
de autogamia pela relacao fruto/flor por autopolinizagdo espontanea dividida pela
relacao fruto/flor por autopolinizagdo manual (RUIZ-ZAPATA & ARROYO, 1978).
2- indice de autogamia (IA), o qual mede a relagdo fruto/flor por autopolinizagéo
espontanea dividida pela relacdo fruto/flor por polinizacdo cruzada (LLOYD &
SCHOEN, 1992). 3- indice de incompatibilidade (ISI), o qual mede os niveis de
incompatibilidade genética pela relagéo fruto/flor por autopolinizagdo manual pela
relacao fruto/flor por polinizagao cruzada (RUIZ-ZAPATA & ARROYO, 1978).

indices com valores acima de 0.20 indicam autogamia e
autocompatibilidade genética, e valores menores indicam autoincompatibilidade
(RUIZ-ZAPATA & ARROYO, 1978; SOBREVILA & ARROYO, 1982). A eficacia
reprodutiva (RE) estabelecida por Ruiz-Zapata & Arroyo (1978), destinada a
avaliar a eficiéncia do polinizador na transferéncia de pélen, foi calculada pela
divisdo do percentual de frutificagdes provenientes de polinizagao cruzada manual
(% FPC) pelo percentual de frutificagbes por polinizagdo natural ou controle (%
FPN):

RE = % FPC / % FPN

Adicionalmente, se determinou os niveis de hercogamia (separacao
espacial antera-estigma) nas flores analisadas (N = 100), como informagéo
complementar acerca do sistema reprodutivo (RAMIREZ, 2007).

O nivel de depressao endogamica (d) foi determinado sobre as bases da
relacdo entre sementes produzidas de flores autopolinizadas (ws) e de flores de
polinizagdo cruzada (w; (KEPHART; BROWN; HALL, 1999). O nivel de
depressao endogamica foi calculado com:

0=1-—(ws/wy)

Quando valores de depressao endogamica sao menores que 0.50, a teoria
prediz que a autopolinizacdo € favoravel (CHARLESWORTH &
CHARLESWORTH, 1987).

2.2.9. Eficiéncia Reprodutiva

A eficiéncia reprodutiva natural ou aborto de unidades reprodutivas se
considerou em quatro niveis de acordo a metodologia descrita por Ramirez
(1992). O numero de flores e frutos produzidos por ano se estabeleceu nas 41

43



plantas estudadas fenologicamente. A producao de frutos se obteve dividindo os
valores médios de frutos e flores por individuo (relagéo fruto/flor).

O numero de sementes totais por fruto, 0 nimero de sementes abortadas
por fruto e 0 nimero de 6vulos ndo fecundados se estabeleceram em 150 frutos
maduros coletados na populacao de M. ernestii no periodo de Jul. — Nov. 2008.
As sementes abortadas foram reconhecidas do total de sementes por fruto com
base em aspectos morfolégicos: tamanho notadamente menor, mal formada e
coloracdo avermelhada. Os Ovulos nao fecundados ou abortados foram
reconhecidos com auxilio de microscopio estereoscopico, sendo estes
semelhantes morfologicamente aos évulos, no entanto sédo secos e achatados. A
razado de sementes por 6vulo se determinou com a relagdo entre o numero de
sementes totais dividido entre o numero de 6vulo por fruto. A fracdo de sementes
abortadas por fruto se estabeleceu dividindo o nimero de sementes abortadas
por fruto entre 0 numero de sementes totais por fruto. A fecundidade relativa ou
proporcdo de sementes produzidas por O6vulo por flor na populagdo foi
determinada com base em Ramirez (1992):

Fecundidade relativa = (sementes totais por fruto — sementes abortadas por

fruto) x frutos por individuo / (6vulo por flor x flores por individuo).

2.3. RESULTADOS

2.3.1. Fenologia Reprodutiva

Fenémenos de floracao e frutificagdo ocorreram de forma continua durante
0s 28 meses estudados. Em média, um individuo sexualmente maduro produz
1.28 £ 0.28 SE flores/planta/dia e 0.88 + 0.27 SE frutos/planta/dia. As flores desta
espécie emergem parcialmente do cefalio em dois grupos distintos no tempo: (1)
7:00 —10:00 h (N = 26), e (2) 10:00 — 13:00 h (N = 15), e com abertura plena do
botdo floral as 14:30 h e 15:30 h respectivamente, com duragcdo de 5 h
caracterizando-as como flor de um dia. Estes serdo tratados como tipo 1 e tipo 2
respectivamente.

A ocorréncia média do evento de floragdo dentro da populagcdo (N = 41)
durante os meses foi relativamente alta ~70%, ao passo que a frutificacéo
apresentou-se de forma moderada ~50% (Figura 2.3A). A intensidade de floracao
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e frutificacao foi relativamente baixa (< 35%), apresentando variacao diaria na
oferta de flores (0 — 6) e frutos (0 — 5) por planta dentro da populacao (Figura
2.3B), no entanto nenhuma planta foi reprodutivamente ativa durante todos os
intervalos monitorados.

O indice de sincronia da floragdo na populagéo de M. ernestii durante os 28
meses estudados foi baixo (S = 0.104), relacionando diretamente com a baixa
intensidade de fenofase detectada (Figura 2.3). Os individuos dentro da
populacdo também apresentaram valores baixos de sincronia, com di variando de
0.0014 - 0.3179.

100 - —@— Flor

—— Fruto
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60
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20 -

Porcentagem de Ocorréncia (%)

(A)O\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\\

Intensidade de Fenofase
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Figura 2.3: Fenologia da florac&o e frutificagdo de Melocactus ernestii durante um
periodo de 28 meses medidos como porcentagem de ocorréncia (A) e intensidade
de cada fenofase (B) no municipio de Nova ltarana — Bahia.
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2.3.2. Fenologia e Fatores Climaticos

As analises de correlagdo ndo encontraram relagdes positivas significativas
entre 0 niumero de individuos em floracao e o numero de frutos obtidos para os
dois anos analisados em conjunto. No entanto, houve correlagcdo positiva e
significativa para o nimero de individuos em floragédo e o numero de flores (R 2 =
0.922; F = 260.635; P < 0.0001) e para esta mesma relacao ao nivel de fruto (R 2
= 0.720; F = 56.647; P < 0.0001), sustentando os valores médios de producao de
flores/planta/dia e frutos/planta/dia.

Houve correlacao significativa de Spearman entre as variagdes mensais de
flores (r = 0.646; P = 0.023) e frutos (r = 0.739; P = 0.006) produzidos para o
primeiro ano e os valores de precipitacdo das médias mensais (1931-1960) e
entre frutos produzidos (r = 0.647; P = 0.016) e os valores de precipitagdo das
médias mensais (1960-1990), no entanto ndo houve correlacdo entre estas
variaveis de producao de flor e fruto e os valores de precipitagcdo do 1° ano de
estudo.

Foi encontrada correlacdo significativa de Spearman apenas entre as
variacbes mensais do numero de individuos em frutificacado (r = 0.602; P = 0.038)
e numero de frutos (r = 0.678; P = 0.015) produzidos para o segundo ano e 0s
valores de precipitagdo correspondente.

Ao se analisar conjuntamente nos dois anos as relagbes entre a
produtividade de flor e fruto e o numero de individuos em fenofase com os valores
de precipitagdo, detectou-se correlacao significativa de Spearman apenas entre
as variagdes mensais do numero de individuos em frutificacdo (r = 0.558; P =
0.005) e numero de frutos (r=0.534; P = 0.007).

2.3.3. Caracteristicas Florais e Vegetativas

As flores de M. ernestii sdo tubulares (21.29 + 1.37 x 5.05 £ 0.35 SE mm)
com camara nectarifera com cerca de 34.06 £ 3.78 mm3, delimitada na parte
inferior por um ovario simples e unilocular (3.03 + 0.33 x 3.64 £ 0.47 SE mm) e
superior por um conjunto variavel de 8 — 12 estames com expanséo da base do
filete, 0os demais estames situam-se espacialmente acima destes (Figura 2.4). Em
cada flor, um estilete central simples termina em um estigma tetra a heptalobado,
circundado por numerosos estames (74.08 £ 7.83 SE). No entanto, o estigma

encontra-se abaixo do nivel das anteras mais distais (-2.17 + 0.59 SE mm),
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havendo separagado espacial entre os 6rgaos com distribuicdo unimodal (Figura
2.4) e altura do estigma e das anteras com distribuicao continua entre as plantas.
Nas 100 flores analisadas morfologicamente verificou-se o contato direto
entre parte da superficie estigmatica e as anteras mais proximais. Movimentagao
do estigma em relacao as anteras (N = 20) para uma posi¢cao mais central no tubo
floral durante a abertura do botao foi observada em campo, com dilatacdo dos
lobos estigmaticos por volta das 14:30 h para o primeiro tipo € as 15:00 h para o

segundo tipo.
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Figura 2.4: Corte longitudinal da flor a esquerda (extraida de Braun & Pereira,
2008) e avaliacao descritiva da normalidade da variavel separacao estigma-antera
(N = 100 flores) a direita, demonstrando distribuicdo unimodal e hercogamia na
espécie Melocactus ernestii Vaupel (Cactaceae) no municipio de Nova ltarana-
Bahia.

A producao de pdlen estimada foi de ~140 (18.42 SE) gréaos por antera, o
que corresponde a 10.371 polens por flor. As flores produzem em média 116.85
(23.55 SE) 6vulos por flor. Cerca de 90 graos de pélen sdo produzidos para cada
ovulo.

Nos individuos sexualmente maduros analisados (N = 41), foi encontrada
uma amplitude de 55 — 200 mm de didmetro, 110 — 225 mm de altura e volume de
0.43 — 3.45 litros da parte vegetativa; na parte reprodutiva a altura variou de 10 —

140 mm, didmetro 55— 110 mm e volume 0.03 — 0.80 litros.
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As variaveis morfométricas analisadas apresentaram diferencas entre os
tipos fenologicos detectados: didametro vegetativo (F = 8.245, P = 0.007), volume
da parte vegetativa (F = 18.019, P < 0.0001) e volume total (F = 12.302, P <
0.001), com os maiores valores médios encontrados para o tipo 2; as demais

variaveis analisadas nao apresentaram diferencas estatisticas.

2.3.4. Caracteristicas Morfométricas e Padroes Fenolégicos

De todas as variaveis testadas, foi considerado como variavel resposta o
numero total de flores e frutos nos meses para cada individuo acompanhado (N =
41). Os modelos GLMs significativos e os niveis de significancia associados se
apresenta na tabela 2.1.

O numero de flores foi significativo e positivamente correlacionado com o
tamanho da planta, recebendo forte influéncia do diametro da parte vegetativa (P
= 0.025) e moderada influéncia da altura da parte vegetal (P = 0.065); a altura da
parte reprodutiva sugere alguma influéncia, mas n&o fortemente manifestada
neste estudo (Tabela 2.1). Na analise do numero de frutos (Tabela 2.1), a altura
da parte vegetal foi significativa e positivamente correlacionada (P = 0.014).

Tabela 2.1: Correlacdo de Poisson e ligacdo logaritmica entre as variaveis
morfomeétricas dos individuos adultos e o numero total de flores e frutos
produzidos pela espécie Melocactus ernestii no municipio de Nova Iltarana — BA.

Variaveis df Deviance Residual df Residual Deviance P(>1chil)

Producao de Flores

Nulo 40 58.566

Altura Reprodutiva 1 2.829 39 55.737 0.093
Altura Vegetativa 1 3.393 38 52.343 0.065
Diametro vegetativo 1 5.014 37 47.329 0.025
Producao de Frutos

Nulo 40 50.508

Altura Vegetativa 1 6.096 39 44.412 0.014

A partir da analise de regressao linear detectaram-se valores significativos

e positivamente correlacionados entre as variaveis de tamanho da planta e

48



reprodutivas (Tabela 2.2). Nesta perspectiva, plantas maiores apresentaram maior
numero de sementes por frutos, maior numero de fruto e de flores (Tabela 2.2).

2.3.5. Recompensa floral

Ha secrecdo de néctar no inicio da antese (~13:00 h), no entanto,
quantidade mensuravel de néctar sé foi avaliada 1 h apds abertura da flor.

Durante toda a tarde, foi produzido um total de 175.78 uL de néctar em 10
flores isoladas dos visitantes florais. A produgéo total de néctar (57.90 pL) para as
primeiras duas horas (14:00 h — 16:00 h) apdés a antese foi aproximadamente
duas vezes menor que a producao (117.88 uL) durante as duas horas seguintes
(16:00 h — 18:00 h). A concentracao de acucar do néctar foi estavel durante todo o
periodo de producao do néctar (33.41 £ 0.35 % até 16:00 h e 33.56 £ 0.14 % até
18:00 h). M. ernestii produz cerca de 18 pL de néctar por flor com concentragéo
de soélidos soluveis em torno de 33%, 0 que equivale a 23.17 calorias por flor;
proporcionalmente, as dez flores mensuradas produziram 231.7 calorias no
periodo amostrado.

2.3.6. Sistema Reprodutivo

Os resultados obtidos para os experimentos de polinizacdo sao
apresentados na tabela 2.3 e na figura 2.5. M. ernesti é uma cactacea
autocompativel (ISliuto=0.239, [ISlisemente;=0.996; Tabela 2.3) e de acordo com
Ruiz-Zapata e Arroyo (1978) e Sobrevila e Arroyo (1982), os indices de autogamia
em nivel de fruto e em nivel de semente correspondem a condi¢gdo autbégama
(IA[frutoj=0.917, |Asementej=0.973; Tabela 2.3); segundo Lloyd e Schoen (1992) os
valores dos indices em nivel de fruto e semente (lAjuo=0.219, |Asemente]=0.969;
Tabela 2.3) sustentam a condi¢do autégama.

No tratamento de polinizagdo aberta, a producéo de frutos foi de ~56% e a
de sementes foi de ~33% (Tabela 2.3). Em polinizacao interespecifica com M.
bahiensis, a producao de frutos foi de 15% e a de sementes foi de ~37% (Tabela
2.3). Nao houve diferencga significativa entre o peso das sementes obtidas por
tratamento (F = 0.778, P = 0.514, d.f.= 4). A produgdo de frutos foi muito maior
para os tratamentos de polinizagdo cruzada intraespecifica e polinizacdo aberta
que para os tratamentos de autopolinizacao (Figura 2.5). As sementes obtidas por
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frutos também apresentaram padrao similar (Figura 2.5). Em ambos os casos, os
tratamentos de autopolinizagdo nao apresentaram diferenca significativa, bem
como os tratamentos de polinizagcdo cruzada, desconsiderando o tratamento com

Melocactus bahiensis.

A eficacia reprodutiva dos polinizadores, medida pela divisdo entre o
percentual de frutificagbes provenientes de polinizagdo cruzada pelo percentual
de frutificagdes por polinizagdo natural em M. ernestii foi de 1.01.

Avaliagbes do tempo de aborto da flor nesta espécie evidenciaram a
ocorréncia de aborto de 50% das flores ap6s 72hs de efetuada a autopolinizagéo
manual e espontanea e polinizagédo interespecifica (M. bahiensis), 20% de aborto
sob polinizacdo intraespecifica e auséncia de aborto na polinizagdo aberta
mediada por beija-flores.

O valor da depressdo endogamica, medida até o nivel de sementes
produzidas pelo resultado da autopolinizagdo induzida em relagcdo a polinizacédo
cruzada foi 0.751 e até o nivel de fruto foi similar 0.738.
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Tabela 2.2: Relacdo ente as variaveis de tamanho (colunas), reprodutivas (linhas). Estatistica a partir da analise de regressao
usando teste de significancia com ajuste linear, para a espécie Melocactus ernestii, Nova ltarana — BA.

Altura reprodutiva Didmetro Reprodutivo Altura Vegetetativa Didmetro Vegetativo Biomassa Reprodutiva Biomassa Vegetativa = Biomassa Total

R? P R? p R? P R? p R? P R? P R? P
N° Flor 0.000 0.956 0.006 0.626 0.121  0.030*  0.000 0.933 0.001 0.884 0.001 0.885 0.001 0.882
N° Fruto 0.002 0.776 0.006 0.643 0.187  0.049*  0.123 0.029* 0.031 0.284 0.007 0.612 0.016 0.450
N° sementes 0.123 0.029* 0.115 0.035% = 0.034  0.260 0.070 0.103 0.071 0.101 0.131 0.024* = 0.013 0.034*

Semente/Fruto ~ 0.107  0.536 0.006 0.643 = 0.009 0563 0.118  0.032* 0.31 0.284 0.007 0.612  0.016 0.450
(*) valores significativos ao nivel de P < 0.05.

Tabela 2.3: Frutos produzidos a partir dos tratamentos de polinizagédo conduzidos em Melocactus ernestii em uma zona semi-arida
no municipio de Nova ltarana — BA. Além disso, indices de auto-incompatibilidade (ISI) e autogamia (lA) s&o incluidos. Valores de
indices abaixo de 0.2 sao indicativos de auto-incompatibilidade e alogamia.

Tratamento N°de Razao Indices N° de Razao Indices
flores Fruto: Sementes Semente:

Flor Ovulo
Autopoliniza¢do espontanea 24 0.125 IA 0.833* 109 0.311 IA 0.973*
Autopoliniza¢do manual 22 0.136 112 0.319
Polinizac¢do cruzada manual 21 0.571 IA 0.219%%* 450 0.321 IA 0.969**
Poliniza¢do aberta 39 0.564 840 0.327
Polinizac¢do cruzada manual-M. bahiensis 20 0.150 ISI0.263* 130 0.371 IS10.996*
* Ruiz-Zapata & Arroyo (1978)
** Lloyd & Schoen (1992)
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Figura 2.5: Efeito dos tratamentos de polinizacdo no numero de frutos (barra
cinza) e sementes (linha preta) para a populacdo de Melocactus enestii no
municipio de Nova ltarana — BA.

2.3.7. Eficiéncia Reprodutiva

O numero de flores por planta variou de 11 — 40 com média de 20.90 (5.90
SE) no 1° ano, e de 0 — 25 com média de 13.71 (5.53 SE) no 2° ano. Houve
diferenca estatistica (F = 32.78, P < 0.0001, d.f. 1) no numero de flores entre os
anos. O numero de frutos produzidos por planta variou de 5 — 22 com média de
13.98 (4.03 SE) no 1°ano, e de 0 — 23 com média de 9.73 (5.63 SE) no 2° ano.
Os frutos também apresentaram diferenca estatistica (F = 15.42, P < 0.0001, d.f.
1) entre ambos. A relagéo fruto/flor em nivel populacional para o primeiro ano foi

de 67% enquanto que o do segundo ano foi de 71%.

Os dois tipos detectados nos estudos fenolégicos e sustentados pelos
caracteres vegetativos, apresentam diferenca na relagao fruto/flor (Z = - 1.642, P
= 0.033), onde o tipo 2 apresenta maior meédia na relagéo fruto/flor nos 28 meses
estudados (0.76 + 0.29 SE) do que o tipo 1 (0.66 + 0.18 SE).

A estimativa do numero total de sementes viaveis nos frutos (N = 150) foi
de 4.260, no entanto este numero variou de 2 — 91 com valor médio de 28.78
(17.83 SE) por fruto. O numero total de aborto de sementes foi de 818 com
amplitude de 0 — 39 e valor médio de 5.53 (6.06 SE). Mensurou-se 10.075 6vulos
nao fecundados, com variacdo de 5 — 121 e valor médio de 68.07 (22.67 SE) por
fruto. O numero total de évulos foi de 15.153 com amplitude de 18 — 176 e média
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de 102.31 (24.38 SE). A relacdo semente/6vulo foi de ~28%. A fragdo média de
sementes abortadas por fruto foi de ~38%. A proporcéao de 6vulo nao fecundado
foi de ~66%. Baseado nestes valores, a fecundidade relativa ou proporgédo de
sementes produzidas por Ovulo por planta apresentou amplitude de 0.01% —
55.05% e valor médio de 16.96% (10.94% SE) o qual indica um valor baixo de
fecundidade dentro do universo amostral. A fecundidade relativa nao apresentou
diferenca estatistica entre os meses (Julho — Novembro de 2008) de coleta dos
frutos (F = 0.687, P = 0.602, d.f. = 4), no entanto houve variacdo no esforgo
reprodutivo para o numero de 6vulos ndo fecundados (F = 3.294, P = 0.013, d.f. =
4), numero total de 6vulos (F = 3.545, P =0.009, d.f. = 4) e na fracdo de sementes
abortadas (F =2.904, P=0.024, d.i. = 4).

2.4. DISCUSSAO
2.4.1. Morfologia, Biologia Floral e Fatores Climaticos

As espécies do género Melocactus sé@o polinizadas por beija-flores
(TAYLOR, 1991). A morfologia e biologia floral de M. ernestii evidencia uma série
de atributos florais que correspondem a polinizacdo por aves. As flores de M.
ernestii tém caracteristica fundamentalmente associada a polinizagdo por beija-
flores: flores tubulares de coloracao atrativa, producao moderada de néctar com
valores de concentracdo de acucar na faixa preferida por estas aves e a posicao
apical da flor no cefalio restringindo o espectro potencial de aves nectarineas
(BROWN & KODRIC-BROWN, 1979; FAEGRI & VAN DER PIJL, 1979; SCOGIN,
1985; GIBSON & NOBEL, 1986; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et al.,
20086).

M. ernestii apresenta um padrdo de florescimento e frutificagdo continuo,
caracterizado pela ocorréncia constante com intervalos curtos e esporadicos, mas
com variagées na frequéncia e intensidade (Figura 2.3), caracterizando-se por
poucas flores abertas por dia. Padrdo continuo foi determinado para outras
espécies de Melocactus estudadas: M. bahiensis, M. ernestii, M. glaucescens e
M. paucispinus (FONSECA, 2004; COLACO et al., 2006; HUGHES 2006;
FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008) e M. curvispinus (NASSAR & RAMIREZ,
2004). As espécies M. albicephalus, (FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008) e M.
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zehntneri (LOCATELLI & MACHADO, 1999) apresentaram um padrao anual de

duracao intermediaria.

A intensidade da fenofase de frutificacdo e floracdo em M. ernestii foi
significativamente maior no primeiro ano que no segundo, correspondendo ao
periodo de maior precipitagdo e distribuicdo de chuvas (Figura 2.2). A seca
extrema no segundo ano do estudo foi determinante na baixa producéo de frutos
onde se observou menor ocorréncia da fenofase e intensidade de frutificagdo em
relagéo ao ano anterior (Figura 2.3). Mesmo nao encontrando diferenca estatistica
para a variavel ‘numero de flores’ em fungdo da precipitacdo no periodo de
estudo, se detectou diferenga significativa desta variavel entre os anos, bem como
no namero de frutos produzidos. Tais indicios sugerem que a limitacdo dos
recursos disponiveis conduziu a diminuicdo do numero de flores e frutos e de

abortos destes e, por conseguinte uma limitagdo importante para frutificagao.

O numero de individuos em fenofase de frutificacdo e o numero de frutos
produzidos em M. ernestii, apresentaram relagdo significativa com o periodo
chuvoso do periodo de estudo, e os padrbes multianuais de precipitacdo, o que
pode sugerir um provavel ajuste adaptativo desta espécie entre a intensidade de
frutificagdo e os indices pluviométricos microrregionais do periodo de 1960-1990,
0 que coincide com o tempo aproximado de desenvolvimento da plantula até a
fase adulta (~30 anos; HUGHES, 2008), deste modo as plantas adultas
observadas neste estudo devem ter sido recrutadas neste periodo; relagdo que
nao é observada entre a producao de frutos e os niveis médios de precipitacao
entre 1931-1960.

Nas espécies do género estudadas, tem sido detectada relagdo entre os
eventos fenoldgicos reprodutivos e as médias mensais de precipitagdo, como
observado para M. paucispinus (FONSECA; FUNCH; BORBA, 2008). No entanto,
nao foi detectada nenhuma relagcéo direta entre a produgéo de flor e nimero de
individuos em floracao para M. ernestii com os niveis de precipitacao registrados
para este trabalho, ao passo que em M. curvispinus (NASSAR & RAMIREZ, 2004)
a floragdo se intensificou durante o periodo das chuvas. Contrariamente, as
espécies M. paucispinus € M. zehntneri concentraram a floracdo em periodos de
reduzida precipitacdo (LOCATELLI & MACHADO, 1999; FONSECA; FUNCH;
BORBA, 2008). Em outras espécies de cactaceas (Stenocereus griseus, Cereus
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hexagonus e Cereus peruvianus) a frutificagao foi concentrada ou mais intensa na
época das chuvas (SILVA, 1988; SILVIUS, 1995; SOSA & SORIANO, 1996; RUIZ;
SANTOS; CAVELIER, 2000).

Tais variagoes interespecificas dos fendbmenos de floragéo e frutificacao,
podem ter se dado devido a fatores bidticos e abidticos (VAN SCHAIK;
TERBORGH; WRIGHT, 1993; BATALHA & MANTOVANI, 2000) ou devido a
restricdes filogenéticas especificas de cada taxon (MCINTOSH, 2002; BAKER &
WILKINSON, 2003; PEREZ; ARROYO; MEDEL, 2007) o que pode ser
interpretado como diferentes estratégias adaptativas visando a maximizagado do

esforco reprodutivo alocado nestes fendmenos.

