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Prefacio

PREFACIO

A presente Tese de Doutorado consiste em um Capitulo Introdutério que embasa a
discussdo dos seis Capitulos subsequentes. Os Capitulos foram escritos em formato de artigos
cientificos, embora ainda ndo estejam formatados de acordo com nenhuma revista cientifica
em particular. A Gltima secéo da Tese consiste na se¢do de Consideragdes finais que apresenta
0s principais pontos discutidos acerca da influéncia da forma de vida e do nudmero
cromossémico sobre o sistema reprodutivo de espécies de Bignoniaceae.

As alteracBes na taxonomia de Bignoniaceae decorrentes de novidades verificadas em
estudos de filogenia molecular geraram novas combinacBes dentre as espécies da familia.
Como as mudangas ainda sdo muito recentes, as novas combinagfes e as sinonimias das
especies estudadas quanto a ploidia ou ao sistema reprodutivo, que participam de inimeras
discussbes ao longo da tese, sdo apresentadas na Tabela 1 do Capitulo Introdutério para fins
de consulta, mas ndo aparecem nas demais se¢Oes da Tese. As mudangas taxonémicas
ocorridas para as espécies investigadas na Tese sdo apresentadas nos Capitulos em que cada
especie é tratada.

A maioria das abreviacbes empregadas ao longo dos capitulos apresenta a sigla
comumente utilizada em Inglés, que facilitard a associacdo ao seu significado devido a mais
ampla utilizacdo e aceitagdo dos termos nesta lingua. Optou-se por ndo realizar citacdo de
resumos simples publicados em Congressos ou Encontros, o que provavelmente facilitara a

publicacdo posterior dos Capitulos em revistas cientificas de maior impacto.
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Resumo

RESUMO

Sampaio, D. S. 2010. Biologia reprodutiva de espécies de Bignoniaceae ocorrentes no
Cerrado e variag¢Oes no sistema de autoincompatibilidade. Tese de Doutorado. Programa
de Pos-Graduacdo em Ecologia e Conservacdo de Recursos Naturais, Instituto de
Biologia, Universidade Federal de Uberlandia, Uberlandia, MG. 239p.

A familia Bignoniaceae apresenta predominantemente sistema reprodutivo de
autoincompatibilidade e numero dipléide de cromossomos, embora espécies autoférteis,
apomiticas e poliploides ja tenham sido reportadas. A flora do Cerrado parece concentrar um
elevado numero de espécies polipldides, e o estrato herbaceo-arbustivo deste bioma apresenta
especies predominantemente autoférteis, contrastando com as arvores, em sua maioria
autoestéreis. Tais constatacBes nos levaram a investigar se as espécies subarbustivas de
Bignoniaceae ocorrentes no Cerrado apresentariam alteracdes no nivel de ploidia e/ou no
sistema reprodutivo. Além disso, analisamos 0s grupos em que estas alteracfes ja foram
verificadas e suas possiveis causas. Para tal, o0 nimero cromossémico e a ocorréncia de
poliembrionia foram determinados em populacfes de 23 espécies de Bignoniaceae e estudos
de biologia reprodutiva foram realizados em sete espécies subarbustivas. Estudos do sistema
reprodutivo também foram realizados em espécies arboreas de Handroanthus. Analises
histologicas