A espécie M. ernestii apresentou variacdo diaria na oferta de flores abertas
por planta na populacdo, o que possibilita o deslocamento de pdlen entre
individuos (alogamia) e/ou por geitonogamia pela agao dos polinizadores, e desta
forma equilibrando a probabilidade de formacgao de frutos por polinizagdo cruzada
e autopolinizagdo (RAMIREZ & BERRY, 1995; LOCATELLI & MACHADO, 1999;
NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et al., 2006; FONSECA; FUNCH; BORBA,
2008).

As diferencas na floragéo e frutificacao entre individuos de M. ernestii, pode
também estar relacionado a disponibilidade de agua nos microhabitats que
ocupam (p.e. fendas de rocha, bordas de afloramento, areas de maior ou menor
declividade, grau de intemperizagcdo do afloramento, densidade e ou biomassa
competidora) (HUGHES, 2008), como foi sugerido para as populagdes de
cactaceas Carnegeia gigantea e Cereus hexagonus na qual a floracao individual é
menor em micrositios mais aridos (RUIZ; SANTOS; CAVELIER, 2000).

Os dois grupos fenolégicos observados na populacdo de M. ernestii se
mantiveram durante os 28 meses de monitoramento dos eventos reprodutivos e
foram sustentados pelos caracteres vegetativos e florais, e correspondem a
afloramentos rochosos distintos (HUGHES & ROMAO, no prelo). Diferencas entre
caracteres florais dentro da espécie Melocactus curvispinus também foi reportada
por Nassar e Ramirez (2004); este nivel de diferenciagdo tem sido atribuido a trés
fatores principais: dispersdo de sementes e polinizagao a curta distancia, sistema
reprodutivo misto e deriva genética (NASSAR; HAMRICK; FLEMING, 2001).
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Diferentes caracteristicas fenolégicas, como producao floral, duracao e
sincronia podem variar entre individuos e populacdes. Tais diferencas podem
apresentar como resultado pressoes seletivas da disponibilidade de polinizadores,
condi¢bes microclimaticas ou devido as similaridades genotipicas de plantas
proximas (MACINTOSH, 2002; RAMIREZ, 2002). Estratégias fenoldgicas
distintas, onde as flores sao disponibilizadas pontualmente em floradas
prolongadas, podem afetar o padrao de espalhamento dos graos de pdlen entre
individuos férteis, com possiveis implicagbes nos niveis de endogamia
experimentados pela populacdo (MARQUIS, 1988; PEREIRA, 2007). Assim, o
padrao de disponibilizagdo do recurso floral em M. ernestii pode promover
mudangas ou variagbes no comportamento de forrageio dos polinizadores,
trazendo consequéncias para os padrdes reprodutivos na populacdo mediando o
fluxo polinico entre plantas (PEREIRA, 2007). Neste caso, é esperado que
variagdes na duracdo e sincronia de floragdo possam aumentar as chances de
reproducdo cruzada entre grupos distintos, enquadrados no mesmo afloramento
rochoso.

2.4.2. Caracteristicas Morfométricas e Esforco Reprodutivo

A arquitetura simplificada das espécies de cactos os tornam excelentes
modelos para explorar a relacdo entre o tamanho da planta, crescimento e
potencial reprodutivo (MCINTOSH, 2002).

O estudo da espécie M. ernestii detectou relacao positiva entre o diametro
vegetativo e altura vegetativa com o numero total de flores e frutos produzidos.
Plantas maiores produzem mais flores e frutos e/ou se mantém reprodutivos por
periodos maiores de tempo. O mesmo padrdo foi observado nas cactaceas
colunares Ferocactus cylindraceus e F. wislizeni (MCINTOSH, 2002), F. wislizeni
(BOWERS,1998), Echinomastus sp (JOHNSON, 1992) e Lophocereus schottii
(MARTORELL; VEGA; EZCURRA, 2006) onde o tamanho das plantas aumenta o
namero de flores produzidas. O tamanho da planta em M. ernestii também se
relaciona positivamente com o numero de sementes produzidas e a razéo
semente/fruto desta (Tabela 2.2) o que pode representar um acréscimo no

sucesso reprodutivo, nesta populacao estudada.
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Na populagédo de M. ernestii, o numero de flores produzidas no primeiro
ano foi superior ao segundo, 0 mesmo ocorrendo com o numero de frutos, no
entanto se percebeu que a producao de flor no primeiro ano ndo se relaciona com
os frutos produzidos, diferente do observado para o segundo ano. O maior
namero de flores abortadas no primeiro ano em relacdo ao segundo, poderia
justificar a relagao fruto/flor entre os anos avaliados. A imprevisibilidade das
chuvas na area estudada pode estar influenciando no ajuste entre as flores e
frutos produzidos.

Os estudos com o género Melocactus em ambientes com indices
pluviomeétricos entre 600 e 700 mm/ano, apresentam valores similares de flores
abortadas como observado em M. glaucescens (27%) e M. paucispinus (39%)
(COLACO et al., 2006), M. andinus (34%) e M. schiatzlii (36%) (NASSAR et al.,
2007) e superior ao encontrado para as duas popula¢cées em M. curvispinus (24%
e 4%) (NASSAR & RAMIREZ, 2004) e para a espécie M. zehntneri (5%)
(LOCATELLI & MACHADO, 1999). Em outras espécies de cactaceas, como
Ferocactus cylindraceus e F. wislizeni, a porcentagem de flores abortadas foram
similares entre si (6% e 4%) (MCINTOSH, 2002).

As plantas podem fazer abortos dos frutos como resposta a danos ou a
falta de recursos para o desenvolvimento destes (HOWE & WETTLEY, 1997;
MCINTOSH, 2002). Aborto seletivo em plantas é proposto como uma
consequéncia do excesso de flores produzidas para controlar o numero de frutos
e, alocar mais nutrientes e produzir frutos maiores com sementes de melhor
qualidade (STEPHENSON, 1981; HOWE & WETTLEY, 1997; TORRES et al.,
2002). No entanto, o excesso de flores tem sido considerado sob a premissa de
atrair mais polinizadores (PODOLSKY, 1992) e aumentar a producao de frutos
durante periodos com abundancia de polinizadores e anos com recursos
imprevisiveis (LLOYD, 1980).

2.4.3. Sistema Reprodutivo, Eficiéncia Reprodutiva e Depressao
Endogamica

Os resultados obtidos para M. ernesti indicam autogamia e
autocompatibilidade de acordo com o critério de Ruiz-Zapata & Arroyo (1978) e
Lloyd & Schoen (1992) tanto para fruto quanto para semente. A razao pélen:6vulo
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(~90 P:O) enquadra a espécie como autdégama facultativa (CRUDEN, 1977).
Estudos sobre sistema reprodutivo em Melocactus tém demonstrado que a
condicdo autocompativel € predominante e que os atributos florais do taxon
sugerem a ornitofiia como principal sindrome (RAW, 1996; LOCATELLI &
MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et al., 2006; NASSAR
et al., 2007).

Autopolinizacdo espontdnea é possivel pelo contato direto dos lobos
estigmaticos com as anteras e/ou durante a mudancga de posi¢éo do estilete em
M. ernestii. A quantidade de frutos e sementes produzidas por autopolinizacao
espontanea foi similar a produzida por autopolinizagdo manual e muito menor que
a polinizagédo cruzada e aberta. No entanto, os valores obtidos nos tratamentos de
autopolinizacdo aqui apresentados, nao podem ser associados exclusivamente ao
nivel de hercogamia encontrado sugerindo a ac¢ao de algum assincronismo entre
plantas individuais evitando a interferéncia polen-estigma intrafloral (p.e.
dicogamia), ndo detectado no tratamento de autopolinizagdo induzida; e em
segundo lugar reforgando a polinizacdo cruzada intraespecifica (RAMIREZ, 2007).
A fracdo de sementes produzidas por autopolinizagdo espontdnea pode ser
vantajosa sob limitacdo de polinizadores (GARCIA & VILLALOBOS, 2007), fato
também mencionado por Ramirez (2007) para a espécie Amasonia campestris

(Verbenaceae).

Com base nas distancias antera/estigma (-3.50 — -0.50) a espécie M.
ernestii apresentou caracteristicas morfolégicas de hercogamia onde o estigma
estava localizado abaixo das anteras mais distais (BARRETT, 1992),
diferentemente das espécies M. schatzlii (0.0 — 2.6 mm) e M. andinus (0.5 — 4.0
mm) (NASSAR et al.,, 2007) onde as flores possuiam o estigma superior as
anteras, e M. curvispinus (-1.8 — 4.7 mm e -1.9 — 2.6 mm) (NASSAR & RAMIREZ,
2004) em ambas as populacbes estudadas pelos autores, apresentando
hercogamia dentro da populagdo com duas formas florais que diferem na
longitude das anteras e estames ou estilete (BARRET, 1992).

A relacdo entre frutos e sementes produzidos nos tratamentos de
polinizagédo aberta e polinizagdo cruzada manual n&o indica limitacdo de p6len em
M. ernestii, demonstrando a eficiéncia dos beija-flores como vetores de pdlen no

periodo estudado, e permite inferir que ha contribuicdo da autopolinizacéo,
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considerando o nivel de hercogamia encontrado. Esta relagdo também foi
reportada para as espécies M. zehntneri (LOCATELLI & MACHADO, 1999), M.
curvispinus (NASSAR & RAMIREZ, 2004), M. glaucescens e M. paucispinus
(COLACO et al., 2006), M. schatzliie M. andinus (NASSAR et al., 2007).

Com base nas generalizagdes de Cruden (1977) sob a razao pdlen:ovulo,
as espécies de Melocactus até entdo estudadas sdo predominantemente
autdbgamas facultativas: M. zehntneri P:O = 488 (LOCATELLI & MACHADO,
1999), duas populagbes de M. curvispinus P:O = 408 — 422 (NASSAR &
RAMIREZ, 2004), M. schatzlii P:O = 221 e M. andinus P:O = 550 (NASSAR et al.,
2007), e M. ernestii P:O = 96.11 (presente estudo), assim como M. bahiensis (N =
40) P:O = 296 e M. violaceus subsp. margaritaceus (N = 30) P:O = 262 (F.M.
HUGHES, obs. pess.) e Discocactus zehntneri subsp. boomianus P:O = 128
(OLIVEIRA, 2009).

As espécies de Melocactus estudadas para os Andes venezuelanos
(NASSAR & RAMIREZ, 2004; NASSAR et al., 2007), apresentaram os maiores
valores médios, quando comparadas com as estudadas no nordeste do Brasil
(Tabela 2.4), para as variaveis: numero de estame por flor (F = 4.437, d.f. 2, P =
0.05), numero de graos de pélen por flor (F = 14.942, d.f. 2, P = 0.008), numero
de 6vulos por flor (F = 10.744, d.f. 2, P = 0.017) e razdo P:O (F =6.071,d.f. 2, P =
0.049); demonstrando diferencas significativas nas variaveis analisadas entre as
espécies (NASSAR & RAMIREZ, 2004; NASSAR et al., 2007).

A formagéo de fruto e semente em todos os tratamentos realizados sugere
que M. ernesti é uma espécie autocompativel, descartando a
autoincompatibilidade genética, entretanto o nivel de polinizagdo cruzada na
espécie facultada por beija-flores possibilita coloca-la no grupo intermediario entre
alégama e autégama, configurando um sistema misto de reproducdo (GARCIA &
VILLALOBOS, 2007). Considerando a existéncia de plantas com mais de uma flor
durante o dia, a condicdo autocompativel e o padrdo de visitagdo das espécies de
beija-flores, permite supor a ocorréncia de geitonogamia.
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Tabela 2.4: Comparagdo dos aspectos reprodutivos entre espécies de Melocactus estudadas nos Andes venezuelanos (em

destaque) e no Nordeste do Brasil.

Comprimento (mm) N°Estames:Flor N°Pélen:Flor N°Ovulos:Flor Razdo P:O ISIiFruol IA[Fruol ISIisemente] IA[semente] Referéncia

M. curvispinus 1 20,90 - 27,70 151,90 166482,40 394,30 422,20 0,87 0,76 0,93 0,79  Nassar & Ramirez, 2004
M. curvispinus 11 22,30 - 29,30 145,00 140215,00 343,70 408,00 0,73 0,72 0,70 0,58  Nassar & Ramirez, 2004
M. schattzlii 13,30 - 29,50 113,00 70851,00 320,10 221,20 1,00 0,91 1,11 0,83  Nassar et al, 2007

M. andinus 7,30 - 16,40 98,40 85313,00 154,90 550,20 0,93 0,24 1,80 0,57  Nassar et al, 2007

M. zehntneri 15,0 - 20,0 200,00 43920,00 90,00 488,00 1,10 * * * Locatelli & Machado, 1999
M. bahiensis 18,67 - 22,91 130,95 51069,40 172,20 296,57 * * * * F. M. Hughes, obs. pess.
M. ernestii 1 17,79 - 22,18 72,75 10119,53 105,29 96,11 0,26 0,83 1,00 0,97  Hughes & Romao, no prelo
M. ernestii 11 18,82 - 25,16 70,43 9796,81 120,93 93,05 * * * * Hughes & Romao, no prelo
M. v. margaritaceus 15,52 - 20,82 34,34 5896,18 22,44 262,75 * * * * F. M. Hughes, obs. pess.
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Estas diferencas de comportamento entre os véos dos polinizadores
(SCHMITT, 1983), podem determinar variagcbes na quantidade e na qualidade da
polinizagdo e producédo de sementes (WASER, 1983; OSHAWA & NAMAI, 1987),
que poderdo ser significativas para o sucesso reprodutivo em zonas de ‘alto
estresse ambiental’ (ARROYO et al., 1988).

O fluxo de pdlen é provavelmente, o principal componente do fluxo génico
em populacbes de M. ernestii, porque as distancias percorridas pelos
polinizadores sdo superiores as distancias da ag¢ao dos dispersores de sementes.
Assim sendo, a reducao do fluxo de polen pelo comportamento territorialista dos
beija-flores limita severamente o fluxo de genes (LAMBERT et al., 2006a; 2006b;
NASSAR et al., 2007).

Dessa forma, a autocompatibilidade com formacdo de sementes por
autopolinizagdo em Melocactus ernestii pode ser considerada uma estratégia
aliada ao potencial colonizador em ambientes rochosos e isolados (HUGHES,
2008).

O grau de autocompatibilidade associada com o fluxo polinico reduzido,
promovido pelo comportamento territorialista dos beija-flores, entre as manchas
de ocorréncia da espécie (HUGHES & ROMAO, no prelo), pode ocasionar uma
subdivisdo da populacdo em subpopulagbes, diminuindo o tamanho efetivo
populacional e aumentando a homozigosidade (KERSTER & LEVIN, 1968;
SCHAAL, 1975; VARVIO et al., 1986; BOS & HARING, 1988).

Ehrlich e Raven (1969) sugeriram que o fluxo génico é subordinado a
outros fatores na manutencdo da coesao genética dentro das espécies.
Combinacbes genéticas adaptativas poderiam ser mantidas em populacdes com
niveis independentes de fluxo génico. Espécies vegetais com ciclo de vida longo e
desenvolvimento complexo sdo geneticamente muito conservadoras (LOVELESS
& HAMRICK, 1984), provavelmente devido a condicionamentos ontogenéticos
(ROZZI; ARROYO; ARMESTO, 1997). M. ernestii € uma espécies de vida longa,
e a situacdo descrita no presente trabalho proporciona uma alternativa para o
entendimento dos mecanismos de especiagdo neste grupo de plantas (ROZZI;
ARROYO; ARMESTO, 1997).

Husband & Schemske (1996) revisando 54 espécies indicaram que o grau

de depressao endogamica € inversamente relacionado a frequéncia de
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autogamia. Quando valores de depressdao endogamica sao menores que 0.50, a
teoria prediz que a autopolinizacdo ¢é favoravel (CHARLESWORTH &
CHARLESWORTH, 1987).

O grau de depressao endogamica detectado em M. ernestii para o nivel de
semente foi alto (0.75) e sendo a populagédo/espécie estudada com sistema
reprodutivo misto e de populagcbes pequenas, se esperaria uma menor propor¢ao
de depressao endogamica. Neste sentido, pode ser deduzido que a populagao
ainda nao expurgou 0S Seus genes recessivos, uma vez que a porcentagem de
aborto das flores nos tratamentos de autogamia foi de 50% apds 72hs e com
auséncia de aborto na polinizagdo mediada por beija-flores ou alogamica neste
mesmo intervalo de tempo. Este elevado nivel de depressdo endogamica, pode
responder em parte, pela diferenga entre a razao fruto/flor nos tratamentos de
autopolinizacao e polinizagcédo cruzada; adicionamente poderia explicar a diferenca
entre a razéo fruto/flor do primeiro e segundo ano de estudo, uma vez que, com o
aumento da intensidade e porcentagem de floracao, a interferéncia polen-estigma
seria probabilisticamente mais elevada por autogamia.

As espécies que realizam autopolinizagdo expressam a maioria da
depressdo endogamica em estadios mais avangados do ciclo de vida, ao passo
que espécies de polinizacdo cruzada expressam muito da depressdo endogamica
precocemente (HUSBAND & SCHEMSKE, 1996; NASSAR et al., 2007).

O classico argumento de Lloyd (1976) e Charlesworth e Charlesworth
(1978) sugere que espécies hermafroditas com histéria de polinizacdo cruzada
pode ser esperado que tenha elevados niveis de depressao endogamica. Em
contraste, espécies hermafroditas com um passado de autopolinizagdo poderéao
ter baixos niveis de depressdo endogamica devido aos seus alelos deletérios

terem sido purgados da populacéo.

Em espécies de Melocactus, com a inexisténcia de reproducdo assexuada,
o estabelecimento de novos individuos na populag¢éo dependera de varios fatores,
dentre eles, da polinizacédo e da dispersdo de diasporos em locais apropriados. A
quebra de qualquer elo no ciclo reprodutivo dessas espécies, se constante por um
dado periodo de tempo, pode contribuir para a sua raridade e impedir a sua
conservacao (KAYE, 1999).
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CAPITULO 3

O PADRAO ESPACIAL DE Melocactus ernestii
(CACTACEAE) E O COMPORTAMENTO DA GUILDA DE
VISITANTES FLORAIS NO MUNICIPIO DE NOVA

ITARANA - BAHIA

Né&o podemos ganhar a batalha de salvar as espécies e os ambientes se ndo formarmos
uma ligagao emocional entre nos e a natureza.
(S. J. Gould)



RESUMO

Melocactus ernestii, popularmente conhecida como cabeca-de-frade, € uma
espécie endémica do Brasil que apresenta especializagdo a afloramentos
rochosos e ampla distribuicdo no nordeste brasileiro. Durante um ano, foram
estudados os visitantes florais, as rotas de forrageamento e o efeito do padréao
espacial das plantas no comportamento dos beija-flores em M. ernestii, na
Fazenda Recreio dos Freitas, municipio de Nova Itarana, BA. Em 60 horas de
sessOes de observagdes planta focal, oito visitantes foram registrados, dos quais
cinco sao da familia Trochilidae: Eupetomena macroura, Clhorostilbon lucidus,
Phaethornis pretrei, Chrysolampis mosquitus e Heliomaster longirostris. Os beija-
flores foram os mais frequéntes visitantes florais e considerados os polinizadores
desta espécie vegetal. Foram observados dois padrées comportamentais entre os
troquilideos: dominéncia e subordinagdo. As diferencas comportamentais
observadas estdo relacionadas a varios fenémenos dentre estes: comportamento
territorialista de E. macroura, mudancga na quantidade de flores ofertadas por M.
ernestii durante o ano, padrao de distribuicdo espacial da espécie M. ernestii, aos
pulsos de chuvas e ocorréncia de floragdo da Tacinga palmadora. Este
comportamento territorialista predominante é restrito aos afloramentos, sugerindo
forte diminuicao do fluxo polinico entre estes.

Palavras-chave: Caatinga, comportamento animal, modelos de visitacao, fluxo

génico, Trochilidae.
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ABSTRACT

Melocactus ernestii, popularly known as head-of-monk, is a species endemic to
Brazil which has expertise in rocky outcrops and wide distribution in northeastern
Brazil. For a year, we studied the visitors flower, routes foraging and the spatial
pattern effect of plants in the behavior of hummingbirds in M. ernestii at Farm
Recreio dos Freitas, New ltarana — BA. In 60 hours of observation sessions plant
focal, eight visitors were recorded, of which five are family Trochilidae:
Eupetomena macroura, Clhorostilbon lucidus, Phaethornis pretrei, Chrysolampis
mosquitus and Heliomaster longirostris. Hummingbirds were the most frequent
flower visitors and pollinators considered this plant species. There were two
behavioral patterns among the Trochilidae: dominance and subordination. The
behavioral differences observed are related to several phenomena among them:
territorial behavior of E. macroura, change in the amount of flowers offered by M.
ernestii during the year, spatial pattern distribution of the species M. ernestii, the
pulses of rainfall and the occurrence of Tacinga palmadora flowering. This
territorial behavior is predominantly restricted to outcrops, suggesting a decrease

in pollen flow between them.

Key words: White-dry forest, animal behavior, visitation patterns, gene flow,
Trochilidae.
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3.1. INTRODUCAO

Dentre os visitantes florais mais frequentes do género Melocactus, os
troquilideos se apresentam como predominantes na maioria das espécies deste
taxon (TAYLOR, 1991; RAW, 1996; LOCATELLI & MACHADO, 1999; NASSAR &
RAMIREZ, 2004; COLAGCO et al., 2006), e tém sido considerados, a partir da
limitagdo do fluxo de pdlen por consequéncia da territorialidade, como um dos
principais estruturadores em populag¢des naturais de algumas espécies do género
(NASSAR; HAMRICK; FLEMING, 2001; LAMBERT et al., 2006a; 2006b; NASSAR
et al., 2007).

O comportamento de um nectarivoro é moldado tanto em fungdo das
caracteristicas das flores que explora (p.e. morfologia, quantidade e qualidade do
néctar ofertado) (LOCATELLI & MACHADO, 1999; MUSTAJARVI et al., 2001;
TEMELES et al., 2002; ALTSHULER, 2003; FLEMING et al., 2004; MCDADE &
WEEKS, 2004), quanto por fatores como competicdo (PIRATELLI, 1997;
DEARBORN, 1998), predacdo e temperatura (FLEMING et al., 2004), demanda
energética (GASS & GARRISON, 1999; CAMFIELD, 2006) e distribuicdo espacial
do recurso (GONZALEZ-GOMEZ & VASQUEZ, 2006).

Muitas aves nectarivoras apresentam como estratégia de forrageio, o
estabelecimento de territérios de alimentacdo, o que é compreendido como
defesa de fontes de néctar espacialmente concentradas (SNOW & SNOW, 1986;
COTTON, 1998; DEARBORN, 1998; CAMFIELD, 2006). O comportamento de
defesa tem sido sugerido como uma maneira de minimizar a competicdo através
de interagbes agressivas que determinam relacbes de dominéncia entre os
individuos envolvidos (KODRIC-BROWN & BROWN, 1978; EWALD & ORIANS,
1983).

Os beija-flores, grupo de aves reconhecidamente nectarivora, sao
consideradas as mais adaptadas a alimentacdo a base de néctar, possuindo
varias caracteristicas que Ihes permitem explorar eficientemente este recurso,
como vbo adejado, a forma do bico e o alto metabolismo (SICK, 1997; GASS &
GARRISON, 1999; TEMELES et al.,, 2002). Para muitas plantas, estas aves
representam o principal meio de transporte de pélen e, portanto, de reproducao
(MACHADO & SAZIMA, 1987; SAZIMA & SAZIMA, 1990; LOCATELLI &
MACHADO, 1999; MUSTAJARVI et al., 2001; CASTELLANOS et al., 2003;
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NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLAGO et al., 2006; NASSAR et al., 2007;
HUGHES & ROMAO, no prelo).

Os estudos relacionados a biologia reprodutiva de espécies de cactaceas
tem registrado um amplo espectro de sindromes florais, dentre elas podem ser
mencionadas a melitofilia em Opuntia (SCHLINDWEIN & WITTMANN, 1995;
1997), esfingofiia em Cereus (SILVA & SAZIMA, 1995), Selenicereus
(BARTHLOTT, 1997) e Discocactus (OLIVEIRA, 2009), ornitofilia em Melocactus
e Opuntia (RAW, 1996; LOCATELLI & MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ,
2004; COLACO et al., 2006; NASSAR et al., 2007) e Micranthocereus (AONA,
2003) e quiropterofilia em Pilosocereus (LOCATELLI; MACHADO; MEDEIRQOS,
1997).

Esta diversidade de agentes polinizadores tem atuado como fator
fundamental na promocdo da variabilidade genética dos representantes em
Cactaceae (COTA, 1993; NASSAR; HAMRICK; FLEMING, 2001; PIMIENTA-
BARRIOS & DEL CASTILLO, 2002; LAMBERT et al., 2006a; 2006b; COTA-
SANCHEZ & CROUTCH, 2007; NASSAR et al., 2007).

Estudos sobre sistema reprodutivo de Melocactus vém demonstrando que
a condicao autocompativel & predominante no género, e que os atributos florais
do taxon sugerem a ornitofilia como principal sindrome (TAYLOR, 1991; RAW,
1996; LOCATELLI & MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et
al., 2006; NASSAR et al., 2007).

Este estudo tem como propdsito, analisar o efeito do padrdo espacial e das
interacdes agonisticas no estabelecimento das rotas de forrageamento dos beija-
flores, e a importancia destes na transferéncia de poélen entre e dentro dos
afloramentos rochosos onde estd estabelecida a populacdo de Melocactus

ernestii (Cactaceae).

3.2. METODOLOGIA

3.2.1. Area e espécie de estudo
Idem capitulo 2.

3.2.2. Recompensa floral

Idem capitulo 2.
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3.2.3. Visitantes florais e modelo de visitacao

Os dados de comportamento foram amostrados através da técnica animal
focal (LEHNER, 1979), onde foi registrado o horario de chegada da ave ao local, o
tempo de permanéncia e a relagdo de dominéncia e subordinagdo intra e
interespecifica a partir das relagdes agonisticas. Os beija-flores foram observadas
a uma distancia aproximada de 4m da planta e a 1m de distancia para insetos. Os
visitantes florais (lepidopteros) foram observados, fotografados, capturados e
preservados em etanol a 70% para posterior identificacdo (NASSAR & RAMIREZ,
2004; COLAGO et al., 2006).

Para acompanhamento das visitagcbes foram observadas 10 plantas
durante 12 meses, um dia pér més, entre 13:00 h e 18:00 h — o que corresponde
ao horario de antese das espécie Melocactus ernestii, totalizando 60 horas e 120
plantas monitoradas. As observagbes foram continuas, desde a abertura até o
inicio do fechamento da flor do individuo as 17:30 h. As variaveis observadas
foram: (1) numero de visitas em cada flor, (2) horario das visitas, (3) relacdo de
visitas as plantas com o numero de flores abertas por dia, (4) numero de visita por
més de cada tipo de visitante para cada periodo de observacdo, e (5)
estabelecimento de rotas de forrageamento. Determinou-se a frequéncia de
visitas as flores de M. ernestii por espécie, dividindo-se o numero total de visitas
de cada espécie de visitante pela soma total das visitas.

As rotas de forrageio dos visitantes podem ser definidas como o ato do
visitante tragar o mesmo caminho todas as vezes que estivesse em busca do
recurso (SAZIMA, 1981). Adicionalmente, foi discriminada a rota principal e
secundaria, estas com maior e menor numero de plantas com flor dentro da area
forrageada respectivamente. As observagdes iniciaram antes das primeiras visitas
durante os 12 meses de observacdo com monitoramento intensivo das espécies
visitantes. Os beija-flores ndo foram anilhados (ato de identificar por anilha), fator
que poderia influenciar no entendimento do estabelecimento das rotas e distingao
dos beija-flores, no entanto, o comportamento territorial, a permanéncia da ave na
mesma area durante todo o intervalo de observacao e o estabelecimento de um a
dois locais fixos de pouso, permitiram tais consideracoes.

Os beija-flores foram classificados como polinizador exclusivo, principal ou
secundario, de acordo com a categorizacdo de Fischer (1994). Os visitantes
florais foram distinguidos como polinizadores quando: (1) havia presenca de pélen
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no corpo, constatado visualmente, (2) houve contato efetivo entre a area coberta
com pélen no visitante e 6rgaos sexuais da flor, (3) abundancia relativa de
visitantes (COX & KNOX, 1988; NASSAR & RAMIREZ 2004).

A identificacdo dos troquilideos foi feita mediante guias ilustrados
(GRANTSAU, 1988; SICK, 1997) e validada posteriormente por ornitologista. A
nomenclatura das aves segue o Comité Brasileiro de Registros Ornitol6gicos —
CBRO (2007).

3.2.4. Padrao espacial dos recursos florais

Os padroes espaciais sdo descritos em termos de escala e intensidade, e
podem ser de trés categorias: agregado, aleatdria e regular. Um padrao agregado
tem sido considerado como um indicador da existéncia de associagdes positivas
entre individuos e o padrao regular como um indicador de associa¢do negativa ou
repulsao (DE LA CRUZ et al., 2008).

A funcédo K de Ripley computa todas as distancias entre todas as plantas
em um mapa de pontos para investigar o padrdo. De modo simplificado, o
procedimento consiste em um circulo de raio t centrado em cada planta, e onde o
nuamero de vizinhos presentes dentro da area deste circulo é contado (DE LA
CRUZ et al., 2008). Variando o raio t € possivel detectar o padrao espacial em
diferentes escalas. Esta flexibilidade em relacdo a escala de distancias € o que
difere substancialmente a funcéo K de outras ferramentas mais utilizadas.

O padrao espacial de plantas adultas de M. ernestii foi determinado
utilizando a fungéo linear L: L(t) = (K(t)/m)"*-t (RIPLEY, 1977), para verificar a
distribuicdo da recompensa floral em diferentes escalas simultaneamente. A partir
destas informagdes foi avaliado de forma observacional, o efeito da
espacializacdo das plantas sobre as rotas de forrageamento dos beija-flores.

Foram avaliadas cinco parcelas de 100 m? e uma de 150 m?, onde foram
tomadas as coordenadas cartesianas do centréide das plantas com auxilio de fita
métrica, georreferenciando os individuos adultos da espécie. Valores positivos de
L(t) indicam que os pontos, neste caso as plantas, estdo agrupadas e valores
negativos indicam regularidade a uma escala de distancia t. Foi estabelecido um
raio (f) de 2.5 metros e realizadas 999 simulagées de Monte Carlo dos pontos,

construindo um intervalo de confianga de 95% para o padrdo espacial gerado (DE
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LA CRUZ et al., 2008). Se e somente se, a funcdo se encontrar dentro deste
envelope, 0 padrdo espacial das plantas de M. ernestii sera aleatorio.

3.2.5. Analise dos dados

Todas as andlises foram conduzidas no Programa Estatistico R versao
2.7.0 (R Development Core Team, 2007; http://www.r-project.org.). Os padrbes
espaciais foram determinados com o uso do pacote Ecespa criado por Ihaka e
Gentleman (1996). Foram realizados testes ndo-paramétricos (Spearman) pelo
pacote estatistico R Commander versdo 1.3-14 entre as variaveis: horarios de
visita das espécies de beija-flores, variaveis ambientais (precipitacao,
temperatura, umidade e velocidade do vento) obtidas da estacao climatolégica de
Itaberaba distante 40 km da area de estudo, volume do néctar e concentracao de
solidos soluveis no néctar produzido ao longo da tarde por M. ernestii, frequéncia
de visitas de cada espécie e numero de flores contabilizadas, para detectar

possiveis correlagdes entre pares de variaveis.

3.3. RESULTADOS
3.3.1. Recompensa floral

Idem capitulo 2.
3.3.2. Visitantes florais e modelos de visitacao

Foi registrado para M. ernestii visitas de cinco espécies de beija-flores:
Eupetomena macroura Gmelin (1788), Chlorostilbon lucidus Boucier & Mulsant
(1948), Phaethornis pretrei Lesson & De Lattre (1839), Crysolampis mosquitus
Linnaeus (1758) e Amazilia fimbriata Gmelin (1788); além de trés espécies de
borboletas: Phoebis philea Johansson (1763), Phoebis sp. (1775) e lepidéptera
sp1, bem como a visita do lagarto Tropidurus semitaeniatus Spix (1825). A
espécie Heliomaster longirostris Audebert & Vieillot (1801) foi vista na area, mas
nao realizou visitas durante o periodo, priorizando flores do componente
vegetacional do entorno do afloramento rochoso (p.e. Psitacanthus bicalyculathus
- Loranthaceae) onde ocorre a populagéo de M. ernestii.

Por volta das 13:00 h os beija-flores realizaram sobrevéo de
reconhecimento, distinguindo as plantas que apresentavam flores das sem
floragdo com aproximacdo ao cefalio e desta forma ajustando as rotas de

exploracdo de recursos, onde ja efetuavam as primeiras visitas, mesmo antes da
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completa abertura do botdo floral. Em aproximadamente 70% dos meses, a
primeira espécie a iniciar as visitas era Chlorostilbon lucidus (Figura 3.1A), no
entanto abandonava a area logo em seguida, o que pode estar relacionado com
os valores ndo mensuraveis de néctar para este periodo inicial de abertura floral.
Mesmo nestas circunstancias, tanto o bico da ave quanto as tépalas proximas a

entrada do tubo eram impregnadas por pélen (Figura 3.1B).

i

Figura 3.1: Representacdo do comportamento de visitacao generalizado as flores
de M. ernestii no municipio de Nova Itarana — BA, para todos os beija-flores:
aproximacao em vbo adejado e introducao do bico na corola tubular em busca do
néctar na camara nectarifera basal (A). Detalhe da flor de M. ernestii, apés a
primeira visita do beija-flor Chlorostilbon Ilucidus por volta das 13:00 hs,
demonstrando pélen sobre as tépalas (B).

Apenas os troquilideos realizaram visitas legitimas as flores de M. ernestii,
representadas pelo contato do bico do visitante com as anteras e estigmas da flor
(Figura 3.1). As visitas ocorreram em intervalos regulares de 5 a 30 min. O
forrageio as flores de M. ernestii iniciou-se por volta das 13:00 h, sendo que a
ultima visita registrada foi 17:50 h.

Eupetomena macroura foi o principal visitante as flores de M. ernestii,
seguido de Chlorostilbon lucidus, representando 63.52% e 20.30% das visitas
respectivamente. As borboletas realizaram 8.66% das visitas as flores, com
destaque para as do género Phoebis (7.64%). As demais espécies de troquilideos
corresponderam a 7.52% das visitas (Figura 3.2).

Todas as espécies de beija-flores aproximavam-se em vOo rapido e
adejado, lateralmente a flor, inserindo o bico na corola tubular de M. ernestii, 0
qual era impregnado por pélen (Figura 3.1) e visitavam outras flores logo em
seguida (Figura 3.4). A permanéncia dos troquilideos nas plantas foi de segundos.
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Foi observado o pouso de Eupetomena macroura no cefalio quando este
apresentava trés ou mais flores, dirigindo-se a outra flor apenas projetando o
pescoco e introduzindo o bico, fato que ndo foi observado em Chlorostilbon
lucidus (Figura 3.1A).

Ao longo do ano, observou-se uma dominancia da espécie E. macroura
sobre C. lucidus (Figura 3.3), no entanto, ambas as espécies apresentaram-se a
frequéncia de visitas correlacionadas com o numero de flores ofertadas (E.
macroura r = 0.887, P < 0.0001 e de C. lucidus r=0.623, P = 0.030).

sp1

Phoebis sp.

Phoebis philea

Amaczilia fimbriata
Chrysolampis mosquitus
Phaethornis pretrei
Chilorostilbom lucidus

Eupetomena macroura

0O 10 20 30 40 50 60 70
Porcentagem (%)

Figura 3.2: Frequéncia de visita acumulada nos 12 meses de observagdo das
espécies de troquilideos e lepiddpteros forrageando as flores de Melocactus
ernestii, no municipio de Nova ltarana — BA.

Nao foi verificada correlagdo entre o numero de visitas e os fatores
ambientais (p.e. precipitacdo, temperatura, umidade (%) e velocidade do vento),
bem como a preferéncia pelos visitantes a plantas com maior numero de flores
ofertadas. Observou-se o forrageio dos beija-flores em dias frios e com chuva fina
e nos meses mais quentes. A auséncia de visitantes no més de margo (més seis
da Figura 3.3) pode estar relacionada a forte chuva observada neste periodo
(Tabela 3.1). A maioria das plantas ofertou mais de uma flor durante os meses
estudados (Tabela 3.1), com amplitude de 1 — 5 flor/planta.
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Figura 3.3: Relagdo de dominancia e numero de visitas de Eupetomena macroura
sobre Chlorostilbon lucidus com base nos valores da intensidade da floragdo em
Melocactus ernestii ao longo dos 12 meses de observagéo, no municipio de Nova
Itarana — BA.

O comportamento de visitacdo as flores de M. ernestii pelos beija-flores
dominantes pode ser considerado constante por visitarem durante quase todo o
ano (Tabela 3.1), no entanto, este comportamento foi influenciado pela floracao
da Tacinga palmadora (Cactaceae), que apresenta sincronopatria da floragdo com
M. ernestii nos meses de maio a outubro; o que pode ser responsavel pela
auséncia de visitacdo no més de julho (Tabela 3.1) e/ou pela agado conjunta da
diminuicdo da intensidade da floracdo em M. ernestii neste mesmo periodo
(Figura 3.3).

Durante as primeiras duas horas ap6s a abertura da flor houve aumento da
frequéncia de visitas, no entanto, as visitacées decaem a partir das 15:00 h, o que
€ reflexo do estabelecimento de territdério por parte da espécie dominante E.
macroura em fungédo de interacdes agonisticas intra e interespecificas (Tabela
3.2).
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Tabela 3.1: Numero de visitas das espécies de beija-flores a flores de Melocactus ernestii durante o periodo de estudo no
municipio de Nova Itarana — BA. Entre parénteses esta representado o numero de flores no conjunto das 10 plantas observadas na
populacdo. Linhas em destaque representam: o periodo de chuvas torrenciais — cinza escuro; e pico de floracdo de Tacinga
palmadora — cinza claro.

Meses  Eupetomena Chlorostilbon Phaethornis Chrysolampis Amazilia Média (xSD) % Total/mensal
macroura lucidus pretrei mosquitus fimbriata  Flor/planta Flor/planta  visitagdo
1 12 (14) 63 (14) 1 (14) 3 (14) 0 (14) 1.40 (0.70) 30% =2 79
2 345 (26) 138 (26) 0 (26) 16 (26) 0 (26) 2.6 (0.97) 100% =2 499
3 92 (30) 0 (30) 22 (30) 8 (30) 0 (30) 2.89 (1.50) 90% =2 122
4 314 (28) 43 (28) 104 (28) 0 (28) 0 (28) 2.14(0.86) 90% =2 461
5 324 (33) 22 (33) 0 (33) 0 (33) 12 (33) 2.90(1.10) 100% =2 358
6 0(19) 0(19) 0(19) 0(19) 0(19) 1.53(0.91) 70% =2 0
7 107 (18) 79 (18) 0 (18) 0 (18) 0(18) 1.80(0.92) 60% =2 186
8 63 (14) 14 (14) 0 (14) 0 (14) 13 (14) 1.40(0.97) 20%=2 90
9 80 (14) 11 (14) 0 (14) 0 (14) 1 (14) 1.56 (0.73) 40% =2 92
10 0(17) 0(17) 0(17) 0(17) 0(17) 1.70 (0.82) 50% =2 0
11 178 (20) 127 (20) 0 (20) 4 (20) 0 (20) 2.00 (1.05) 60% =2 309
12 40 (22) 0 (22) 0 (22) 0 (22) 0(22) 220(1.03) 70%=>2 40
Total/sp 1555 497 127 31 26 2236
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Tabela 3.2: Numero total de interacbes agonisticas intra e interespecifica dos
troquilideos e borboletas, observadas durante o periodo de estudo, para defesa do
recurso ofertado por M. ernestii no municipio de Nova ltarana — BA.

Espécies subordinadas
Espécies Phoebis  Chlorostilbon Eupetormena Phaetornis Amazlia Chrysolarmpis Phoebis
Dominantes philea lucidus macroura pretrei  fimbriata  mosquitus Sp.
Eupetormena macroura 14 11 4 3 2 1 1
Chlorostilbon lucidus 1 4

O sincronismo de visitas entre as espécies de troquilideos as flores de M.
ernestii, demonstrado pela correlacao positiva entre as frequéncias de visitas de E.
macroura e C. lucidus (r= 0.928, P = 0.008) e E. macroura € Phoebis philea (r =
0.666, P = 0.018), gerou defesa de territério do recurso espacialmente concentrado
(néctar) pelas espécies dominantes (Tabela 3.2). As espécies subordinadas
Phaethornis pretrei, Crysolampis mosquitus e Amazilia fimbriata, atuam como
polinizadores secundarios e apresentaram pico de visitacdo nas horas de maior
producao de néctar (16:00 h — 17:00 h).

3.3.3. Distribuicao espacial dos recursos florais e rotas de forrageamento

A analise do padrao de distribuicdo espacial de plantas adultas de M. ernestii,
variou de aleatério a agregado. Nas parcelas A’ e B’ a distribuicdo foi agregada em
todas as escalas (Figura 3.4A’ e 3.4B’). As parcelas C e D’ apresentaram
distribuicdo agregada a pequena escala (Figura 3.4C’ e 3.4D’) ao passo que na
parcela E’ a agregacéao foi evidenciada nas escalas acima de 1.25m (Figura 3.4E’).
Padrao totalmente aleatorio foi detectado na parcela F’ (Figura 3.4F’).

Na maioria das areas observadas, eram estabelecidas duas principais rotas
(Figura 3.4A — 3.4F) pela espécie Eupetomena macroura e estas foram ajustadas
para maior maximizagdo do forrageio a partir da distribuicdo espacial das plantas
adultas de M. ernestii com flor (Figura 3.4). Com o padrédo espacial agregado em
todas as escalas (Figura 3.4A' e 3.4B’) houve sobreposicao das rotas principal e
secundaria de forrageio (Figura 3.4A e 3.4B), ao passo que, quando o padrao
espacial variou de agregado a aleatério (Figura 3.4C-E’) e totalmente aleatorio
(Figura 3.4F’) as rotas nao se sobrepunham (Figura 3.4D-F).
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Figura 3.4: Mapa de pontos dos pares coordenados (x; y) com as rotas de
forrageamento (A - F) e distribuicdo espacial (A’ — F’) com base na funcdo K de
Ripley (Ly) para individuos adultos de Melocactus ernestii amostrados em seis
parcelas (distdncia em metros) no municipio de Nova ltarana — BA. Linhas sélidas
representam a rota secundaria de forrageamento (A - F) e a fungédo Ly univariada
para circulos de raio t=2.5m com 95% de significancia (A’ — F’); e linhas pontilhadas
as rotas principais de forrageamento (A — F) e os limites do envelope de confianca
gerados a partir de 999 simulagdes (A’ — F’). Os valores de Ly acima do envelope de
confianga indicam agrupamento, valores dentro do envelope indicam aleatoriedade,
e valores abaixo do envelope de confianca indicam regularidade.

Plantas que estavam fora das rotas estabelecidas nas primeiras visitas eram
visitadas eventualmente pelo dominante e/ou por alguma espécie subordinada. As
principais espécies escolhidas para vigilia e descanso foram Spondias tuberosa
(Anacardiaceae), Cereus jamacaru (Cactaceae) e Mimosa sp. (Leguminosae),
representando os locais de entrada e saida evidenciados no sentido das linhas
(rotas). Apds o forrageamento do conjunto de plantas inseridas na rota principal, a

espécie E. macroura descansava em intervalos que variavam de 5 a 30 minutos,
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onde efetuava vocalizacbes e limpeza do bico, seguindo para visitacdo ao outro
conjunto de plantas na rota secundaria, quando presente.

3.4. DISCUSSAO
3.4.1. Caracteristicas fenoldgicas e a relacao com a guilda de visitantes

Os resultados apresentados ap6iam as generalizacées formuladas por Taylor
(1991), bem como apresentam novas informagdes sobre a interacao animal-planta
de uma espécie vegetal representativa para o nordeste do Brasil, Melocactus
ernestil.

M. apresenta caracteristicas florais da sindrome da ornitofilia, incluindo antese
diurna, coloragdo magenta do perianto, corola tubular, cAmara nectarifera basal e
grande distancia entre os érgaos reprodutivos e a fonte de néctar (FAEGRI & VAN
DER PIJL, 1979; PROCTOR et al., 1996; COTTON, 1998). A producéo continua de
flores durante o ano representa fonte de recurso regular para a fauna associada que
influencia no comportamento dos nectarivoros pelos padrées de recursos florais
disponiveis, havendo preferéncia por plantas com oferecimento regular e continuo de
recursos (REAL & RATHCKE, 1991).

A morfologia tubular parcialmente protegida e a posicao apical da flor no
ceféalio podem restringir o espectro potencial de aves nectarineas e favorecer os
beija-flores, uma vez que, mesmo com o registro da espécie Coereba flaveola
Linnaeus (1758) nas adjacéncias da populacdo, esta ndo foi vista em nenhum
periodo forrageando as flores de M. ernesti. A alta frequéncia de visitas de
borboletas, principalmente as do género Phoebis, nos meses de dezembro a janeiro
e maio a junho, podem interferir no sucesso reprodutivo de M. ernestii negativa ou
positivamente, diminuindo ou aumentando a frequéncia de visita dos potenciais
polinizadores e com isso o fluxo de pélen, uma vez que estas possivelmente realizam
pilhagem de néctar e competicdo pelo recurso (THOMAS et al., 1986; PIRATELLI,
1997, COLAGO et al., 2006).

3.4.2. Agonismo, territorialidade e modelos de visitacao
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Tanto Eupetomena macroura quanto Chlorostilbon lucidus assumem
comportamento territorialista (Tabela 3.2). Estratégia territorialista também foi
atribuida a Eupetomena macroura por Pizo (1996). Este comportamento é associado
a defesa de fontes de néctar espacialmente concentradas e/ou dentro de uma faixa
de disponibilidade de recurso (BROWN & BROWERS, 1985; SNOW & SNOW, 1986;
COTTON, 1998). A dominancia do territério tem sido relacionada a morfologia das
aves, a estratégia de forrageamento, sexo, padrao espacgo-temporal dos recursos € a
competicédo intra e interespecificas (FEINSINGER & COLWELL, 1978; PIRATELLI,
1997; COTTON, 1998; ANTUNES, 2003).

O territério € mantido por uma série de comportamentos que podem ou nao
reduzir a guilda de animais que o utiliza (CARPENTER, 1978). Segundo Feinsinger e
Colwell (1978), tanto beija-flores, quanto outras aves nectarivoras, podem utilizar o
recurso desempenhando diferentes funcdes: rotas de forrageamento, territorialismo,
parasitas territoriais e ou generalistas. Desta forma, a guilda apresenta uma estrutura
interna que €& mantida por varios comportamentos, dentre os quais, as interacoes
agonisticas determinando a adocdo de diferentes estratégias para utilizacdo do
recurso (LEAL; LOPES; MACHADO, 2006).

Relagéao agonisticas entre insetos e beija-flores é considerada por Carpenter
(1979) como mais dificil para os troquilideos do que a competicdo entre aves, dada a
imprevisibilidade temporal, espacial e comportamental dos insetos (PYKE & WASER,
1981). Agonismos foram relatados em Melocactus curvispinus (NASSAR &
RAMIREZ, 2004), Melocactus glaucescens e Melocactus paucispinus (COLACO et
al.,, 2006) e em Hippeastrum sp. (Amaryllidaceae) (PIRATELLI, 1997), onde
borboletas do género Phoebis também forrageavam néctar e sofreram agonismo.
Competicao entre o beija-flor Eupherusa eximia e borboletas que visitavam Hamelia
patens (Rubiaceae), também foi observada (THOMAS et al., 1986).

Esta condicdo de agonismo entre espécies de beija-flor e borboleta foi
registrada na partilha do recurso ofertado por Melocactus ernestii, fato que pode ser
explicado pela correlagdo entre as frequéncias de visitas destas espécies. O niumero
de interagbes agressivas entre o beija-flor territorialista Eupetomena macroura e a

borboleta Phoebis philea foi o mais elevado entre os membros da guilda e se
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restringiram aos meses de dezembro a janeiro, correspondendo ao pico de visitagao
desta borboleta no ano as flores do cacto.

A estratégia de forrageio observada para Phaethornis pretrei, ndo é
sustentada pela caracteristica da subfamilia Phaethorninae, a do tipo trapline ou
rotas de forrageio (SAZIMA, 1981; PIRATELLI, 1997; SIQUEIRA FILHO &
MACHADO, 2001), onde a espécie nao estabeleceu rotas de forrageamento. Tal fato
pode estar relacionado ao estabelecimento de territério por E. macroura e/ou pela
distribuicdo em manchas da populacao de M. ernestii. No entanto, P. pretrei visitou
as flores do cacto nas horas de maior producédo de néctar (16:00 — 17:00 h), o que
diminuiria o gasto energético no forrageio do recurso. Nao se observou a visita de P.
pretrei a flores do componente vegetacional do entorno no periodo da tarde,
sugerindo que esta espécie, assim como Chrysolampis mosquitus e Amazilia
fimbriata, alimenta-se fortuitamente de algumas flores dos territérios ocupados ou em
outras manchas de recurso alimentar ndo detectada neste estudo.

As espécies mais frequentes (E. macroura e C. lucidus) realizaram sobrevdo
de reconhecimento da area a ser forrageada antes da abertura total da flor,
sobrevoando inclusive plantas sem flores, com posterior determinacao das principais
rotas e uso destas durante toda a tarde. Tal fato pode estar associado a presenca de
plantas de M. ernestii sem flores dentro do territério e possivelmente a habilidade
cognitiva das aves para aumentar a maximizagao nas rotas de forrageamento em
vitude do padrdo espacial de distribuicdo. Este comportamento também pode
representar a funcéo do cefélio da planta como atrativo das espécies de beija-flores
ao invés das flores de M. ernestii, necessitando desta forma o reconhecimento e
memorizagdo das plantas com flores, para o estabelecimento de rotas mais
recompensadoras.

Estudos experimentais realizados por Gonzalez-Gémez e Vasquez (2006),
avaliando a meméria espacial do beija-flor Sephanoides sephaniodes, sugeriram que
esta espécie recorda a localizacdo das areas mais recompensadoras, facilitando a
exploracdo, por rotas mais eficientes de flores, em fungéo da qualidade de néctar.

O estabelecimento de trapline observado em E. macroura, esta relacionado a

otimizagdo do ganho energético e ao comportamento territorialista empregado, uma
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vez que 0s recursos estdo espacialmente concentrados em ilhas de afloramentos a
pequena escala e envoltos por um componente vegetacional arbéreo, que impede
por um lado o desenvolvimento de altas velocidades pelos beija-flores menores e por
outro a manutencado de um territério especifico ao afloramento pela diminuigcdo da
visibilidade.

Este comportamento ndo sustenta plenamente as informacgdes consideradas
em Feinsinger e Chaplin (1975), onde espécies de asas mais compridas
percorreriam distancias maiores entre as fontes de alimentagao, visitando fontes de
néctar pequenas e espalhadas, em rotas de forrageamento e ndo defendendo
territorios (NEILL, 1987) e espécies de asas pequenas e de pequena massa
corpérea (RUSCHI, 1982; GRANTSAU, 1988) desenvolveriam altas velocidades e
manobras rapidas, seriam preferencialmente territorialistas.

O estudo da territorialidade em Amazilia tzacatl (beija-flor) e este efeito sobre
o tamanho do intruso e o valor do recurso (DEARBORN, 1998), variaram
significativamente entre as espécies de intrusos, e estava relacionada negativamente
com o peso, possivelmente devido ao custo potencial associado com a possibilidade
de competicdo agravado com individuos maiores.

Resultados encontrados por Colaco et al. (2006) e Locatelli e Machado (1999)
apoiam as observacdes do presente estudo, onde o estabelecimento de territério ndo
se restringe a quantidade/qualidade do recurso e a relagao envergadura de asa/peso
corpéreo (Lwd = wing disc loading), mas também a regido geografica e
heterogeneidade vegetacional de ocorréncia das espécies forrageadas, o que
influenciaria no desenvolvimento de alta velocidade e manobras rapidas pelas
espécies de asas curtas e pequeno wing disc loading (RUSCHI, 1982; GRANTSAU,
1988).

Isto € demonstrado pelo comportamento territorialista de C. lucidus visitando
flores de Melocactus glaucescens restritas a entorno de lajedos e M. paucispinus em
areas arbustivas, em Morro do Chapéu (Chapada Diamantina/Bahia) (COLACO et
al., 2006) e as interac6es agonisticas com E. macroura, em Melocactus zehntneri
(Alagoinha/Pernambuco) (LOCATELLI & MACHADO, 1999), com dominancia de C.

lucidus sobre as demais espécies de beija-flores, e em M. ernestii (Tanquinho/Bahia
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— 12 horas de observacdo) e em Melocactus violaceus subsp. margaritaceus
(Arembepe/Bahia — 15 horas de observagcédo) com dominancia de C. lucidus sobre E.
macroura (F. M. Hughes, obs. pess.).

Foi observado neste estudo, o pouso de E. macroura no cefalio de M. ernestii
com mais de trés flores, o que pode estar relacionado a diminuicdo do gasto
energético no forrageio, tal comportamento foi observado também no estudo
realizado por Colacgo et al. (2006) para a espécie C. lucidus. Podemos considerar que
tal comportamento além de diminuir o gasto energético com o vbo, predomina em
espécies dominantes, uma vez que nao foi detectado nas demais espécies de
troquilideos observados.

As espécies de plantas escolhidas pelas espécies territorialistas para vigilia e
descanso eram predominantemente as mesmas durante os meses de observacgao, e
estas foram pouco abandonadas (Spondias tuberosas, Cereus jamacaru e Mimosa
sp.), representando uma estratégia de localizacdo que pode permitir grande
visibilidade espacial. Surpreendentemente, 0 mesmo ponto de pouso era utilizado em
quase todos os meses de observacdo. Nas analises do comportamento de outros
troquilideos (p.e. Amazilia rutila e Eupetomena macroura), a vegetagao escolhida por
estas espécies para a defesa de territorio, também se deu em fungdo da estratégia
de melhor localizagdo (SCHEMSKE, 1974; TOLEDO & MOREIRA, 2008).

3.4.3. Recompensa floral numa populacao espacialmente estruturada

Melocactus ernestii produz cerca de 20 pL de néctar por flor com uma
concentracao de solidos solluveis em torno de 33%, 0 que é equivalente a 23.17
calorias por flor, similar ao detectado em outras espécies do género (LOCATELLI &
MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLAGCO et al., 2006). A analise da
variagdo do néctar em algumas espécies de Cactaceae (SCOGIN, 1985) nao revela
diferenga significativa na concentragao de solidos soluveis de flores polinizadas por
beija-flores, com valores entre 22-30%.

O agrupamento e a localizacao da populagédo de M. ernestii em manchas de
afloramento podem representar tanto a manutencao de uma guilda mais diversa de

troquilideos quando comparada aos estudos no género Melocactus (NASSAR &
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RAMIREZ, 2004; COLAGCO et al., 2006; NASSAR et al., 2007), quanto favorecer a
estruturacdo genética dos individuos constituintes destas manchas pela drastica
reducéo do fluxo de pélen entre os afloramentos. Além disso, o padrdao espacial
dentro destes afloramentos analisados determinou o ajuste do forrageio em duas
principais rotas, onde havia sobreposicdo em um setor especifico do afloramento
quando o padrao espacial era totalmente agregado ou independéncia entre as rotas
principal e secundaria quando o padrdo variava entre agregado e aleatério ou
totalmente aleatorio.

Estes comportamentos, aliados a presenca de plantas com mais de duas
flores e o numero de visitas realizadas no dia pelos visitantes (Tabela 3.1) possibilita
tanto a polinizagdo cruzada quando visita varios individuos em sequéncia, quanto a
autopolinizagao quando visita varias flores do mesmo individuo. Estes eventos atuam
promovendo o deslocamento de pélen entre individuos e/ou na mesma planta
(geitonogamia), e desta forma equilibrando a probabilidade de formacgao de frutos por
polinizagdo cruzada e autopolinizacdo (RAMIREZ & BERRY, 1995; LOCATELLI &
MACHADO, 1999; NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLAGO et al., 2006).

A sobreposi¢ao na utilizagdo do recurso floral entre os membros desta guilda
pode ser importante para M. ernestii em dois aspectos: (1) a auséncia de uma das
espécies visitantes pode ser compensada pela outra, a exemplo do que ocorre em
comunidades ornitofilas da Floresta Atlantica no Sudeste do Brasil (BUZATO, 1995) e
(2) a ocorréncia de sistema misto de reproducdao (LAMBERT et al., 2006a; 2006b;
NASSAR et al.,, 2007; Capitulo 2) associado ao comportamento territorial
predominante, podem representar duas forcas na subestruturagdo genética de M.
ernestii, aumentando o fluxo génico com mais intensidade entre individuos
aparentados e divergéncia entre as plantas nos distintos afloramentos rochosos
(LOCATELLI & MACHADO, 1999, NASSAR et al., 2001, COLACO et al., 2006,
NASSAR et al., 2007).

A ndo defesa de territorio e diminuicdo do numero de visitas por parte das
espécies de troquilideos dominantes observada nos meses de abril a agosto de
2006, pode ser em func¢ao da diminuigdo gradativa da porcentagem de fenofase da
ordem de 93% para 45% nestes meses (HUGHES & ROMAO, no prelo).
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A auséncia de visitagao as flores de M. ernestii pelas espécies de beija-flores
no més de julho, pode estar associado tanto a condicdo acima citada, de diminuicao
gradativa da porcentagem de floracdo, quanto a sobreposicdo da floragdo com a
espécie de cacto Tacinga palmadora (maio a outubro — consideracdes visuais
registradas em caderno de campo) com M. ernestii neste mesmo periodo e pode
representar uma influéncia na estrutura genética intrapopulacional quando
consideramos 0 aumento da frequéncia de autopolinizagdo e o possivel recrutamento
destas progénies (NASSAR; HAMRICK; FLEMING, 2001; NASSAR et al., 2007,
COLACO et al., 2006, LAMBERT et al., 2006a; 2006b), no entanto, vale considerar a
necessidade de estudos mais detalhados, como analises de progénie oriundas de
sistemas de cruzamento e do raio de voo dos troquilideos (KITAMOTO et al., 2006),
para apoiar tais consideracoes.

Observagbes semelhantes foram feitas por Aona (2003), onde houve
diminuicdo do numero de visitas por parte do beija-flor C. lucidus as flores de
Micranthocereus flaviflorus (Cactaceae) apés as 14:00 h, por possivel influéncia da
espécie de Melocactus paucispinus. Fato interessante, mas ndo mencionado pela
autora, diz respeito ao aumento da frequéncia de visitacdo por parte do beija-flor
Phaethornis squalidus as flores de Micranthocereus streckeri (Cactaceae), ao passo
que diminui a frequéncia de visitas por C. lucidus, logo ap6s a abertura floral da
espécie Melocactus paucispinus. Tal fato pode estar relacionado dentre muitos
fatores, a territorialidade de C. lucidus e a quantidade energética disponibilizada pelo
néctar da espécie de M. paucispinus, o que sustentaria as bases econdmicas
proposta por Brown (1964).

O género Melocactus se constitui numa fonte de recurso para troquilideos, e
0s servicos ecoldgicos prestados por estas espécies de aves em populacdes do
género, ainda sao pouco conhecidos no nordeste do Brasil. Os beija-flores realizam
transferéncia de pdlen de forma eficiente e restrita a um grupo de plantas,
proporcionando limitacdo do fluxo polinico entre afloramentos, e que podem
desencadear processos estocasticos, ao nivel de dindmica e composicdo genética
de pequenas populacodes.
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CAPITULO 4

ANALISE MORFOMETRICA DE Melocactus ernestii E M.
bahiensis (CACTACEAE) EM ZONA SEMI-ARIDA DO

MUNICIPIO DE NOVA ITARANA, BAHIA, BRASIL

Este orgulho — o intelecto — ligado ao conhecimento e a percep¢ao, névoa que cega o olhar e
o0s sentidos do homem, engana-os sobre o valor da existéncia, exatamente quando vem
acompanhada da avaliagao mais lisonjeira possivel com relagdo ao conhecimento.

(F. Nietzsche)



RESUMO

Foram utilizadas analises discriminantes para acessar a variabilidade morfolégica
intra e interespecifica no género Melocactus (M. ernestii e M. bahiensis). O taxon M.
ernestii ocorre em quatro pequenas manchas de afloramentos rochosos circundadas
por uma matriz de Caatinga arbérea distante uma das outras 30 metros em média.
Este estudo foi conduzido para avaliar como caracteres morfologicos melhor
distinguem tanto essas duas espécies quanto a variabilidade fenética ao nivel
intrapopulacional; para tanto se realizou dois tipos de analises: 1) caracteres florais e
vegetativos analisados separadamente e 2) caracteres florais e vegetativos
analisados conjuntamente. Caracteres vegetativos apresentam-se  mais
discriminantes dentro da populagao de M. ernestii com uma probabilidade de 0.98 de
correta classificacdo dos individuos do que os caracteres florais com 0.88. Quando
consideramos os dois conjuntos de dados, obtivemos uma correta classificagcdo da
ordem de 1.00 dos individuos dentro de M. ernestii. Em todos os casos houve a
formacao de trés tipos distintos com distancia de Mahalanobis significativa entre os
pares. Cada tipo compreende uma area de afloramento rochoso especifica. Este
método revela que dentre todas as variaveis analisadas em conjunto, as que mais
discriminam os individuos ao nivel intraespecifico em M. ernestii sdo o comprimento
do espinho central e o comprimento do espinho radial inferior. Analises fenolégicas
sustentam a diferenciacado dos trés tipos morfolégicos. Isto revela que a populacéo
de M. ernestii apresenta subestruturacao ao nivel morfoldégico e comportamental, o
que pode ser resultado do comportamento territorialista dos beija-flores polinizadores

e dos lagartos dispersores, sobre 0s processos genéticos.

Palavras-chave: Variacdo morfométrica, subestruturagdo, andlises multivariadas,

semi-arido
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ABSTRACT

Discriminant analyses were used to access the intra-and interspecific morphological
variability in the genus Melocactus (M. ernestii and M. bahiensis). The taxa M. ernestii
occurs in four small patches of rocky outcrops surrounded by an array of Caatinga
trees away from the other 30 meters on average. This study was conducted to assess
how best morphological characters distinguish these two species on both the
variability phenetic intrapopulation level. Conducted two types of analysis: 1) floral
and vegetative characters examined separately and 2) floral and vegetative traits
analyzed jointly. Vegetative characters have become more discriminating in the
population of M. ernestii with a probability of 0.98 of correct classification of
individuals as the floral characters with 0.88. When we consider the two sets of data,
we obtained a correct classification of the order of 1.00 of individuals in the rate M.
ernestii. In all cases there was the formation of three distinct types with significant
Mahalanobis distance between the pairs. Each type contains a specific area of rocky
outcrops. This method shows that among all variables, the most discriminating
individuals in intraspecific level M. ernestii are the length of the central spine and
length of the lower radial spine. Phenological analysis support the differentiation of
the three morphological types. This shows that the population of M. ernestii presents
subestruturagdao the morphological and behavioral level, which may be the result of
the behavior of territorialist hummingbird pollinators and dispersers of lizards, on

genetic processes.

Key words: Morphometric variation, structuring, multivariate analysis, semi-arid

91



4.1. INTRODUCAO

Variagc6es nos organismos associada as mudancgas geograficas tém atraido a
atencao de bidlogos e eco6logos desde Darwin levando entao a ser entendidos como
causados por processos evolutivos. Variagdes semelhantes podem ser causadas por
eventos tal como a selegcao natural resultante de pressdes seletivas imposta pelo
padrao de variacdo geogréafica nos fatores ecoldgicos, ou pode ser o resultado da
deriva genética ou efeito fundador. Estudar a variagao geografica dentro de espécies,
onde divergéncias evolutivas podem estar em progresso prové uma oportunidade
para observar o processo de especiacao em agao (BOYD, 2002).

De fato, processos ecoldgicos restritos como a polinizacdo e dispersao
promovida por organismos territorialistas, acasalamento preferencial, padrao de
distribuicdo espacial e recrutamento de progénies agregado, apresentam-se como
mecanismos  estruturadores em populacbes naturais de plantas, que
probabilisticamente conduzem a eventos de especiacdo € ou geradores de
variabilidade morfolégica dentro de populac¢des de planta (LOVELESS & HAMRICK,
1984; ELLSTRAND & ELAM, 1993).

As espécies do género Melocactus Link & Otto apresentam certa
homogeneidade morfolégica, mas com importantes diferengas nas estruturas florais
e vegetativas (TAYLOR, 1991; NASSAR & RAMIREZ, 2004; LAMBERT et al., 2006a;
2006b). Estudos sobre sistema reprodutivo tém demonstrado que a condicdo
autocompativel é predominante e que os atributos florais do taxon sugerem a
ornitofilia como principal sindrome (RAW, 1996; LOCATELLI & MACHADO, 1999;
NASSAR & RAMIREZ, 2004; COLACO et al., 2006; NASSAR et al., 2007), o que tem
possibilitado a formacdo de hibridos em alguns taxons relacionados (LAMBERT et
al., 2006a; 2006b). A distribuicao disjunta e a poliploidia, sado fatores que sempre
resultam em variac6es morfolégicas sutis e que tem apresentado uma base genética
relacionada nas espécies de Melocactus estudadas (LAMBERT, et al. 2006a; 2006b;
NASSAR et al., 2007).

A utilizagcdo de anadlise estatistica multivariada tem prestado valiosa
contribuicdo na discriminacao do taxon de plantas de modo intra e interpopulacional
(BOYD, 2002; HARDIG et al., 2002; ROBART, 2005; WHEELLER et al., 2005; LUNA
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& GOMEZ-VELASCO, 2008), mas tem sido pouco usada para cactos
(CHAMBERLAND, 1997; CASAS et al., 1999; BAKER & JOHNSON, 2000;
SCHMALZEL et al., 2004; BAKER, 2006; CARMONA & CASAS, 2005; LAMBERT et
al., 2006a; 2006b).

Para este estudo, usou-se a analise discriminante, de componentes principais
e de cluster para examinar a relagdo fenética sob caracteres florais e vegetativos
entre dois cactos de ampla distribuicao geografica no género Melocactus: Melocactus
bahiensis (Britton & Rose) e M. ernestii (Vaupel). Cada espécie corresponde a
populacdes isoladas que consistem de individuos tipicos morfologicamente. Todos
os dois taxons sado pobremente definidos tendo os critérios taxondémicos
discriminantes estabelecidos de localidades especificas do estado da Bahia
(TAYLOR, 1991)

Neste estudo sdo apresentados resultados das andlises morfolégicas usando
métodos multivariados, incluindo estudos prévios de ecologia reprodutiva (HUGHES,
2006) e estrutura espacial e temporal (HUGHES, 2008) em Melocactus ernestii e M.
bahiensis. Busca-se responder as seguintes questdes: (1) As populagdes sao
morfologicamente distintas, e os caracteres florais e vegetativos constituem variaveis
preditoras discriminantes? (2) Ha formacao de clusters dentro das populacoes, e sao
estes distinguiveis espacialmente? (3) Quais os provaveis processos estruturadores
dos clusters nas populacoes?

4.2. METODOLOGIA
4.2.1. Area e espécie de estudo
Idem capitulo 2

4.2.2. Populacao estudada

A populagéo de M. ernestii, esta distribuida em uma area de aproximadamente
2Km2 em quatro pequenas ilhas de afloramentos rochosos de tamanho variavel,
circundadas por matriz de caatinga arbérea distante aproximadamente 30 metros em
média, como se observa no mapa de pontos (Figura 4.1A) e “mapas de Getis”
(Figura 4.1B) gerados com o auxilio software R (R Development Core Team, 2007).
A populagdo de M. bahiensis utilizada no estudo morfométrico, se distancia
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aproximadamente em 600 metros e € mais ou menos exposta a solo pedregoso, mas
ocorrendo também em formacdes cristalinas, incluindo cascalho quartizitico e rochas
areniticas (TAYLOR, 1991).
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Figura 4.1: Representacdo esquematica dos afloramentos rochosos e morfotipos
detectados dentro da populacdo de M. ernestii, no municipio de Nova ltarana — BA:
(A) Mapa de pontos dos morfotipos em fase reprodutiva e (B) “Mapa de Getis" dos
valores da fungéo L (r = 10m), onde o tom mais vermelho ou os valores mais altos
representam zonas onde localmente existem agrupamentos. Neste caso, em cada
ponto do mapa, existem tantos mais vizinhos como indiquem o tom das isolineas.

4.2.3. Aspectos Fenoldgicos

Foram monitorados 20 individuos reprodutivos por tipo em M. ernestii
(HUGHES & ROMAO, no prelo) e M. bahiensis durante um dia em intervalos de 2
hora, observando os seguintes fendmenos: a) surgimento da flor na superficie do
cefélio, b) abertura da flor e ¢) surgimento do fruto (NASSAR & RAMIREZ, 2004;
HUGHES, 2006; FONSECA et al., 2008).

O sincronismo de floragdo de uma planta individual, como definido aqui, € o
grau com que as plantas de um tipo sobrepdem o seu periodo de floragdo com o
periodo de floracdo das plantas. Uma vez que as flores de M. ernestii ttm duracao
de menos de um dia e evento de floragao continuo (HUGHES & ROMAO, no prelo),
o sincronismo foi calculado usando o método de Augspurger (1983), modificado a
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partir de Primack (1980). Para cada tipo, o numero de intervalos que a floracao
sobrepde com a de outro foi determinada. O indice de sincronia (X) para um tipo

morfolégico é dado por:

X, = (.fn 1 1] ( l )éfﬁjh

onde e; € o numero de intervalos diarios do tipo / e j sobrepostos nos eventos de
floracao; f; € o numero total de intervalos que o tipo i/ estava florindo, e n € o niumero
de tipos na amostra. X varia de 1 (completa sobreposi¢cao da floragao entre os tipos)
até 0 (sem sobreposicdo com nenhum outro tipo).

4.2.4. Caracteres Morfoldgicos

Foram coletadas flores de M. ernestii e M. bahiensis, e conservadas em alcool
70%, procurando-se explorar ao maximo os caracteres morfolégicos quantitativos
(Tabela 4.1) para maximizar o poder estatistico das analises (BAKER & JOHNSON,
2000). Utilizou-se M. bahiensis como taxon externo dentro das andlises apenas para
as variaveis florais. Avaliou-se 16 caracteres morfolégicos das flores e 16 caracteres
vegetativos das espécies estudadas (Tabela 4.1) tomando por base os caracteres
descritos na literatura (NASSAR & RAMIREZ, 2004; SCHMALZEL et al., 2004;
CARMONA & CASAS, 2005; BAKER, 2006; LAMBERT et al., 2006a; 2006b;
NASSAR et al., 2007). Todas as medidas dos caracteres quantitativos continuos
foram tomadas com auxilio de paquimetro digital (x 0.01 mm de erro). Os valores
para os caracteres vegetativos de 22 — 31 representam a média da medida de quatro
valores para cada carater localizados em diferentes costelas; todas as medidas
foram tomadas prioritariamente na quarta aréola partindo da base da planta (Tabela
4.1).
4.2.5. Analises Estatisticas

Foram utilizados métodos estatisticos multivariados para visualizar a
consisténcia dos padrdes de classificacdo dos individuos dos tipos morfolégicos
determinados a priori de Melocactus ernestii e M. bahiensis, assim como nos estudos
de Casas et al., (1999), Borba et al., (2002), Carmona & Casas (2005), Baker (2006),
Lambert et al., (2006a).
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Tabela 4.1: Caracteres taxonémicos que foram tomados para utilizacdo e conducéo
nas analises morfométricas de Melocactus ernestii e Melocactus bahiensis.

Caracteres Florais Caracteres Vegetativos
01. Altura da Camara Nectarifera 17. Diametro Vegetativo
02. Altura do Ovério 18. Altura Vegetativa
03. Comprimento do Estilete 19. Didmetro do Cefélio

04. Comprimento Externo da Flor 20. Altura do Cefalio
05. Didmetro da Camara de Néctar 21. Nimero de Costelas

06. Diametro do Ovério 22. Diametro até 1/4*

07. Numero de Estames 23. Diametro até 2/4*

08. Numero de Lobos Estigmaticos  24. Didametro até 3/4*

09. Numero de Ovulos por Flor 25. Numero de Aréolas

10. Volume de Fitomassa Total 26. Numero de Espinhos por Aréola

11. Raio da Camara de Néctar 27. Comprimento do Espinho Central

12. Raio do Ovario 28. Comprimento do Espinho Radial Esquerdo
13. Volume da Camara de Néctar 29. Comprimento do Espinho Radial Direito
14. Volume do Ovario 30. Comprimento do Espinho Radial Inferior

15. Tamanho do Lobo Estigmatico  31. Distancia entre Costelas
16. Base do estigma — Antera Distal 32. Volume de Fitomassa Total

* Diametro das costelas até um, dois e trés quartos ao longo do comprimento desta.

Andlises de Componente Principal (PCA) e Fungbes Discriminantes (DFA)
foram direcionadas para analisar padrdes de individuos dentro de cada morfotipo e
do taxon externo, para visualizar possiveis diferengas entre estes de acordo com seu
afloramento de ocorréncia. DFA foi usada para avaliar e demonstrar a sobreposi¢ao
entre os morfotipos de M. ernestii e a possivel classificagdo destes no grupo original
(CASAS et al., 1999).

A avaliacdo das funcgdes discriminantes derivadas das DFAs por analise
multivariada da variancia (MANOVA one-way) foram utilizadas para testar a hipétese
de homogeneidade dos padrées morfolégicos dos individuos entre os tipos de M.
ernestii e o taxon externo M. bahiensis, utilizando como teste estatistico o valor
obtido por Wilk’'s Lambda que varia de 0 a 1 neste caso, valores que mais se
aproximam de zero determinam uma maior distingdo dos grupos. Foram

determinadas as probabilidades de classificagdo dos morfotipos a partir da média da
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matriz das probabilidades de correta classificacdo obtidas para cada individuo pela
DFA.

Os eigenvectors resultantes das PCAs e coeficientes estandardizados
resultantes das DFAs foram usados para identificar os caracteres que mais
contribuem significativamente para classificacdo dos individuos (SNEATH & SOKAL,
1973; KRZANOWSKI, 1990).

Foram conduzidas andlises de agrupamento (CA) a partir do método
hierarquico das médias da dissimilaridade ponderada (UPGMA) como algoritmo de
agrupamento, utilizando o software GENES (CRUZ, 2006; versao 2008.6.0), para
examinar a similaridade/diferenga morfolégica, ao nivel especifico, entre as espécies
estudadas e entre os morfotipos detectados na populagdo de M. ernestii, para tanto,
foram obtidas as matrizes de distancias morfoldgicas entre os grupos, usando a
Disténcia Generalizada de Mahalanobis como o coeficiente da distancia, obtida da
matriz de covariancia dentro dos grupos construida pelo software STATISTICA para
windows (StatSoft, 2008; verséo 8.0).

Cada planta individualmente, analisada por DFA, PCA e CA, foi considerada
como Unidades Taxon6micas Operacionais (OTUs). A hipétese de homogeneidade
das matrizes de covariancia ndo podera ser aceita se o nivel de significancia obtido
para P for > 0.002 (BAKER & JOHNSON, 2000). Foi utilizado o modelo de igual
prioridade para os tipos em M. ernestii e o taxon externo quando classificados
individualmente.

A matriz morfologica foi analisada em duas circunstancias: a) caracteres
florais e vegetativos analisados separadamente, b) caracteres florais e vegetativos
investigados em conjunto. A distancia de Mahalanobis e estatistica F associada, foi
calculada entre os centroides de cada taxon e dos morfotipos (D2) a partir das
analises discriminantes, onde os grupos foram determinados a priori. A hip6tese nula
de que as distancias (Dm2) dos centréides eram iguais foi testada ao nivel de a =
0.01 (GOLDMAN et al., 2004). As variaveis que nao apresentaram distribuicao
normal foram log-transformadas, para utilizacao dos testes de MANOVA. As matrizes
de distancia generalizada de Mahalanobis (todas as variaveis, apenas variaveis

florais e somente varidveis vegetativas) foram comparadas com as matrizes de
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distancia geografica dos morfotipos de M. ernestii € entre M. bahiensis, a partir do
teste de Mantel, com 1000 simulagbées de Monte Carlo utilizando o software GENES
(CRUZ, 2006; versao 2008.6.0).

4.3. RESULTADOS
4.3.1. Analise Fenoldgica

As andlises dos dados fenolégicos ndao apresentaram diferencas entre o
surgimento do fruto nos morfotipos de M. ernestii com pico caracteristico as 7:30 h,
ao passo que M. bahiensis tem pico as 6:30 h (Figura 4.2A). No entanto, detectou-se
diferengas entre os taxons e os morfotipos em M. ernestii tanto no horério de
surgimento do botdo floral na superficie do cefalio (Figura 4.2B) quanto da abertura
das flores (Figura 4.2C). A espécie M. bahiensis e o morfotipo 2 do taxon M. ernestii
apresentam pico de abertura floral sincronizados, mas ocorrem de forma disjunta a
uma distancia de 600 metros .

O morfotipo 1 e 2 apresentaram baixo sincronismo entre os horarios de
abertura das flores (0.25). Cerca de 95% das flores do morfotipo 1 abrem as 14:30
hs, ao passo que 84% das flores do morfotipo 2 abrem por volta das 15:30 hs.

4.3.2. ANOVA One-Way

As andlises de variancia indicaram que dentro dos caracteres florais e
vegetativos, todas as variaveis sao significativamente diferentes, com excecao das
variaveis 16 e 20 (Tabela 4.2). Os coeficientes de variagdo médios demonstram que
o morfotipo 1 apresenta maior variagdo entre as variaveis florais (0.12) que o
morfotipo 2 (0.11) e morfotipo 3 (0.09) e a espécie M. bahiensis (0.07); aspectos que
se invertem ao comparar os coeficientes de variacdo entre as variaveis vegetativas
dos morfotipos 1, 2 € 3 (0.10; 0.11; 0.15) respectivamente.
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Figura 4.2: Grafico dos aspectos fenoldgicos observados nos morfotipos de M.
ernestiie em M. bahiensis: (A) emergéncia do fruto e (B) botdes florais e (C) abertura
das flores na superficie do cefalio, observados em N = 20 individuos.
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Tabela 4.2: Variaveis morfoldgicas obtidas para os tipos morfologicos de M. ernestii e M. bahiensis. Estatistica descritiva
basica (M = média, SD = desvio padrdao, CV = coeficiente de variagdao, N = tamanho amostral; e ANOVA, F-ratio, p <
0.05).

Variaveis M. ernestii Tipo 1 M. ernestii Tipo 2 M. ernestii Tipo 3 M. bahiensis

M sb cv M SD__¢cV M Sb__¢cV M SD___ CV__ F-ratio
Caracteres Florais N =48 N =40 N =20 N =30 N =138
01. Altura da Camara nectarifera 6.40 a +0.81 0.127 6.69a +053 0.079 7.21b 036 0.05 6.53a +0.53 0.081 8.20™*
02. Altura do Ovério 3.47a +0.39 0.112 3.67a +048 0.131 4.01b +0.39 0.097 3.67a +0.34 0.028 8.36"**
03. Comprimento do Estilete 10.96 a +059 0.054 11.67b +063 0.054 11.15a +0.37 0.033 1213c¢ +0.53 0.044 29.73***
04. Comprimento externo da Flor 20.48 a +0.96 0.045 22.05c¢ +1.37 0.062 21.70bc +1.15 0.0583 21.17b +0.86 0.041 15.81**
05. Diametro da Camara de Néctar 4.97 a +0.37 0.074 498a +0.26 0.052 5.38b +0.21 0.039 567c +0.39 0.069 36.81***
06. Diametro do Ovario 281a +0.26 0.093 3.19b +0.32 0.1 3.24b +0.17 0.052 331b +0.16 0.048 30.98***
07. Nimero de Estames 72.75a +7.54 0.102 70.45a +3.75 0.053 8455b +530 0.063 130.80c +8.17 0.062 614.81***
08. Numero de Lobos Estigmaticos 494 a +0.84 017 5.10a +055 0.108 565b +0.67 0.119 483a + 0.46 0.095 7.01**
09. Nimero de Ovulos por Flor 105.29a +21.94 0.208 120.55b +14.75 0.122 137.20c +26.16 0.191 171.23d +22.75 0.133 63.97***
10. Volume de Fitomassa Total 0.23a +0.03 013 027b +0.04 0.148 0.25ab +0.05 0.2 0.31¢c +0.02 0.065 30.52***
11. Raio da Camara de Néctar 248a +0.19 0.077 249a +0.13 0.052 2.69b +0.10 0.037 283c + 0.19 0.067 36.21***
12. Raio do Ovério 141a +0.13 0.092 1.58b +0.13 0.082 1.62bc +0.08 0.049 165c +0.08 0.048 34.81***
13. Volume da Camara de Néctar 124.02a +22.86 0.184 131.24a +21.25 0.162 164.17b + 1544 0.094 165.64b +28.37 0.171 29.73***
14. Volume do Ovario 7.25a +158 0218 9.96b +3.03 0304 11.06b =183 0.165 10.52b +1.28 0.122 24.77**
15. Tamanho do Lobo Estigmatico 141a +0.17 0.121 1.42a +0.18 0.127 1.12b +0.08 0.071 1.96¢ +0.12 0.06 158.55***
16. Base do estigma — Antera Distal 13.05a +0.88 0.067 1299a +0.57 0.044 13.18a +066 0.05 13.10a +0.61 0.045 0.20 ns
Caracteres Vegetativos N =20 N =20 N =20 N=0 N =60
17. Didmetro Vegetativo 207.39a +17.98 0.087 208.30a +21.92 0.105 225.89b + 18.29 0.081 - 5.73 **
18. Altura Vegetativa 14028 ab +14.19 0.101 132.89a + 1543 0.116 144.24b +14.23 0.099 - 3.10 *
19. Didmetro do Cefalio 78.90 a +3.90 0.049 8505b +277 0.033 77.68a +10.68 0.137 - 6.83 **
20. Altura do Cefélio 98.75a +36.74 0.372 80.01a +2450 0.306 99.11a +60.25 0.608 - 1.28 ns
21. Numero de Costelas 13.45a +0.51 0.038 1290b +0.64 0.05 1225c¢ +0.79 0.064 - 16.79***
22. Diametro até 1/4* 26.34 a +268 0.102 2549a +257 0.101 29.79b +4.27 0.143 - 9.71**
23. Diametro até 2/4* 35.17 a +3.68 0.105 35.19a +4.15 0.118 41.05b +6.69 0.163 - 9.10***
24. Diametro até 3/4* 40.65 a +439 0.108 4040a +4.78 0.118 47.38b +847 0.179 - 8.27**
25. Numero de Areolas 7.09 a +0.25 0.035 7.06a +0.36 0.051 8.02b +0.11 0.014 - 8.41*
26. Numero de Espinhos por Aréola 12.29a +0.50 0.081 12.43a +055 0.044 10.89b +0.59 0.054 - 48.25***
27. Comprimento do Espinho Central 36.86 a +297 0.04 4656b +432 0.093 3441a +290 0.084 - 68.95**
28. Comprimento do Espinho Radial Esquerdo 28.01a +1.74 0.069 2868a +221 0.077 2559b +4.11 0.161 - 6.39 **
29. Comprimento do Espinho Radial Direito 27.75a +193 0.062 2853a +215 0.075 2422b +325 0.134 - 16.74***
30. Comprimento do Espinho Radial Inferior 60.03 a +293 0.049 8275b +8.38 0.101 54.85c¢c +7.41 0.135 - 98.87**
31. Distancia entre Costelas 46.62 a +4.08 0.088 47.75a +524 0.11 5417b +6.25 0.115 - 11.99%*
32. Volume de Fitomassa Total 3.00a +059 0197 295a +0.67 0227 355b +0.71 0.201 - 517

Asterisco indica caracteres onde a media difere entre espécie e mortotipos florais e vegetativos, *** P < 0.001, **P < 0.01, * P < 0.05, ns = ndo
significativo. Caracteres com letras iguais ndo diferem estatisticamente.
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4.3.3. Analises por Funcoes Discriminantes - DFA

O resultado da DFA e dos valores da MANOVA detectaram a existéncia de
diferengas significantes entre os morfotipos de M. ernestii e o taxon externo M.
bahiensis, tanto em relacao aos caracteres florais quanto aos vegetativos e ambos

analisados em conjunto.

4.3.3.1. Caracteres Florais em M. ernestii

As analises discriminantes indicaram que a populacdo de Melocactus ernestii
apresenta diferenca significativa com base nos caracteres florais (Wilks' lambda =
0.141; F=2.508; df = 30; P < 0.00001).

Os caracteres que mais contribuiram para a diferenca entre os tipos foram:
raio do ovario e numero de estames (Tabela 4.3). As funcbes discriminantes
classificaram corretamente 88.89% dos individuos dentro da populacéo.
Adicionalmente, a probabilidade média da correta classificacdo foi de 0.88 para todos
os individuos (Tabela 4.4).

A classificacdo dos morfotipos de M. ernestii, resultante desta analise (Figura
4.3A), indica um gradiente continuum entre os individuos analisados dentro da
populacdo. As distancias de Mahalanobis (Tabela 4.5) apresentaram uma maior
distancia entre o morfotipo 2 e 3. Os quadrados médios das distancias foram
significativos para todas as comparacdes dos pares dos centrdides entre os
morfotipos 1, 2 e 3.

4.3.3.2. Caracteres vegetativos em M. ernestii

A partir das analises discriminantes observa-se que a populagdo de
Melocactus ernestii apresenta diferenca significativa com base nos caracteres
vegetativos (Wilks' lambda = 0.025; F = 2.779; df = 32; P < 0.00001). Nesta
circunstancia, os caracteres que mais contribuiram para a discriminagdo entre os
morfotipos foram: numero de aréolas e numero de espinhos por aréola (Tabela 4.3).

As funcgdes discriminantes classificaram corretamente 98.33% dos individuos
dentro da populacdo. Adicionalmente, a probabilidade média da correta classificacao
foi de 0.98 para todos os individuos (Tabela 4.4). A classificacdo dos morfotipos de
M. ernestii a partir da DFA (Figura 4.3B) evidencia a completa distingao entre os
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individuos dentro da populagédo, o que é sustentado pelos valores da probabilidade
da correta classificagdo dos casos agrupados (Tabela 4.4).

As distancias de Mahalanobis (Tabela 4.5) apresentaram maior distancia entre
os morfotipos 2 e 3. Todas as comparagdes entre os pares das distancias foram

significativas para todos os pares dos centroides entre os morfotipos.

4.3.3.3. Caracteres Vegetativos e Florais em M. ernestii

As analises conjuntas indicaram que a populacdo de Melocactus ernestii
apresenta diferenca significativa entre as matrizes dos morfotipos com base nos
caracteres vegetativos e florais (Wilks' lambda = 0.008; F = 4.193; df = 56; P <
0.00001).

Caracteres que contribuiram mais para a diferenga entre os tipos foram:
comprimento do espinho central e comprimento do espinho radial inferior. As func¢des
discriminantes classificaram corretamente 100% dos individuos dentro da populacao.
Adicionalmente, a probabilidade média da correta classificagdo foi superior a 0.99
para todos os individuos (Tabela 4.4).

A classificacdo dos morfotipos de M. ernestii a partir da DFA (Figura 4.3C),
baseado nos caracteres vegetativos e florais, evidenciou perfeita distincdo entre os
individuos dentro da populagédo, o que é sustentado pelos valores da probabilidade
da correta classificacdo dos casos agrupados (Tabela 4.4).

As distancias de Mahalanobis (Tabela 4.5) apresentaram maior distancia entre
o morfotipo 2 e 3. Todas as comparacdes entre os pares das distancias foram
significativas para todos os pares dos centrdides entre os morfotipos.
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Tabela 4.3: Analises discriminantes. Classificacdo dos caracteres que mais
contribuiram para discriminagdo dos morfotipos de Melocactus ernesti e M.
bahiensis

Funcdo1 Funcao2 Funcao 3

Caracteres Florais Morfotipos e M. bahiensis

NUmero de Estames 1,196 -0,404 -0,01
Numero de Lobos Estigmaicos -0,681 0,069 0,205
Comprimento externo da Flor -0,528 -0,002 0,46
Diametro do Ovario -0,295 0,352 0,679
Altura da Camara nectarifera 0,065 -0,137 0,411
Altura do Ovario 0,068 -0,342 0,135
Tamanho do Lobo Estigmatico 0,179 0,91 -0,07
Diametro da Camara de Néctar 0,188 -0,292 0,132
Volume de Fitomassa Total 0,285 0,24 -0,437
Eigenvalue 20.296 1.463 0.724
% da variancia total acumulada explicada 90.30% 6.50% 3.20%
Caracteres Florais Morfotipos M. ernestii

Raio do Ovario 0,876 0,306

Numero de Estames -0,807 0,097

Tamanho do Lobo Estigmatico 0,733 0,188

Volume do Ovario -0,661 0,373
Comprimento do Estilete 0,422 0,053

Volume da Camara de Néctar -0,280 0,383

Eigenvalue 2.109 0.751

% da variancia total acumulada explicada 73.70% 26.30%

Caracteres Vegetativos

Numero de Areolas -0,704 0,482

Numero de Espinhos por Aréola 0,446 -0,675
Comprimento do Espinho Radial Inferior 0,312 0,702
Comprimento do Espinho Central 0,23 0,485

Eigenvalue 6.174 1.888

% da variancia total acumulada explicada 76.60% 23.40%

Caracteres Vegetativos e Florais

Comprimento do Espinho Central -0,609 0,436
Comprimento do Espinho Radial Inferior -0,606 0,513

NuUmero de Areolas 0,551 0,639
Comprimento do Espinho Radial Esquerdo 0,541 0,247

Numero de Estames 0,473 0,01

Diametro até 3/4 0,451 -0,287

Tamanho do Lobo Estigmatico -0,387 0,134

Volume de Fitomassa Total 0,361 -0,134

Diametro do Ovario -0,339 0,28

Distancia entre Costelas -0,263 0,439

Numero de Espinhos por Aréola -0,194 -0,718
Comprimento do Espinho Radial Direito 0,172 -0,534

Eigenvalue 13.633 5.87

% da variancia total acumulada explicada 69.90% 30.10%
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Tabela 4.4: Matriz de classificacdo dos individuos nas analises discriminantes de 16 caracteres florais e/ou 16 caracteres
vegetativos em trés tipos morfoldgicos determinados a priori numa populagédo de Melocactus ernestii e uma populagdo de
Melocactus bahiensis localizadas no municipio de Nova ltarana, Bahia.

Caracteres Florais Caracteres Florais Caracteres Vegetativos Caracteres Vegetativos e Florais
%  Tipo1 Tipo2 Tipo 3 M. bahiensis %  Tipo1 Tipo2 Tipo 3 %  Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 Yo Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3

Tipo 1 85.42 41 5 2 0 85.42 41 4 3 100.00 20 0 0 100.00 48 0 0
Tipo 2 92.50 3 37 0 0 92.50 3 37 0 95.00 0 19 1 100.00 0 40 0
Tipo 3 95 1 0 19 0 90.00 2 0 18 100.00 O 0 20 100.00 0 0 20
M. bahiensis 100.00 O 0 0 40 - - - - - - - - - - - -
Total 92,57 45 42 21 40 88.89 46 41 21 98.33 20 19 21 100.00 48 40 20
* Probabilidade  0.92 0.83 0.92 0.94 1.00 0.88 0.83 0.92 0.91 0.98 0.98 0.95 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00

* Probabilidade de correta classificagao para os tipos determinados originalmente que foram corretamente classificados
- Nao avaliado

Tabela 4.5: Distancias Generalizadas de Mahalanobis entre os taxons e os morfotipos com base nos caracteres florais e
vegetativos. O quadrado médio das distancias (D2m) € dado abaixo da diagonal da estatistica F (15 e 102 d.f.) e a
probabilidade de F para as distancias, em parénteses, dadas acima da diagonal.

Caracteres Florais Caracteres Florais Caracteres Vegetativos Caracteres Vegetativos e Florais
Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 M. bahiensis Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3 Tipo 1 Tipo 2 Tipo 3
Tipo 1 0 14.065 (*) 7.779(*) 138.892 (%) 0 11.334 (%) 7.121 (%) 0 10.512 (*) 13.499 (%) 0 27.004 (*) 25.583 (*)
Tipo 2 10.712 0 16.534 () 149.148 (%) 8.991 0 14.259 (*) 22.826 0 23.682 (*) 46.652 0 44.387 (*)
Tipo 3 9.155 20.603 0 71.796 () 8.730 18.509 0 29.317 51.423 0 68.303  125.478 0
M. bahiensis  105.772  123.908 89.469 0 - - - - - - - - -

(*) Significante ao nivel de P < 0.00001
- N&o avaliado
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Figura 4.3: Andlise discriminante. Classificacdo de individuos de Melocactus
ernestii tipo 1 (o), M. ernestii tipo 2 (A), M. ernestii tipo 3 (o) e M. bahiensis (). Os
valores de todos os individuos foram projetados dentro de duas dimensbes
espaciais definidas por fungdes discriminantes 1 e 2. Os centréides correspondem
as fungdes discriminantes estandardizadas avaliadas para as medias dos grupos:
A) variacao floral entre os tipos, B) variacao vegetativa entre os tipos, C) variacao
vegetativa e floral e D) variacgao floral entre os tipos e o taxon externo.

4.3.3.4. Caracteres Florais em M. ernestii e M. bahiensis

Andlises multivariadas indicaram que os dois taxons diferiram
significativamente com base nos caracteres florais (Wilks' lambda = 0.011; F =
2.548; df = 27; P < 0.00001).

Os caracteres que mais contribuiram para a distingdo entre os tipos foram:
namero de estames e o comprimento da flor. As fungdes discriminantes

classificaram corretamente 92.40% dos individuos dentro da populagéo.
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Adicionalmente, a probabilidade média da correta classificagdo excedeu
90% para todos os individuos (Tabela 4.4).

A Figura 4.3D apresenta a classificagao dos morfotipos de M. ernestii a
partir da DFA, baseado nos caracteres florais, evidenciando completa distingdo
entre os morfotipos em M. ernestii e o tdxon externo M. bahiensis, o que é
sustentado pelos valores da probabilidade da correta classificacdo dos casos
agrupados (Tabela 4.4).

As distancias de Mahalanobis (Tabela 4.5) apresentaram maior distancia
entre o morfotipo 2 e 3 e entre o morfotipo 2 e M. bahiensis. Todas as
comparacOes entre os pares das distancias foram significativas para todos os

pares dos centrdides entre os morfotipos.
4.3.4. Analise de Componente Principal - PCA

Nas andlises de PCA, aproximadamente 70% da variacdo € explicada
pelos trés primeiros componentes principais, principalmente o primeiro (44.20%
nos caracteres florais, 48.30% nos caracteres florais de M. ernestii e M. bahiensis
em conjunto, 42.48% nos caracteres vegetativos, e 35.54% nos caracteres
vegetativos e florais em conjunto).

A partir dos caracteres florais avaliados nos individuos dos trés morfotipos
de M. ernestii, estes foram projetados em um gradiente continuo dentro do
espaco dos dois primeiros componentes principais, no entanto, percebe-se que ao
longo do eixo do primeiro componente principal, muitos dos individuos do
morfotipo 1 ocupam o primeiro quadrante do grafico, ao passo que o morfotipo 3
esta totalmente representado no quarto quadrante e o morfotipo 2 mais a
esquerda do grafico no terceiro quadrante (Figura 4.4A.1), os morfotipos néo
foram mais separados pelo terceiro eixo (Figura 4.4A.2). No entanto, ao se
considerar o tdxon externo, representado pela espécie M. bahiensis, observa-se
que este foi separado tanto no primeiro eixo, pela maioria dos caracteres florais
(Figura 4.4B.1), quanto pelo terceiro eixo (Figura 4.4B.2).

A partir dos caracteres vegetativos, observa-se uma maior separagao do
morfotipos 3 no primeiro eixo (Figura 4.4C.1), ao passo que os morfotipos 1 e 2
sao mais separados no terceiro eixo (Figura 4.4C.2); esta separacao do morfotipo
3 aumenta ao somarmos os caracteres florais para o primeiro (Figura 4.4D.1) e
terceiro eixo (Figura 4.4D.2).
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Figura 4.4: Projegéo dos trés eixos das analises de PCA dos 16 caracteres florais
entre os tipos (1, 2 e 3) de M. ernesti e (4) M. bahiensis analisados
separadamente (A.1-A.2) e em conjunto (B.1-B.2), dos 16 caracteres vegetativos

(C.1-C.2) e dos 32 caracteres morfolégicos em conjunto (D.1-D.2) em M. ernesti.
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4.3.5. Analise de Agrupamento - CA

O dendograma obtido das analises das distancias morfoldgicas envolvendo
caracteres florais dos tipos de M. ernestii (Figura 4.5A) e entre os tipos e o taxon
externo — M. bahiensis (Figura 4.5B) resultou na formacao de grupos; um grupo
formado pelo morfotipo 2, outro contendo o morfotipo 1 e 3, sendo estes
classificados como subgrupos, e o taxon externo foi agrupado em um ramo
distinto.

Os caracteres vegetativos (Figura 4.5C) e os caracteres florais e
vegetativos analisados conjuntamente (Figura 4.5D), agruparam de forma similar
os morfotipos dentro de dois grupos principais, no entanto, um grupo foi formado
pelo morfotipo 3 e o0 outro grupo incluiu os morfotipos 1 e 2. Os caracteres
vegetativos nao classificaram corretamente apenas um individuo do morfotipo 1,
este reclassificado no morfotipo 2 (Figura 4.6). As maiores distancias entre os
tipos foram obtidas na analise conjunta dos caracteres florais e vegetativos.

Método de agrupamento : Ligagao Média Entre Grupo(UPGMA)

1 |

3 |

2 A
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
0 1.37 2.75 412 55 6.87 8.25 962 11 12.37 13.75

1

3

S

4 B
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
0 1063 21.27 31.91 4255 53.19 63.82 74.46 85.1 95.74 106.38

1 |

2 |

3 C
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
0 403 8.07 12.11 16.14 2018 24.22 28.25 32.29 36.33 40.36

1 |

2 |

3 D
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
0 968 19.37 29.06 38.75 48.44 58.13 67.82 7751 87.2 96.89

Figura 4.5: Dendrograma demonstrando a relagdo fenética entre os tipos de
Melocactus ernestii (1, 2 € 3) e M. bahiensis (4) baseado em 16 caracteres florais
(A e B), entre os tipos de M. ernestii baseado em 16 caracteres vegetativos (C) e
em 32 caracteres morfolégicos (D) com base nas Distancias de Mahalanobis. A
escala representa a saida grafica, gerada pela distancia da UPGMA,
correspondente ao ultimo passo do agrupamento convertido para 100%.
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Figura 4.6: Dendrograma da relagdo fenética entre os tipos de Melocactus
ernestii (1, 2 e 3) baseado nos 16 caracteres vegetativos com base nas Distancias
Generalizadas de Mahalanobis.
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O teste de Mantel mostrou correlacdo significativa entre as distancias
generalizadas de Mahalanobis e as distancias geograficas entre os morfotipos de
M. ernestii ao nivel floral (P < 0.01), vegetativo (P < 0.01) e entre todos os
caracteres analisados em conjunto (P < 0.01), bem como para o nivel floral em M.

bahiensis em conjunto com M. ernestii (P < 0.01).

4.4. DISCUSSAO

As analises multivariadas agruparam os individuos de Melocactus ernestii
de acordo com os afloramentos que estavam distribuidos. A diferenciacao entre
os morfotipos avaliados aumentou ao se comparar o nivel de separacao com
base nos caracteres vegetativos em relacdo aos caracteres florais, e esta
separacdo se acentua com todos os caracteres morfoldgicos analisados em
conjunto.

As DFAs e PCAs classificaram os individuos de M. ernestii, tomando por
base apenas os caracteres florais, dentro de um gradiente continuum de
diferenciacao entre os tipos (Figura 4.3A e 4.4A). Adicionalmente a MANOVA
resultou na rejeicdo da hipdtese nula de que os individuos apresentassem as
mesmas caracteristicas entre os tipos e populacbes estudadas, com base nos
fragmentos analisados. Nas andlises dos caracteres vegetativos, os tipos foram
classificados como distintos e com maior distancia fenética (D2), quando
comparados aos caracteres florais (Figura 4.5). A analise conjunta de todos os
caracteres conferiu perfeita discriminagcao por DFAs dos tipos com 100% dos
individuos classificados corretamente (Figura 4.3C).

Os valores discriminatorios encontrados para os individuos avaliados a
partir das DFAs, além de considerar os caracteres vegetativos como variaveis
mais diagndsticas, demonstram a importadncia complementar dos caracteres
florais nas anadlises. Neste grupo de plantas, considerado homogéneo
morfologicamente (TAYLOR, 1991), intergradacéo entre espécies relacionadas e
entre populacbes de uma mesma espécie € comum e o taxon pode requerer
namero consideravel de caracteres para determinar sua identidade uma vez que
nao sao separadas por uma unica caracteristica (DUPOUEY & BADEAU, 1993).

A distancia de Mahalanobis demonstra que o tipo 3 contém os niveis mais
elevados de variabilidade morfolégica (Tabela 4.5), informacdo que se sustenta
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no valor médio do coeficiente de variagcao encontrado (Tabela 4.2). Notavelmente,
a distancia de Mahalanobis entre os tipos 2 e 3 ao se considerar todas as
variaveis em conjunto, € similar a encontrada entre o tipo 2 e o taxon externo M.
bahiensis (Tabela 4.5). Esta diferenca pode estar refletindo a maior distancia
espacial do afloramento contendo o tipo 3 dos demais tipos (Figura 4.1A)
(PEREIRA et al., 2007).

As diferencas entre os tipos em M. ernestii mostraram que estes diferem
principalmente em caracteres vegetativos como o comprimento do espinho
central, comprimento do espinho radial inferior e o radial direito, assim como o
nimero de aréolas e estames. Alternativamente, os resultados das CAs
mostraram que as duas espécies podem ser discriminadas (Figura 4.5B),
baseado somente nos caracteres florais (p.e. numero de estames e comprimento
externo da flor). A separagéo entre cinco espécies de Pleurothallis (Orquidaceae)
com base em caracteres florais demonstrou que estes sdo suficientes para

discriminagao destas espécies de orquideas (BORBA et al., 2002).

Diferencas morfolégicas entre caracteristicas florais em populagdes de
Melocactus curvispinus foram atribuidas a trés fatores principais: dispersao de
sementes por lagartos e polinizagao a curta distancia promovida por beija-flores, a
condicao de sistema reprodutivo misto da espécie, e a deriva genética (NASSAR,;
HAMRICK; FLEMING, 2001; NASSAR & RAMIREZ, 2004).

Caracteres florais ndo tém sido considerados em analises discriminantes
para a familia Cactaceae, predominando o uso de caracteres vegetativos. Os
descritores utilizados por Casas et al. (1999), Schmalzel et al. (2004), Carmona e
Casas (2005), Baker (2006), Lambert et al. (2006a; 2006b), com algumas
excecbes, sdo os mesmos caracteres discriminatérios com os valores mais
elevados obtidos nos dois eixos das fungdes discriminantes, e corresponderam
aos caracteres vegetativos relacionados a numero e tamanho dos espinhos. A
construgcdo da chave de classificacdo proposta para o género Melocactus
(TAYLOR, 1991) é um forte exemplo do potencial discriminante dos caracteres
vegetativos empregados relativos a espinhos.

Embora caracteres vegetativos se mostrem mais discriminantes do que os
florais, a forma tende a ser mais afetada por fatores de idade e ambientais.
Diametro da planta, por exemplo, deve ser evitado como carater-chave por causa
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da correlacdo com a disponibilidade hidrica (BAKER, 2006) assim como a altura
do cefdlio e idade da planta. Caracteres menos afetados pela idade e pelo
ambiente (p.e. numero de costelas, comprimento do espinho central, niumero e
comprimento de espinhos radiais) podem ser utilizados como diagndsticos para o
género Melocactus (TAYLOR, 1991; LAMBERT et al., 2006a; 2006b).

A analise multivariada dos caracteres florais e vegetativos em conjunto
sustentou a discriminacao entre os tipos de M. ernestii. Por outro lado, a diferenca
entre o potencial discriminante ao nivel intrapopulacional destes caracteres
separadamente, permite inferir que a selecdo tenha tido um maior impacto na
morfologia vegetativa do que sobre a morfologia floral. Alternativamente Robart
(2005) sugere que os caracteres florais tenham sido mais fortemente
selecionados para as variedades de Pedicularis bracteosa (Orobanchaceae) uma
vez que o formato do corpo do polinizador pode ter forte influéncia na mudancga da
estrutura das dimensdes florais. Isto aparentemente ndo ocorre em M. ernestii e
os tipos detectados, uma vez que estes sdo preferencialmente polinizados por
beija-flores (TAYLOR, 1991), no entanto o potencial discriminante dos caracteres
florais entre os taxons pode refletir diferentes estratégias reprodutivas, uma vez
gue o numero de estames foi 0 carater mais discriminante (Tabela 4.3). A partir
destas inferéncias considera-se que embora se mantenha o modelo basico floral
do género e a mesma guilda de visitantes florais (HUGHES, 2006), mudancas
sutis nos caracteres florais foram observadas.

Esta variabilidade fenética encontrada nos morfotipos de M. ernestii tem
sido demonstrada nos aspectos fenoldgicos e reprodutivos, bem como de
producdo de sementes, pléntulas e sobrevivéncia destas em experimentos
controlados (F. M. HUGHES; dados nao publicados), o que pode estar
influenciando diretamente na eficiéncia reprodutiva destes morfotipos detectados.

Estudos envolvendo niveis de variabilidade morfolégica intra e
interpopulacional sdo incipientes tanto em Melocactus (TAYLOR, 1991; NASSAR,;
RAMIREZ, 2004; LAMBERT et al., 2006a; 2006b) quanto em Cactaceae
(CHAMBERLAND, 1997; CASAS et al., 1999; BAKER & JOHNSON, 2000;
SCHMALZEL et al., 2004; CARMONA & CASAS, 2005; BAKER, 2006).

Os niveis de variabilidade morfolégica (D2m) intrapopulacional dos
caracteres vegetativos observados nos morfotipos de M. ernestii s&o similares ao

nivel encontrado entre as populacdes estudadas por Lambert et al. (2006a), nas
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dez populacdes de Melocactus paucispinus e trés de M. concinnus quando se
compara os valores das distancias de Mahalanobis; 0 mesmo ocorrendo para as
distancias obtidas entre as quatro populacées de M. glaucescens, as duas de M.
concinnus e duas de M. albicephalus (LAMBERT et al., 2006b). No entanto as
distancias interespecificas obtidas a partir dos caracteres vegetativos nas
espécies estudadas por Lambert et al (2006a; 2006b) foram aproximadamente
duas vezes menor que a distancia fenética entre os morfotipos de M. ernestiie M.
bahiensis, com base nos caracteres florais.

As distancias espaciais entre as espécies e populacbes de Melocactus
estudadas por Lambert et al. (2006a; 2006b) sdo superiores (variando de 0.10 a
64.20 Km) as distancias detectadas entre os morfotipos de M. ernestii e M.
bahiensis (0.01 a 0.60 Km). No entanto, houve correlacdo positiva entre as
distancias geograficas e morfolégicas para as populagdes estudadas, o que tem
sugerido subestruturacao geograficas.

As investigacdes em populacdes congéneres de Melocactus paucispinus e
M. concinnus (LAMBERT et al., 2006a) atribuem os elevados valores de
variabilidade morfol6gica encontrados entre algumas populacdes, a fatores como
introgressao e disjuncao, estes fortalecidos com o isolamento geografico e o fluxo
génico restrito entre populacdes. Inferéncias a partir de dados isoenzimaticos
atribuiram o elevado valor do F s observado ao déficit de heterozigotos, que
poderiam ser o resultado de endogamia ou subestruturacao das populacoes.

O comportamento territorialista dos polinizadores e a dispersdo a curta
distancia promovida por lagartos dentro de populacées de Melocactus (TAYLOR,
1991; FONSECA, 2004; NASSAR et al., 2001; NASSAR & RAMIREZ, 2004;
COLAGCO et al., 2006; HUGHES, 2006; ROMAO et al., 2007; NASSAR et al.,
2007) foram considerados como provaveis contribuintes para subestruturacao das
populagdes, por promover fluxo génico preferencial entre grupos de plantas
compreendidas dentro do territério de forrageio.

Lambert et al. (2006b) ao estudarem a diversidade isoenzimatica e
morfologica em populagdes simpatricas de Melocactus, encontraram uma baixa
variabilidade genética e déficit de heterozigotos em M. glaucescens, M. ernestii e
M. albicephalus, atribuindo o comportamento territorialista dos polinizadores
(beija-flores) destas espécies como causadores da subestruturacdo genética. A
mudanca do status taxondmico de M. xalbicephalus e dos morfotipos distintos a
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categoria de espécie (M. albicephalus), representa uma concordancia com a
hip6tese de especiacao por simpatria (SWEIGART & WILLIS, 2003; LAMBERT et
al., 2006b; MARTIN & WILLIS, 2007).

A escala espacial de diferenciacdo depende primariamente de quatro
fatores principais: a) intensidade de selecao, b) grau e distancia do fluxo génico,
c) ciclo de vida, e d) estatura da planta (LINHART & GRANT, 1996). A pequena
escala de diferenciagdo, 10m ou menos, tem sido proposta em situacoées onde o
ambiente gera fortes pressées seletivas (LINHART & GRANT, 1996).

Diferenciag6es localizadas tém sido documentadas para muitos recursos
importantes de estrutura e funcdo de plantas. Exemplos podem ser encontrados
para tamanho e germinacdo de sementes, fenologia da floracdo, estatura da
planta e disponibilidade de polinizadores (LINHART & GRANT, 1996).

Assincronismo reprodutivo, ou isolamento temporal, € uma importante
barreira entre varias espécies de plantas (HUSBAND & SCHEMSKE, 2000;
BORCHSENIUS, 2002; MARTIN & WILLIS, 2007). A causa da diferenciacdo da
floracdo em M. ernestii (Figura 4.2B, 4.2C) ndo € conhecida, mas pode ser o
resultado de diferengas de velocidade no desenvolvimento floral, como sugerido
pelos resultados de Fenster et al. (1995), ou respostas diferenciais da floracéo a
estimulos ambientais (MARTIN & WILLIS, 2007), ou divergéncia e subdivisdo de
ordem genética (FENSTER et al., 1995; SCHMITT, 1983; WEBB & BAWA, 1983).

Isolamento etoldégico (GRANT, 1994; LINHART & GRANT, 1996) é
frequentemente complementar ao isolamento por distancia (WRIGHT, 1943;
KIMURA & WEISS, 1964) e ao assincronismo reprodutivo (BORCHSENIUS,
2002), quando visitantes florais especializados realizam visitagées preferenciais
de um grupo de plantas que I|he disponibilize recurso floral de
qualidade/quantidade e de forma a maximizar o forrageio. Observagéo direta do
movimento de polinizadores e dispersdo de sementes indica que o fluxo génico é
limitado em M. ernestii (Capitulo 3) e que o tamanho da vizinhanca e da area é
relativamente pequena (Figura 4.1B).

Todos estes aspectos ecolégicos sdo determinantes por gerar subdivisao
intrapopulacional em plantas (WRIGHT, 1943; KIMURA & WEISS, 1964;
revisados em LOVELESS & HAMRICK, 1984) e suas consequéncias genéticas
sdo intensificadas em populacbes de pequeno tamanho (revisados em
ELLSTRAND & ELAM, 1993).
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O nivel de estruturagdo observada em M. ernestii pode representar um
primeiro passo em dire¢do a especiacdao (LEWONTIN, 1974). Em plantas, a
distancia limitada da dispersdo do pdlen e sementes contribui para
subestruturacdo de populacbes o que pode aumentar a frequéncia do
acasalamento aparentado dentro de demes e reforgcar a deriva entre elas
(WRIGHT, 1943).
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5. CONSIDERACOES FINAIS E PERSPECTIVAS FUTURAS

O género Melocactus tem como centro de origem proposto o estado da
Bahia no nordeste do Brasil, no entanto, encontra-se distribuido deste as
restingas litoraneas do estado do Rio de Janeiro, passando pelos estados do
Nordeste do Brasil e chegando até o México e llhas do Caribe. Esta ampla
distribuigéo e diversidade sdo marcadas por endemismos oriundos provavelmente
por areas vicariantes.

Melocactus é um género que inclui 38 espécies de cactos globosos e
espinhosos comuns a zonas aridas e semi-aridas, tropicais e subtropicais das
Américas. Registros indicam que o centro de diversidade para o género € o
estado da Bahia, onde podem ser encontradas 16 espécies (M. albicephalus, M.
azureus, M. bahiensis, M. concinnus, M. conoideus, M. deinacanthus, M. ernestii,
M. glaucescens, M. horridus, M. levitestatus, M. oreas, M. pachyacanthus,
M.paucispinus, M. salvadorensis, M. violaceus, M. zehntneri). Dentro destes
taxons tem se atribuido subespécies, e 0 numero de espécies no clado ainda séo
inconsistentes.

De fato, processos ecolégicos restritos, como aqueles até entdo estudados
nas espécies do género Melocactus como: a polinizacao e dispersao promovida
por organismos territorialistas, padrdo de distribuicdo espacial agregado e
recrutamento aleatério de progénies; apresentam-se como mecanismos
estruturadores em populagdes naturais de plantas, que conduzem a eventos de
especiacao geradores de variabilidade morfolégica dentro de um taxon.

A inconsisténcia da andlise taxonémica de Melocactus considerando as
controvérsias para definicdo do numero exato de espécies existentes utilizando
aspectos morfolégicos como discriminantes € notéria e evidencia a elevada
possibilidade de refutacdo das espécies delimitadas por caracteres morfolégicos.
No entanto, andlises com elevado numero de descritores, tanto florais quanto
vegetativos, por meio de estatisticas multivariadas, aliando aspectos ecoldgicos
estruturais e funcionais das espécies em estudo, podem fornecer resultados mais
confidveis a cerca da delimitacao e enquadramento taxonémico.

Até o momento ndo houve qualquer tipo de analise filogenética para o
género Melocactus, bem como nenhum estudo com a perspectiva de

entendimento das relacdes filogenéticas e radiacdo adaptativa deste clado, linha
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de investigacdo atualmente indispensavel quando se pretende detectar niveis de
endemismos e ou raridade destas espécies ao longo da distribuicdo geografica e
a partir destes niveis, estabelecer e ou subsidiar estratégias de conservagao e
manejo deste grupo tanto in situ quanto ex situ.

O entendimento dos aspectos ecolégicos e reprodutivos coaduna na
perspectiva conservacionista e de manejo, uma vez que a manutencado das
interacdes ecoldgicas tem se mostrado mais resilientes do que a manutencéo de
um determinado numero efetivo populacional.

As espécies de troquilideos sdo de fato co-participes da estruturacéao
genética em espécies do género Melocactus e como tal devem ser considerados
tanto em estudos envolvendo as espécies quanto na conservagdo dos mesmos.

A heterogeneidade ambiental e 0 mosaicismo edafico da regido semi-arida
do nordeste do Brasil, representa em parte o padrdao de distribuicdo em
agrupamentos relativamente isolados das espécies do género Melocactus. A
maioria destas espécies ocorre em afloramentos rochosos e ou estao restritas a
enclaves secos provavelmente de redutos pleistocénicos. Esta condigéo de ilhas
populacionais tem sido considerada, em duas circunstancias principais: (1)
restricdo a habitats com baixa competitividade e (2) colonizacdo de novas areas
com numero efetivo reduzido, mediada pela disperséo a longa distancia por aves.

Ambas as circunstancias acima mencionadas, levam a crer na manutengcao
da condicao autocompativel, esta predominante no género Melocactus, uma vez
que, na auséncia de propagacdao vegetativa, eventos reprodutivos sé se
processariam em duas circunstancias: geitonogamia e ou autopolinizagdo. Estas
condi¢des tém sido amplamente debatidas para plantas em geral, pois evidéncias
tedricas indicam a importdncia da manutengdo da variabilidade genética,
particularmente porque aumentam as probabilidades de respostas adaptativas.
No entanto, a autofecundacdo também pode se favorecer em condigdes
ecoldgicas particulares como: (1) auséncia ou baixa densidade de polinizadores,
(2) deriva genética, (3) espécies colonizadoras.

Geralmente, quando ha endogamia biparental numa populacdo existe
estruturacao espacial em forma de agrupamentos constituidos por individuos que
se entrecruzam. Esta consideragdo enquadra-se para a espécie Melocactus
ernestii, uma vez que a maior dificuldade destes estudos em condi¢cbes naturais,

que é descobrir o doador de pélen dos frutos que se observam numa planta, esta
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minimizada por se detectar as rotas de forrageamento dos beija-flores € 0 niumero
de plantas reprodutivas presentes no afloramento. No entanto, se pode extrair o
DNA das plantas e das progénies destas, e reconstruir os eventos de pareamento
que deram origem a tais frutos com base em marcadores moleculares co-
dominantes (p.e. Microssatélite) e dominantes (p.e. ISSR).

Nas angiospermas a endogamia biparental é o resultado de caracteristicas
florais e ecoldgicas. Por exemplo, uma dispersdo limitada de pdlen e sementes,
assim como a interacdo entre as plantas e polinizadores, influi na distribuicdo
espacial dos gendtipos na populacdo e no tipo de cruzamento. A endogamia
biparental € um componente que tem um forte impacto na dinamica evolutiva das
populagbes ao grau que contribuem a depressdo endogamica diminuindo a
variabilidade, o vigor ou a adaptacéo das progénies.

Todos os aspectos descritos neste trabalho dissertativo se apresentam de
forma a contribuir ao conhecimento das espécies de Melocactus sendo mais uma
peca compondo o quebra-cabe¢a do mundo natural que medeia este magnifico
grupo vegetal, deixando obviamente muitos pontos obscuros para o pleno
entendimento destas interacdes na interface espago-tempo.

118



6. REFERENCIAS

AB'SABER, A. N. Potencialidades paisagisticas brasileiras. Universidade
Estadual de S&o Paulo. 1977.

ABREU, D. D. D. 2008. Germinacao e morfo-anatomia do desenvolvimento
em M. ernestii Vaupel e M. paucispinus Heimen & R. J. Paul (Cactaceae).
2008. v. 1. 126f. Dissertacao (Mestrado em Ciéncias) — Universidade de Sao
Paulo, Sao Paulo.

ANDERSON, E. F. The Cactus Family. Timber Press, Portland, Oregon, U.S.
2001.

ANDRADE-LIMA, D. Presente-day forest refuges in Northeastern Brazil. p. 245-
251. In: Biological diversification in the tropics (G. T. Prance, ed.). Columbia
Univ. Press, New York. 1982.

ANTUNES, A. Z. Partilha de Néctar de Eucalyptus spp. Territorialidade e
hierarquia de dominancia em beija-flores (Aves: Trochilidae) no Sudeste do Brasil.
Ararajuba, v. 11, n. 1, p. 39-44. 2003.

AONA, L. Y. S. Caracterizacao e delimitacao do género Micranthocereus
Backeb. (Cactaceae) baseadas em caracteres morfolégicos e moleculares.
2003. 1171. Dissertacao (Mestrado em Biologia Vegetal) — Universidade Estadual
de Campinas, Campinas, Sao Paulo.

AONA, L. Y. S. et al. Pollination biology of three brazilian species of
Micranthocereus Backeb. (Cereeae, Cactoideae) endemic to the “campos
rupestres”. Bradleya, v. 24, p. 39-52. 2006.

ARAUJO, E.L.; TABARELLI, M. Estudos de ecologia de populagdes do NE do
Brasil. p. 135-142. In: Araujo. E.L.; Moura, A.N.; Sampaio, E. V. S. B; Gestinari.
L.M.S; Carneiro. J.M.T. (eds.) Biodiversidade, Conservacao e Uso Sustentavel
da flora do Brasil. Imprensa Universitaria. Recife. 2002.

ARROYO, M. T. K. Comments on breeding systems in Neotropical forests. p. 371-
380. In: Larsen, K.; Holm-Nielsen, L. B. (ed.) Tropical Botany. Academic Press,
London. 1979.

ARROYO, M. T. K. et al. Effects of aridity on plant diversity in the northern Chilean
Andes: results of a natural experiment. Annals Missouri Botanical Garden, v.
75, p. 55-88. 1988.

AUGSPURGER, C. K. Phenology, flowering synchrony, and fruit set of six
neotropical shrubs. Biotropica, v. 15, p. 257-267. 1983.

BAKER, H. G.; WILKINSON, G. S. Phylogenetic analysis of correlation structure in
stalk-eyed flies (Diasemopsis, Diopsidae). Evolution, v. 5, p. 87-103. 2003.

119



BAKER, M. A. Circumscription of Echinocereus arizonicus subsp. arizonicus:
phenetic analysis of morphological characters in section Triglochidiatus
(Cactaceae), part Il. Madroho, v. 53, n. 4, p. 388-399. 2006.

BAKER, M. A.; JOHNSON, R. A. Morphometric Analysis of Escobaria sneedii var.
sneedii, E. sneediivar. leei, and E. guadalupensis (Cactaceae). Systematic
Botany, v. 25, n. 4, p. 577-587. 2000.

BARBOSA, D. C.; ALVES, J. L. A.; PRAZERES, S. M.; PAIVA, A. M. A. Dados
fenoldgicos de 10 espécies arboreas de uma area de caatinga de Pernambuco
(Alagoinha-PE). Acta Botanica Brasilica, v. 3, p. 109-117. 1989.

BARRETT, S. C. H.; ECKERT, C. G. Variation and evolution of mating systems in
seed plants. In. Biological approaches and evolutionary trends in plants, ed.
Kawano, London: Academic Press. 1990.

BARRETT, S. C. H.; HUSBAND, B. C. Variation in outcrossing rate in Eichhornia
paniculata: the role of demographic and reproductive factors. Plant Species
Biology, v. 5, p. 41-56. 1990.

BARRETT, S. C. H. Heterostylous genetic polymorphisms: Model systems for
evolutionary analysis. In. Evolution and function of heterosyly, ed. Barret, S. C.
H. Springer-Verlag, Germany. 1992.

BARTHLOTT, W. Cacti. Stanley Thornes, Cheltenham. 1979.

BARTHLOTT, W. Selenicereus wittii (Cactaceae): An epiphyte adapted to
Amazonian Igap6 inundation forests. Plant Systematics and Evololution, v. 206,
p. 175-185. 1997.

BARTHLOTT, W.; HUNT, D. R. Cacataceae. In.: Kubtzki (ed.), The families and
genera of vascular plants. Vol. 2. Springer Verlag, Berlin. 1993. p. 161-197.

BASHAN, Y. et al. Assessment of mycorrhizal inoculum potencial in relation to the
establishment of cactus seedlings under mesquite nurse-trees in the Sonoran
Desert. Applied Soil Ecology, v. 14, p. 165-175. 2000.

BASKIN, C. C.; BASKIN, J. M. Seeds: Ecology, biogeography, and evolution
of dormancy and germination. Academic Press, San Diego, CA. 1998.

BATALHA, M. A.; MANTOVANI, W. Reproductive phenological patterns of cerrado
plant species at the Pé-de-Gigante Reserve (Santa Rita do Passa Quatro, SP,
Brazil): a comparation between the herbaceus and woody floras. Revista
Brasileira de Biologia, v. 60, p. 1: 129-145. 2000.

BAWA, K. S. Breeding systems of trees in a tropical wet forest. New Zealand
Journal of Botany, v. 17, p. 521-524. 1979.

120



BAWA, K. S.; OMALLEY, D. M. Estudios genéticos y de sistemas de cruzamiento
en algunas especies arbdreas de bosques tropicales. Revista de Biologia
Tropical, v. 35, n. 1, p. 177-188. 1987.

BAWA, K. S., PERRY, D. R.; BEACH, J. H. Reproductive biology of tropical
lowland rain forest trees. I. Sexual systems and incompatibility mechanisms.
American Journal of Botany, v. 72, p. 331-345. 1985.

BERTIN, R. I. Seed size variation: magnitude, distribution, and ecological
correlates. Evolutionary Ecology, v. 2, p. 157-166. 1988.

BORBA, E. L. et al. Floral and vegetative morphometrics of five Pleurothallis
(Orchidaceae) species: correlation with taxonomy, phylogeny, genetic variability
and pollination systems. Annals of Botany, v. 90, p. 219-230. 2002.

BORCHSENIUS, F. Staggered flowering in four sympatric varieties of Geonoma
cuneata (Palmae). Biotropica, v. 34, p. 603-606. 2002.

BOS, M.; VAN DER HARING, E. Gene flow in Plantago. Il. Gene flow pattern and
population structure. A simulation study. Heredity, v. 61, p. 1-11. 1988.

BOWERS, J. E. Reproductive potential and minimum reproductive size of
Ferocactus wislizeni (Cactaceae). Desert Plants, v. 14, p. 3-7. 1998.

BOYD, A. Morphological analysis of sky island populations of Macromeria
viridiflora (Boraginaceae). Systematic Botany, v. 27, n. 1, p. 116-126. 2002.

BOYLE, T. H. The Genetics of Self-incompatibility in the Genus chlumbergera
(Cactaceae). Journal of Heredity, v. 88, p. 209-214. 1997.

BOYLE, T. H.; ANDERSON, E. Biodiversity and conservation. p.125-141. In:
NOBEL, P. S. (ed.). Cacti: biology and uses. Los Angeles: University of
California, 2002.

BRAUN, P. J.; PEREIRA, E. E. Melocactus alex-bragai. long known but never
described. Cactus and Succulent Journal, v. 80, n. 5. p. 251-253. 2008.

BROWN, J. A. & BROWERS, M. A. Community organization in hummingbirds:
Relationships between morphology and ecology. Auk, v. 102, p. 251-269. 1985.

BROWN, J. H.; KODRIC-BROWN, A. Convergence, competition, and mimicry in a
temperate community of hummingbird-pollinated flowers. Ecology, v. 60, p. 1022-
1035. 1979.

BROWN, J. L. The evolution of diversity in avian territorial systems. Wilson
Bulletin, v. 76, p. 160-169. 1964.

BULLOCK, S. H. Breeding systems in the flora of a tropical deciduous forest in
México. Biotropica, v. 17, p. 287-301. 1985.

121



BUZATO, S. Estudo comparativo de flores polinizadas por beija-flores em
trés comunidades da Mata Atlantica no Sudeste do Brasil. 1995. 85f. Tese de
Doutorado - Universidade Estadual de Campinas, Campinas, Sdo Paulo.

CAMFIELD, A. F. Resource value affects territorial defense by broad-tailed and
rufous hummingbirds. Journal of Field Ornithology, v. 77, n. 2, p. 120-125.
2006.

CARMONA, A.; CASAS, A. Management, phenotypic patterns and domestication
of Polaskia chichipe (Cactaceae) in the Tehuacan Valley, Central Mexico. Journal
of Arid Environments, v. 60, p. 115-132. 2005.

CARPENTER, F. L. A spectrum of Nectar-eater Communities. American Society
of Zoologists, v. 18, p. 809-819. 1978.

CARPENTER, F. L. Competition between hummingbirds and insects for nectar.
American Society of Zoologists, v. 19, p. 1105-1114. 1979.

CARPENTER, F. L. Pollination energetics in avian communities: simple concepts
and complex realities. Cap.10 In: JONES, C. E. & LITTEL, R. J. (eds.) Handbook
of experimental pollination biology. Scientific and Academic Editions, New
York. p. 215-234. 1983.

CASAS, A. et al. Morphological variation and the processes of domestication of
Stenocereus stellatus (Cactaceae) in Central Mexico. American Journal of
Botany, v. 86, n. 4, p. 522-533. 1999.

CASTELLANQOS, M. C.; WILSON, P.; THOMSON, J. D. Pollen transfer by
hummingbirds and bumblebees, and the Divergence of Pollination Modes in
Penstemon. Evolution. 57(12): 2742-2752. 2003.

CASTELLETI, C. H. et al. Quanto resta da Caatinga? Uma estimativa Preliminar.
In. Workshop Avaliacao e Identificacdao de A¢coes Prioritarias para a
Conservacao, Utilizacao Sustentavel e Reparticao de Beneficios da
Biodiversidade do Bioma Caatinga. Coord. Silva, J. M. C.; Tabarelli, M.
Petrolina, PE. www.biodiversitas.org.br/caatinga. 2000.

CASTRO, C. C.; OLIVEIRA, P. E. Reproductive biology of the protandrous
Ferdinandusa speciosa Pohl (Rubiaceae) at southeastern Brazil. Revista
Brasileira de Botéanica, v. 24, p. 167-172. 2001.

CBRO. Listas das aves do Brasil. Versao 15/7/2006. Disponivel em
<http://www.cbro.org.br>. Acesso em: [05/01/2007].

CHAMBERLAND, M. Systematics of the Echinocactus polycephalus complex
(Cactaceae). Systematic Botany, v. 22, p. 303-313. 1997.

CHARLESWORTH, D.; CHARLESWORTH, B. A model for the evolution of distyly.
The American Naturalist, 4(114):467-498. 1979.

122



CHARLESWORTH, D.; CHARLESWORTH, B. Inbreeding depression and its
evolutionary consequences. Annual Review of Ecology and Systematics, v. 18,
p. 237-268. 1987.

CHARLESWORTH, D.; WRIGHT, S. |. Breeding systems and genome evolution.
Current Opinion in Genetics and Development, v. 11, p.685-690. 2001.

COLAGCO, M. A. S.; FONSECA, R. B.; MACHADO, C. G. Biologia reprodutiva de
Melocactus glaucescens (Buining & Brederoo) e Melocactus paucispinus
G.Heimen & R.Paul (Cactaceae), no municipio de Morro do Chapéu, Bahia. Acta
Botanica Brasilica, v. 29, n. 2, p. 239-249. 2006.

COTA, J. H. Pollination syndromes in the genus Echinocereus: a review. Cactus
and Succulent Journal, v. 65, p. 19-26. 1993.

COTA-SANCHEZ, J. H.; CROUTCH, D. S. Notes on the floral biology of
Praecereus euchlorus subsp. euchlorus (Cactaceae). Schumannia, v. 5, p. 1-5.
2007

COTTON, P. A. Temporal partitioning of a floral resource by territorial
hummingbirds. Ibis, v. 140, p. 647-653. 1998.

COX, P. A.; KNOX, R. B. Pollination postulates and two-dimensional pollination in
hydrophilous monocotyledons. Annals of the Missouri Botanical Garden, v. 75,
p. 811-818. 1988.

CREPET, W. L. The role of pollination in the evolution of the angiosperms. p. 29-
50. In: Real, L. (ed.). Pollination biology. Orlando, Academic Press. 1983.

CRONQUIST, A. R. The Evolution and Classification of Flowering Plants. New
York Botanical Garden. Bronx. 1988.

CRUDEN, R. W. Pollen-ovule ratios: a conservative indicator of breeding systems
in flowering plants. Evolution, v. 31, p. 32-46. 1977.

CRUZ, C. D. Programa genes: Biometria. Genética quantitativa e estatistica
experimental — versdo 2008.6.0. Editora UFV. Vigosa (MG). 382p. 2006.

DEARBORN, D. C. Interspecific territoriality by a rufous-talled Hummingbird
(Amazilia tzacatl): effects of intruder size and resource value. Biotropica, v. 30, n.
2, p. 306-313. 1998.

DUPOUEY, J. L.; BADEAU, V. Morphological variability of oaks (Q. robur L., Q.
petraea (Matt.) Liebl., Q. pubescens Willd.) in a northeastern France: preliminary
results. Annals des Sciences Forestieres, v. 50, p. 35-40. 1993.

EHRLICH, P. R.; RAVEN, P .H. Differentiation of populations. Science, v. 165, p.
1228-1232. 1969.

123



ELLSTRAND. N. C.; ELAM, D. R. Population genetic consequences of small
population size: implications for plant conservation. Annual Review of Ecology
and Systematics, v. 24, p. 217-242. 1993.

EWALD, P. W.; ORIANS, G. H. Effects of resource depression on use of
inexpensive and escalated aggressive behaviour: experimental tests using anna
hummimgbird. Behavioral Ecology and Sociobiology, v. 12, p. 95-101. 1983.

FAEGRI, K.; VAN DER PIJL, L. The principles of pollination ecology.
Pergamon Press, Oxford, England. 3 ed. 1979.

FEINSINGER, P.; CHAPLIN, S. B. On the relationship between wing disc loading
and foraging strategies in hummingbirds. The American Naturalist, v. 109, p.
217-224. 1975.

FEINSINGER, P.; COLWELL, R. K. Community organization among neotropical
nectar-feeding birds. The American Zoologist, v. 18, p. 779-795. 1978.

FENSTER, C. N. et al. The genetics of floral development differentiating two
species of Mimulus (Scrophulariaceae). Heredity, v. 74, p. 258-266. 1995.

FERNANDES, A.. G. Fitogeografia do semi-arido. p. 215-219. In: Anais da
Reuniao Especial da Sociedade Brasileira para o Progresso da Ciéncia, 4.
Feira de Santana, BA. 1996.

FERNANDES, A. G.; BEZERRA, P. Estudo fitogeografico do Brasil. Stylus
Comunicacoes. Fortaleza, Ceara. 1990.

FIGUEIRA, J. E. C.; VASCONCELLOS-NETO, J.; GARCIA, M. A. & SOUZA, A. L.
T. de. Saurocory in Melocactus violaceus (Cactaceae). Biotropica, v. 22, p. 295-
301. 1994.

FISCHER, E. A. Polinizacao, fenologia e distribuicao espacial de
Bromeliaceae numa comunidade de Mata Atlantica, Litoral Sul de Sao Paulo.
1994. 80f. Dissertagéo (Mestrado em Ecologia). Universidade Estadual de
Campinas, Campinas.

FLEMING, T. H. Pollination biology of four species of Sonoran Desert columnar

cacti. p. 207-224. In: Fleming, T. H.; Valiente-Banuet, A. (eds.). Columnar cacti
and their mutualists: Evolution, ecology and conservation. The University of
Arizona Press. Tucson. 2002.

FLEMING, P. A. et al. Concetration and temperature effects on sugar intake and
preferences in a sunbird and a hummingbird. Functional Ecology, v. 18, p. 223-
232. 2004.

FONSECA, R. B. S. Fenologia Reprodutiva e Disperssao de Melocactus
glaucescens e Melocactus paucispinus (Cactaceae) no Municipio de Morro
do Chapéu, Chapada Diamantina-BA-Brasil. 2004. 123f. Dissertagdo (Mestrado
em Botéanica) — Feira de Santana, Bahia.

124



FONSECA, R. B. S.; FUNCH, L. S.; BORBA, E. L. Reproductive phenology of
Melocactus (Cactaceae) species from Chapada Diamantina, Bahia, Brazil.
Revista Brasileira de Botanica, v. 31, n. 2, p. 237-244. 2008.

FREITAS, L.; BOLMGREN, K. Synchrony is more than overlap: measuring
phonological synchronization considering time length and intensity. Revista
Brasileira de Botanica, v. 31, n. 4, p. 721-724. 2008.

GARCIA, C. A. A.; VILLALOBOS, A. L. La estimacion de la endogamia y la
relacion entre la tasa de fecundacion cruzada y los sistemas reproductivos en
plantas con flores: una interpretacién de su significado evolutivo. In: EGUIARTE,
L. E.; SOUZA, V.; Aguirre, X. (org.). Ecologia Molecular. México, 2007. p. 183-
213.

GASS, C. L.; GARRISON, J. S. E. Energy regulation by traplining hummingbirds.
Functional Ecology, v. 13, p. 483-492. 1999.

GENTRY, A. H. Flowering phenology and diversity in tropical Bignoniaceae.
Biotropica, v. 6, p. 48-64. 1974.

GIBBS, P. E. Do homomorphic and heteromorphic self-incompatibility systems
have the same sporophytic mechanism? Plant Systematics and Evolution, v.
154, p. 285-323. 1986.

GIBSON, A. C.; NOBEL, P. S. The cactus primer. Cambridge, MA: Harvard
University Press. 1986.

GILL, F. B. Proximate costs of competition for nectar. American Zoologist, v. 18,
p. 753-763. 1978.

GOETTSCH, B.; HERNANDEZ, H. M. Beta diversity and similarity among cactus
assemblages in the Chihuahuan Desert. Journal of Arid Environments, v. 65, p.
513-528. 2006.

GONZALEZ-GOMEZ, P. L.; VASQUEZ, R. A. A field study of spatial memory in
green-backed firecrown hummingbirds (Sephanoides sephaniodes). Ethology, v.
112, p. 790-795. 2006.

GOODWILLIE, C.; KALISZ, S.; ECKERT, C. G. The evolutionary enigma of mixed
mating systems in plants: occurrence, theoretical explanations, and empirical
evidence. Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics, v.36, p. 47-
79. 2005.

Grant, V.; Grant, K. A. The pollination spectrum in the southwestern American
cactus flora. Plant Systematic and Evolution, v. 133, p. 15-28. 1979.

GRANT, V. Modes and origins of mechanical and ethologicall isolation in

angiosperms. Proceedings of the National Academy of Sciences, v. 91, p. 3-
10. 1994.

125



GRANTSAU, R. Os Beija-flores do Brasil. Expresséo e Cultura, Rio de Janeiro.
233p. 1988.

GUERRERO, P. C.; DURAN, P.; WALTER, H. Patrones biogeograficos de las
Cactaceas endémicas de Chile. p. 492-494. In: Congresso Nacional de
Botanica, 59. Natal, RN. Imagem Gréfica. 2008.

HAMRICK, J. L.; GODT, M. J. W. Allozyme diversity in plant species. In: BROWN,
A. H.D. et al. (eds.). Plant population genetics, breeding and genetic
resources. Sunderland, MA, Sinauer Associates, 1989. p. 43-63.

HARDIG, T. M. et al. Morphological and Molecular Analysis of Putative Hybrid
Speciation in Ceanothus (Rhamnaceae). Systematic Botany, v. 27, n. 4, p. 734-
746. 2002.

HARRIS, J. W.; STOCKER, H. "Barrel." §4.10.4. p. 112. Handbook of
Mathematics and Computational Science. New York: Springer-Verlag. 1998b.

HARRIS, J. W.; STOCKER, H. "Cylinder." §4.6. p. 102-104. Handbook of
Mathematics and Computational Science. New York: Springer-Verlag. 1998a.

HERNANDEZ, H. M.; BARCENAS, R. T. Endangered cacti in the Chihuahuan
Desert: . Distribuition patterns. Conservation Biology, v. 9, n. 5, p. 1176-1188.
1995.

HERNANDEZ, H. M.; GODINEZ, H. Contribucion al conocimiento de las
cactaceas mexicanas amenazadas. Acta Botanica Mexicana, v. 26, p. 33-52.
1994.

HOLSINGER, K. R. Reproductive systems and evolution in vascular plants.
Proceedings of the National Academy of Science of the United States of
North America, v. 97, p. 7037-7042. 2000.

HOWE, H. F.; WESTLEY, L. C. Ecology of pollination and seed dispersal. In:
Plant Ecology (M. J. Crawley, ed.). Blackwell science, Oxford. 1997.

HUGHES, F. M. Fenologia reprodutiva e estrutura populacional de duas
espécies de Melocactus em area de Caatinga na Bahia. 2006. 74f. Monografia
(Graduacgéo em Ciéncias Biologicas, énfase em Ecologia) — Universidade
Estadual de Feira de Santana, Feira de Santana, Bahia.

HUGHES, F. M. Modelagem espacial e temporal de Melocactus ernestii
(Vaupel) a partir da utilizacao da funcao K de Ripley. 2008. 85f. Especializacao
(Modelagem em Ciéncias da Terra e do Ambiente) — Universidade Estadual de
Feira de Santana, Feira de Santana, Bahia.

HUNT, D. CITES Cactaceae Chechlist, 2. ed. Royal Botanic Gardens, Kew and
Int. Org. Suculent PI. Study, Zirich. 1999.

126



HUSBAND, B. C.; SCHEMSKE, D. W. Ecological mechanisms of reproductive
isolation between diploid and tetraploid Chamerion angustifolium. Journal of
Ecology, v. 88, p. 689-701. 2000.

HUSBAND, B. C.; SCHEMSKE, D. W. Evolution of the magnitude and timing of
inbreeding depression in plants. Evolution, v. 50, p. 54-70. 1996.

IBGE. Mapa de vegetacao do Brasil. IBGE, Rio de Janeiro, RJ. 1993.

ILHAKA, R.; GENTLEMAN, R. R Development Core Team. Journal of
Computational and Graphical Statistics, v. 5, p. 299-314. 1996.

INMET - Instituto Nacional de Meteorologia. Consultado na internet via the
URL: http://www.inmet.gov.br/; Janeiro de 2009.

IUCN — Red list of threatened Species. (on line) Available on the internet via the
URL: http://www.bdt.org.br/redflora/; consulted on March 6. 2009.

JANZEN, D. H. Synchronization of sexual reproduction of trees within the dry
season in Central America. Evolution, v. 21, p. 620-637. 1967.

JOHNSON, R. A. Pollination and reproductive ecology of acufa cactus,
Echinomastus erectrocentrus var. acunensis (Cactaceae). International Journal
of Plant Sciences, v. 153, p. 400-408. 1992.

JORDAN, P. W.; NOBEL, P. S. Height distributions of the two species of cacti in
relation to rainfall, seedling establishment, and growth. Botanical Gazette, v. 143,
n. 4, p.511-517. 1982.

KAYE, T. N. From flowering to dispersal: reproductive ecology of an endemic
plant, Astragalus australis var. olympicus (Fabaceae). American Journal of
Botany, v. 86, p. 1248-1256. 1999.

KEPHART, S. R.; BROWN, E.; HALL, J. Inbreeding depression and partial selfing:
evolutionary implications of mixed-mating in a coastal endemic, Silene douglasii
var. oraria (Caryophyllaceae). Heredity, v. 82, p. 543-554. 1999.

KERSTER, H.; LEVIN, D. A. Neighborhood size in Lithospermum caroliniense.
Genetics, v. 60, p. 577-587. 1968.

KIESLING, R.; FERGUSON, D. J.; FERRARI, O. The first geophytic lobivia
(Cactaceae). Cactus and Succulent Journal, v. 73, n. 4, p. 179-186. 2001.

KIMURA, A. M.; WEISS, G. H. The stepping stone model of population structure
and the decrease of genetic correlation with distance. Genetics, v. 49, p. 561-576.
1964.

KODRIC-BROWN, A.; BROWN, J. H. Influence of economics, interspecific

competition, and sexual dimorphism on territoriality of migrat rufous hummingbirds.
Ecology, v. 59, p. 285-296. 1978.

127



KOLB, A. Reduced reproductive success and offspring survival in fragmented
populations of the forest herb Phyteuma spicatum. Journal of Ecology, v. 93, p.
1226-1237. 2005.

KRZANOWSKI, W. J. Principles of multivariate analysis: a user’s perspective.
Clarendon Press, Oxford. 1990.

LAMBERT, S. M. et al. Allozyme Diversity and Morphometrics of Melocactus
paucispinus (Cactaceae) and Evidence for Hybridization with M. concinnus in the
Chapada Diamantina, North-eastern Brazil. Annals of Botany, v. 97, p. 389-403.
2006a.

LAMBERT, S. M.; BORBA, E. B.; MACHADO, M. C. Allozyme Diversity and
Morphometrics of the Endangered Melocactus glaucescens (Cactaceae), and
Investigation of the Putative Hybrid Origin of Melocactus xalbicephalus
(Melocactus ernestii x M. glaucescens) in North-eastern Brazil. Plant Species
Biology, v. 21, p. 93-108. 2006b.

LANDE, R. & SCHEMSKE, D. W. The evolution of self-fertilization and inbreeding
depression in plants. I. Genetic models. Evolution, v. 39, p. 24-40. 1985.

LEAL, F. C.; LOPES, A. V.; MACHADQO, I. C. Polinizacao por beija-flores em uma
area de caatinga no municipio de Floresta, Pernambuco, nordeste do Brasil.
Revista Brasileira de Botanica, v. 29, n.3, p. 379-389. 2006.

LEGENDRE, P.; LEGENDRE, L. Numerical Ecology: Developments in
Environmental Modelling. Amsterdan, Elsevier Science B.V., 870p. 1998.

LEHNER, P. N. Handbook of ethological methods. New York, Garland STPM.
Press. 403p. 1979.

LEWONTIN, R. C. The genetic basis for evolutionary change. Columbia
University Press, New York. 1974.

LINHART, Y. B.; GRANT, M. C. Evolutionary significance of local genetic
differentiation in plants. Annual Review of Ecology and Systematics, v. 27, p.
237-277.1996.

LLOYD, D. G. Evolution of self-compatibility and racial differentiation in
Leavenworthia (Cruciferae). Contributions of the Gray Herbarium of Harvard,
v. 195, p. 3-134. 1965.

LLOYD, D. G. The transmission of genes via pollen and ovules in gynodioecious
angiosperms. Theoretical. Population Biology, v. 9, n. 299-316. 1976.

LLOYD, D. G. Some reproductive factors affecting the selection of self-fertilization
in plants. American Naturalist, v. 113, p. 67-79. 1979.

128



LLOYD, D. G. Sexual strategies in plants. I. An hyphothesis of serial adjustment of
maternal investiment during one reprodutive session. New Phytologist, v. 86, p.
69-79. 1980.

LLOYD, D. G.; SCHOEN, D. J. Self- and cross-fertilization in plants. I. Functional
dimensions. International Journal of Plant Sciences, v. 153, p. 358-369. 1992.

LLOYD, D. G.; WEBB, C. J. The evolution of heterostyly. p. 129-150. In.
BARRETT, S. C. H. (ed.). Evolution and Function of Heterostyly. Springer-
Verlag, Germany. 1992.

LOCATELLI, E.; MACHADO, I. C. S. Comparative study of the floral biology in two
ornithophilous species of Cactaceae: Melocactus zehntneri and Opuntia
palmadora. Bradleya, v. 17, p. 75-85. 1999.

LOCATELLI, E.; MACHADQO, I. C. S.; MEDEIRQOS, P. Floral Biology and
Pollination in Pilosocereus catingicola (Cactaceae) in Northeastern Brazil.
Bradleya, v. 26, p. 28-34. 1997.

LONE, A. B. et al. Germinacao de Melocactus bahiensis (Cactaceae) em
diferentes substratos e temperaturas. Scientia Agraria, v. 4, n. 8, p. 365-369.
2007.

LOVELESS, M. D.; HAMRICK, J. L. Ecological determinats of genetic structure in
plant populations. Annual Review of Ecology and Systematics, v. 15, p. 65-95.
1984.

LUNA, E. L.; GOMEZ-VELASCO, G. Morphometrics and the Identification of
Braunia andrieuxii and B. secunda (Hedwigiaceae, Bryopsida). Systematic
Botany, v. 33, n. 2, p. 219-228. 2008.

MACHADOQO, I. C. S. Biologia floral e fenologia. p. 161-171. In: SAMPAIO, E. V. S.
B.; MAYO, S. J.; BARBOSA, M. R. (eds.) Pesquisa Botanica Nordestina:
Progresso e perspectivas. Sociedade Botanica do Brasil. Recife. 1996.

MACHADOQO, I. C.; SAZIMA, M. Estudo comparativo da biologia floral em duas
espécies invasoras: Ipomoea heredifolia e |. quamoclit (Convolvulaceae). Revista
Brasileira de Biologia, v. 47, p. 425-436. 1987.

MACHADQO, I. S.; SANTOS, L. M.; SAMPAIOQ, E. V. S. Phenology of caatinga
species at Serra Talhada, PE, northeastern Brazil. Biotropica, v. 29, p. 57-68.
1997.

MANDUJANO, M. C., MONTANA, C.; EGUIART, E. L. E. Reproductive ecology
and inbreeding depression in Opuntia rastrera (Cactaceae) in the Chihuahuan
Desert: Why are sexually derived recruitments so rare? American Journal of
Botany, v. 83, p. 63-70. 1996.

MARCO, D. E.; ARROYO, M. T. K. The breeding system of Oxalis squamata, a
tristylous South American species. Botanica Acta, v. 111, p. 497-504. 1998.

129



MARQUIS, R.J. Phenological variation in the neotropical understory shrub Piper
arieianum: causes and consequences. Ecology, v. 69, p. 1552-1565. 1988.

MARTIN, N. H.; WILLIS, J. H. Ecological divergence associated with mating
system causes nearly complete reproductive isolation between sympatric Mimulus
species. Evolution, v. 61, p. 68-82. 2007.

MARTORELL, C.; VEGA, E.; EZCURRA, E. Morphological consequences of the
trade-off between growth and reproduction in a columnar cactus (Lophocereus
schottii). Plant Ecology, v. 183, p.125 —131. 2006.

MASCIE-TAYLOR, C. G. N., GIBSON, J. B.; THODAY, J. M. Effects of disruptive
selection XI: gene flow and divergence. Heredity, v. 57, p. 407-413. 1986.

MAUSETH, J. D. Structure—Function Relationships in Highly Modified Shoots of
Cactaceae. Annals of Botany, v. 98, p. 901-926. 2006.

MAXWELL, P. The rhipsalis riddle — or the day the cacti came down from the
trees: part 1. 1998. Disponivel em: <http://www.rhipsalis.com/maxwell.htm>.
Acesso em: 15 abr. 2009.

MAXWELL, P. The rhipsalis riddle — or the day the cacti came down from the
trees: part 2. 1999. Disponivel em: <http://www.rhipsalis.com/maxwell.htm>.
Acesso em: 15 abr. 2009.

McINTOSH, M. E. Plant size, breeding system, and limits to reproductive success
in two sister species of Ferocactus (Cactaceae). Plant Ecology, v. 162, p. 273-
288. 2002.

MMA. Biodiversidade da Caatinga: areas e acoes prioritarias para a
conservacao. Org. J. M. C. da Silva; M. Tabarelli; M. T. da Fonseca; L. V. Lins.
Brasilia, DF: Ministério do Meio Ambiente. 382 p. 2004.

MOONEY, H. A. et al. The study of physiological ecology of tropical plants — status
and needs. BioScience, v.30, p. 22-26. 1980.

MORELLATO, L. P. C. As estagbes do ano na floresta. p. 187-192. In: LEITAO-
FILHO, H. F.; MORELLATO, L. P. C. (org.). Ecologia e preservacao de uma
floresta tropical urbana: Reserva de Santa Genebra. Campinas: UNICAMP.
1995.

MORELLATO, L. P. C.; LEITAO-FILHO, H. F. Padr&es de frutificagao e disperséo
na Serra do Japi. p. 112-140. In: MORELLATO, L. P. C. (ed.). Histéria natural da
Serra do Japi: ecologia e preservacao de uma area florestal no sudeste do
Brasil. Editora da Unicamp/Fapesp, Campinas. 1992.

MOURELLE, C., EZCURRA, E. Differentiation diversity of Argentine cacti and its

relationship to environmental factors. Journal of Vegetation Science, v. 8, p.
547-558. 1997.

130



MUSTAJARUVI, K. et al. Consequences of plant population size and density for
plant-pollinator interactions and plant performance. Journal of Ecology, v. 89, p.
80-87. 2001.

MYERS, N. et al. Biodiversity hotspots for conservation priorities. Nature, v. 403,
p. 853-845. 2000.

NASSAR, J. M.; RAMIREZ, N.; LINARES. O. Comparative pollination biology of
Venezuelan columnar cacti and the role of nectar-feeding bats in their sexual
reproduction. American Journal of Botany, v. 84, p. 918-927. 1997.

NASSAR, J. M.; HAMRICK, J. L.; FLEMING, T. H. Genetic variation and
population structure of the mixed-mating cactus, Melocactus curvispinus
(Cactaceae). Heredity, v. 87, p. 69-79. 2001.

NASSAR, J.M.; RAMIREZ, N. Reproductive of the melon cactus, Melocactus
curvispinus (Cactaceae). Plant Systematics and Evolution, Printed in Austria, v.
248, p. 31-44. 2004.

NASSAR, J. M. et al. Reproductive Biology and Mating System Estimtes of Two
Andean Melocacti, Melocactus schatzliiand M. andinus (Cactaceae). Annals of
Botany, v. 99, p. 29-38. 2007.

NEILL, D. A. Trapliners in the trees: hummingbird pollination of Erytrina. Annals of
the Missouri Botanical Garden, v. 74, p. 27-41. 1987.

NEWSTROM, L. E.; FRANKIE, G. W.; BAKER, H. G. A new classification for plant
phenology based on flowering patterns in lowland tropical rain forest trees at La
Selva, Costa Rica. Biotropica, v. 26, p. 141-159. 1994.

NOBEL, P. S. Environmental biology of agaves and cacti. Oxford University
Press, New York, NY. 1988.

OHSAWA, R. & NAMAI, H. The effect of insect pollinators on pollination and seed
setting in Brassica campestris cv. Nozawana and Brassica juncea cv. Kikarashina.
Japanese Journal Breeding, v. 37, p. 453-463. 1987.

OLIVEIRA, J. G. B. et al. Observacoes preliminares da fenologia de plantas da
caatinga na estagao ecolégica de Aiuaba, Ceara. Mossor6: ESAM. Colecao
Mossoroense, Série B, n. 538. 1988.

OLIVEIRA, J. P. L. Estudos ecolégicos de uma espécie de Discocactus Pfeiff.
(Cactaceae) em afloramento rochoso em Morro do Chapéu (Bahia, Brasil).
2009. v. 1. 93f. Dissertagao (Mestrado em Ecologia e Biomonitoramento) —
Universidade Federal da Bahia, Salvador, Bahia.

ORTEGA-BAES P, ROJAS-ARECHIGA M. Seed germination of Trichocereus

terscheckii (Cactaceae): Light, temperature and gibberellic acid effects. Journal of
Arid Environments, v. 69, p. 169-176. 2007.

131



OTERO-ARNAIZ, A.; OYAMA, K. Reproductive phenology, seed-set and
pollination in Chamaedorea alternans, an understorey dioecious palm in a rain
forest in Mexico. Journal of Tropical Ecology, v. 17, p. 745-754. 2001.

PEREIRA, A. C.; BORBA, E. L.; GIULIETTI, A. M. Genetic and morphological
variability of the endangered Syngonanthus mucugensis Giul. (Eriocaulaceae)
from the Chapada Diamantina, Brazil: implications for conservation and taxonomy.
Botanical Journal of the Linnean Society, v. 153, p. 401-416. 2007.

PEREIRA, M. L. et al. Regeneracado natural de um remanescente de caatinga sob
diferentes niveis de perturbacao, no agreste paraibano. Acta Botanica Brasilica,
v. 15, n. 3, p. 413-426. 2001.

PEREIRA, V. S. Fluxo génico e estrutura genética espacial em microescala em
Chamaecrista blanchetii (Leguminosae) em Campo Rupestre na Chapada
Diamantina, Nordeste do Brail. Tese de Doutorado. Universidade Estadual de
Feira de Santana. 2007

PEREZ, F.; ARROYO, M. T. K; MEDEL, R. Phylogenetic analysis of floral
integration in Schizanthus (Solanaceae): does pollination truly integrate corolla
traits? Journal of Evolutionary Biology, v. 20, p. 1730-1738. 2007.

PIEDADE-KILL, L. H.; RANGA, N. T. Biologia floral e sistemas de reproducéo de
Jacquemontia multiflora (Choisy) - Hallier f. (Convolvulaceae). Revista Brasileira
Botanica, v. 23, n. 1, p. 37-43. 2000.

PIERSON, E. A.; TURNER, R. M. An 85-year study of saguaro (Carnegiea
gigantea) demography. Ecology, v. 79, p. 2676-2693. 1998.

PIMIENTA-BARRIOS, E; DEL CASTILLO, R. F. Reproductive biology. p. 75-90.
In. Nobel, P. S. (ed.). Cacti: biology and uses. Los Angeles, CA: University of
California Press. 2002.

PIMIENTA-BARRIOS, E.; NOBEL, P. S. Reproductive characteristics of pitayo
(Stenocereus queretaroensis) and their relationships with soluble sugars and
irrigation. Journal of the American Society for Horticultural Science, v. 120, p.
1082-1086. 1995.

PIRATELLI, A. J. Comportamento alimentar de beija-flores em duas espécies de
Hippeastrum Herb. (Amaryllidaceae). RevistaBrasileita de Biologia, v. 57, n. 2,
p. 261-273. 1997.

PIZO, M. A. O lek em Beija-flores. In: Del-Claro, K. (Org.) Anais de Etologia.
Sociedade Brasileira de Etologia, Uberlandia, p. 203-209. 1996.

PODOLSKY, R. D. Strange floral attractors: pollinator attraction and the evolution
of sexual systems. Science, v. 258, p. 791-793. 1992.

132



PORSCH, O. Cactaceae. p. 81-142.In: DRUCK, J. Das Bestaubungsleben der
Kakteen-Blite Il. Neumann. Jahrbucher der Deuttschen Kakteen-Gesellschaft.
1939.

PRIMACK, R. B. Variation in the phenology of natural populations of montane
shrubs in New Zealand. Journal of Ecology, v. 68, p. 849-862. 1980.

PROCTOR, M.; YEO, P.; LACK, A. The Natural History of Pollination. Timber
Press. Portland. Oregon, USA. 1996.

PYKE, G. L.; WASER, N. M. The production of dilute nectars by hummingbird and
honeyeater flowers. Biotropica, v. 13, n. 4, p.: 260-270. 1981.

R DEVELOPMENT CORE TEAM. R: a language and environment for
statistical computing. — R Foundation for Statistical Computing. 2007.

RAMIREZ, N. Biologia Reproductiva de Amasonia campestris (Aubl.) Moldenke
(Verbenaceae) en los llanos centrales de Venezuela. Acta Botanica
Venezuelica, v. 30, n. 1, p. 385-414. 2007.

RAMIREZ, N. Las caracteristicas de las estructuras reproductivas, niveles de
aborto e semillas producidas. Acta Scientiarum Venezuelica, v. 43, p. 167-177.
1992.

RAW, A. Territories of the ruby-topaz hummingbird Chrysolampis mosquitus at
flowers of the “turk’s — cap” cactus Melocactus salvadorensis in the dry Caatinga
of Northeastern Brasil. Revista Brasileira de Biologia, v. 56, p. 581-584. 1996.

REAL, L.; RATHCKE, B. J. Individual variation in nectar production and its effects
on fitness in Kalmia latifolia. Ecology, v. 72, n. 1, p. 149-155. 1991.

REBOUCAS, A. C. M. N.; SANTOS, D. L. Influéncia do Fotoperiodo e Qualidade
de Luz na Germinacao de Sementes de Melocactus conoideus (Cactaceae). Nota
Cientifica. Revista Brasileira de Biociéncias, v. 2, n. 5, p. 900-902. 2007.

REBMAN, J. P.; PINKAVA, D. J. Opuntia cacti of North America — an overview.
Florida Entomologist, v. 84, p. 474-483. 2004.

REYES-AGUERO, J. A.; AGUIRRE, R. J. R.; VALIENTE-BANUET A.
Reproductive biology of Opuntia: a review. Journal of Arid Environments, v. 64,
p. 549-585. 2006.

RIPLEY, B. D. Modelling spatial patterns. Royal Statistical Society: Series B
(Statistical Methodology), v. 39, p. 172-212. 1977.

RITZ, C. M. et al. The molecular phylogeny of Rebutia (Cactaceae) and its allies

demonstrates the influence of paleogeography on the evolution of South American
mountain cacti. American Journal of Botany, v. 94, n. 8, p. 1321-1332. 2007.

133



RIZZINI, C. T. Melocactus no Brasil. Ed. IBDF, Jardim Botanico do Rio de
Janeiro.142 pp. 1982.

ROBART, B. W. Morphological diversification and taxonomy among the varieties
of Pedicularis bracteosa Benth. (Orobanchaceae). Systematic Botany, v. 30, n.
3, p. 644-656. 2005.

ROCHA, E. A.; AGRA, M. F. Flora do Pico do Jabre, Paraiba, Brasil: Cactaceae
Juss. Acta Botanica Brasilica, v. 16, n. 1, p. 15-21. 2002.

ROJAS-ARECHIGA, M.; VAZQUEZ-YANES, C.; OROZCO-SEGOVIA, A. Seed
response to temperature of Mexican cacti species from two life forms: an
ecophysiological interpretation. Plant Ecology, v. 135, p. 207-214. 1998.

ROMAO, R. L. et al. Autoecologia de cabeca-de-frade (Melocactus ernestii
Vaupel) em duas areas de afloramentos rochosos na Bahia. Revista Brasileira
de Biociéncias, v. 5, n. 1, p. 738-740. 2007.

ROZZI, R.; ARROYO, M. K.; ARMESTO, J. J. Ecological factors affecting gene
flow between populations of Anarthrophyllum cumingii (Papilionaceae) growing on
equatorial- and polar-facing slopes in the Andes of Central Chile. Plant Ecology,
v. 132, p. 171-179. 1997.

RUIZ, A.; SANTOS, M.; CAVELIER, J. Estudio fenolégico de cactaceas em el
enclave seco de la Tatacoa, Colombia. Biotropica, v. 32, n. 3, p. 397-407. 2000.

RUIZ-ZAPATA, T.; ARROYO, M. K. Plant reproductive ecology of a secondary
deciduous tropical forest in Venezuela. Biotropica, v. 10, p. 221-230. 1978.

RUSCHI, A. Beija-flores do Estado do Espirito Santo. Sdo Paulo. Ed. Rios.
263p. 1982.

SANTOS, M. R. et al. Influéncia de varidveis ambientais e espaciais na
distribuicdo geografica da familia Cactaceae no leste do Brasil. Revista Brasileira
de Botanica, v. 30, no prelo. 2009.

SAZIMA, M. Polinizacao de duas espécies de Pavonia (Malvaceae) por beija-
flores na Serra do Cipd, Minas Gerais, Brasil. Flora, v. 166, p. 239-247. 1981.

SAZIMA, M.; SAZIMA, I. Hummingbird pollination in two species of Vellozia
(Liliflorae: Velloziaceae) in southeastern Brazil. Acta Botanica, v. 103, p. 83-86.
1990.

SCHAAL, B. Population structure and local differentiation in Liatris cylindracea.
The American Naturalist, v. 109, p. 511-528. 1975.

SCHEMSKE, D. W.. Time budget and foraging site preference of the cinnamon
hummingbird in Costa Rica. Condor, v. 77, n. 2, p. 216-217. 1974

134



SCHEMSKE, D. W.; LANDE, R. The evolution of self-fertilization and inbreeding
depression in plants. |[l. Empirical observations. Evolution, v. 39, p. 41-52. 1985.

SCHLINDWEIN, C.; WITTMANN, D. Specialized Solitary Bees as Effective
Pollinators of South Brazilian species of Notocactus and Gymnocalycium
(Cactaceae). Bradleya, v. 13, p. 25-34. 1995.

SCHLINDWEIN, C.; WITTMANN, D. Stamen movements in flowers of Opuntia
(Cactaceae) favour oligolectic pollinators. Plant Systematics and Evolution, v.
204, p. 179-193. 1997.

SCHMALZEL, R. J. et al. Morphometric variation in Coryphantha robustispina
(Cactaceae). Systematic Botany, v. 29, n. 3, p. 553-568. 2004.

SCHMITT, J. Density-dependent pollinator foraging, flowering phenology, and
temporal pollen dispersal patterns in Linanthus bicolor. Evolution, v. 37, p. 1247-
1257. 1983.

SCOGIN, R. Nectar Constituents of the Cactaceae. The Southwestern
Naturalist, v. 30, n. 1, p. 77-82. 1985.

SEIl. Analise dos atributos climaticos do Estado da Bahia (1964-1979).
Superintendéncia de Estudos Econémicos e Sociais da Bahia, Salvador. Série
Estudos e Pesquisas. 85 p. 1998.

SICK, H. Ornitologia Brasileira. Rio de Janeiro: Editora Nova Fronteira. 912 p.
1997.

SILVA, F. B. R. et al. Zoneamento agroecolégico do Nordeste: diagndstico do
quadro natural e agrossocioeconémico. EMBRAPA-CPATSA/Recife:
EMBRAPA-CNPMS-Coordenadoria regional NE, Petrolina, PE 2v. (EMBRAPA-
CPATSA. Documento, 80). 1993.

SILVA, J. M. C. et. al. Panorama da Caatinga. p.135-171. In: Biodiversidade
Brasileira, Sintese do estado atual do conhecimento. Brasilia: Ministério do
Meio Ambiente. 2002.

SILVA, W. R. Ornitocoria em Cereus peruvianus (Cactaceae) na Serra do Japi,
Estado de Sdo Paulo. Revista Brasileira de Biologia, v. 48, p. 381-389. 1988.

SILVA, W. R.; SAZIMA, M. Hawkmoth pollination in Cereus peruvianus, a
columnar cactus of southeastern Brazil. Flora, v. 190, p. 339-343. 1995.

SILVIUS, K. M. Avain consumers of carddn fruits (Stenocereus griseus:
Cactaceae) on Margarita Island, Venezuela. Biotropica, v. 27, p. 96-105. 1995.

SIQUEIRA FILHO, J. A.; MACHADQO, I. C. S. Biologia reprodutiva de Canistrum

aurantiacum E. Morren (Bromeliaceae) em remanescente de floresta atlantica do
nordeste do Brasil. Acta Botanica. Brasilica, v. 15, n. 3, p. 427-443. 2001.

135



SLATKIN, M. Gene flow in natural populations. Annual Review of Ecology and
Systematics, v. 16, p. 393-430. 1985.

SLATKIN, M.; MARUYAMA, T. The influence of gene flow on genetic distance.
The American Naturalist, v. 109, p. 597-601. 1975.

SNEATH, P. H. A.; SOKAL, R. R. Numerical taxonomy. The principles and
practice of numerical classification. Freeman, San Francisco, CA. 1973.

SNOW, D. W.; SNOW, B. K. Relationships between hummingbirds and flowers in
the Andes of Colombia. Bulletin of the British Museum - Natural History:
Zoology, v. 38, p. 105-139. 1980.

SNOW, D. W. Tropical frugivorous birds and their food plants: a world survey.
Biotropica, v. 13, n. 1, p. 1-14. 1981.

SNOW, D. W.; SNOW, B. K. Feeding ecology of hummingbirds in the Serra do
Mar, southeastern Brazil. El Hornero, v. 12, p. 286-296. 1986.

SOBREVILA, C.; ARROYO, M. K. Breeding system in a montane tropical cloud
forest in Venezuela. Plant Systematics and Evolution, v. 140, p. 19-37. 1982.

SOSA, M.; SORIANO, P. J. Resource availability, diet and reproduction in
Glossophaga longirostris (Mammalia: Chiroptera) in an arid zone of the
Venezuelan Andes. Journal of Tropical Ecology, v. 12, p. 805-818. 1996.

SOUZA, V. C.; LORENZI, H. Botanica Sistematica: Guia ilustrado para
identificacao das familias de Angiospermas da flora brasileira, baseado em
APG Il. Nova Odessa: Instituto Plantarum. 2005.

STATSOFT, Inc. STATISTICA (data analysis sofware system) version 8. URL: <
http:// www.statsoft.com/>. Download em setembro de 2008.

STEPHENSON, A. G. Flower and fruit abortion: proximate causes and ultimate
functions. Annual Review of Ecology, v. 12, p. 253-273. 1981.

STILES, F. G.; WOLF, L. L. Hummingbird territoriality at a tropical flowering tree.
The Auk, v. 87, p. 467-491. 1970.

SUTHERLAND, S.; DELPH, L. F. On the importance of male fitness in plants:
patterns of fruit-set. Ecology, v. 65, p. 1093-1104. 1984.

SWEIGART, A. L.; WILLIS, J. H. Patterns of nucleotide diversity in two species of
Mimulus are affected by mating system and asymmetric introgression. Evolution,
v. 57, p. 2490-2506. 2003.

TABARELLI, M.; VICENTE, A. Lacunas de Conhecimento sobre as plantas
lenhosas da Caatinga. p. 25-40. In: Sampaio, E. V. S. B; Giulietti. A. M. (eds.).
Vegetacao & Flora da Caatinga. Associacao Plantas do Nordeste-APNE. Centro
Nordestino de Informacdes sobre Plantas-CNIP. Recife. 2002.

136



TAROLA, D. C.; MORELLATO, L. P. C. Fenologia de espécies arbdreas em
floresta de planicie litoranea do sudeste do Brasil. Revista Brasileira de
Botanica, v. 23, p. 13-26. 2000.

TAYLOR, N. P. The genus Melocactus (Cactaceae) in Central and South America.
Bradleya, v. 9, p. 1-80. 1991.

TAYLOR, N. P. Cactaceae. p. 17-20. In: Oldfield, Sara (ed.). Cactus and
Succulent Plants: Status Survey and Conservation Action Plan. IUCN,
Cambridge. 1997.

TAYLOR, N. P. Taxonomy and phytoGeography of the Cactaceae of eastern
Brazil. PhD thesis. The Open University and Royal Botanic Gardens, Kew. 2000.

TAYLOR, N.P.; ZAPPI, D. C. Cacti of Eastern Brazil. Royal Botanic Gardens,
Kew. 2004.

TEMELES, E. J. et al. The role of flower width in hummingbird bill length-flower
length relationships. Biotropica, v. 34, n. 1, p. 68-80. 2002.

THOMAS, C. D. et al. Interactions between hummingbirds and butterflies at a
Hamelia patens Bush. Biotropica, v. 18, n. 2, p. 161-165. 1986.

TOLEDO, M. C. B.; MOREIRA, D. M. Analysis of the feeding habits of the
swallow-tailed hummingbird, Eupetomena macroura (Gmelin, 1788), in an urban
park in southeastern Brazil. Brazilian Journal of Biology, v. 68, n. 2, p. 419-426.
2008.

TORRES, C. et al. 2002. Selective fruit maturation and seedling performance in
Acacia caven (Fabaceae). International Journal of Plant Sciences, v. 163, p.
809-813.

UYENOYAMA, M. K. 2000. The evolution of breeding system. In: SINGH, R. S.;
KRIMBAS, C. (ed.). Evolutionary genetics from molecules to morphology.
New York. Cambridge University Press, p. 300-316. 2000.

VAN SCHAIK, C. P.; TERBORGH, J. W.; WRIGHT, S. J. The phenology of tropical
forests: adaptive significance and consequences for primary consumers. Annual
Review of Ecology and Systematics, v. 24, p. 353-377. 1993.

VARVIO, S. L., CHAKRABORTY, R.; NEI, M. Genetic in subdivided populations
and conservation genetics. Heredity, v. 57, p. 189-198. 1986.

WALLACE, R. S. Molecular systematic study of the Cactaceae: using chloroplast
DNA variation to elucidate cactus phylogeny. Bradleya, v. 13, p. 1-12. 1995.

WASER, M. L. The adaptive nature of floral traits: ideas and evidence. In: REAL,
L. (ed.). p. 242—-285 Pollination biology. Academic Press, Orlando. 1983.

137



WEBB, C. J.; BAWA, K. S. Pollen dispersal by hummingbird and butterfilies: a
comparative study of two lowland tropical plants. Evolution, v. 37, p. 1258-1270.
1983.

WHEELER, E. J.; EDWARD, R. L.; ALLEN, G. A. Morphological and molecular
evidence concerning the relationship of Lupinus polyphyllus and L. wyethii
(Fabaceae). Madronho, v. 52, n. 2, p. 107-113. 2005.

WIENS, D. et al. Reproductive success, spontaneous embryo abortion, and
genetic load in flowering plants. Oecologia, v. 71, p. 501-509. 1987.

WHITFORD, W. G. Ecology of desert systems. Academic Press, San Diego.
2002.

WOLF, L. L. Aggressive social organization in nectarivorous birds. American
Zoologist, v. 18, n. 4, p. 765-778. 1978.

WRIGHT, S. Isolation by distance. Genetics, v. 28, p. 114-138. 1943.

ZAPPI, D. C. A familia Cactaceae nos Campos Rupestres da Cadeia do
Espinhaco Minas Gerais, Brasil. Dissertacdo de mestrado. USP, Sdo Paulo.
1992.

ZAR, J. H. Biostatistical analysis. Prentice-Hall International. New Jersey, 1996.
663p.

138



Livros Gratis

( http://www.livrosgratis.com.br )

Milhares de Livros para Download:

Baixar livros de Administracao

Baixar livros de Agronomia

Baixar livros de Arquitetura

Baixar livros de Artes

Baixar livros de Astronomia

Baixar livros de Biologia Geral

Baixar livros de Ciéncia da Computacao
Baixar livros de Ciéncia da Informacéo
Baixar livros de Ciéncia Politica

Baixar livros de Ciéncias da Saude
Baixar livros de Comunicacao

Baixar livros do Conselho Nacional de Educacdo - CNE
Baixar livros de Defesa civil

Baixar livros de Direito

Baixar livros de Direitos humanos
Baixar livros de Economia

Baixar livros de Economia Doméstica
Baixar livros de Educacao

Baixar livros de Educacdo - Transito
Baixar livros de Educacao Fisica

Baixar livros de Engenharia Aeroespacial
Baixar livros de Farmacia

Baixar livros de Filosofia

Baixar livros de Fisica

Baixar livros de Geociéncias

Baixar livros de Geografia

Baixar livros de Histdria

Baixar livros de Linguas



http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_1/administracao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_2/agronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_3/arquitetura/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_4/artes/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_5/astronomia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_6/biologia_geral/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_8/ciencia_da_computacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_9/ciencia_da_informacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_7/ciencia_politica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_10/ciencias_da_saude/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_11/comunicacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_12/conselho_nacional_de_educacao_-_cne/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_13/defesa_civil/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_14/direito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_15/direitos_humanos/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_16/economia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_17/economia_domestica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_18/educacao/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_19/educacao_-_transito/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_20/educacao_fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_21/engenharia_aeroespacial/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_22/farmacia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_23/filosofia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_24/fisica/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_25/geociencias/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_26/geografia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_27/historia/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1
http://www.livrosgratis.com.br/cat_31/linguas/1

Baixar livros de Literatura

Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matematica

Baixar livros de Medicina

Baixar livros de Medicina Veterinaria
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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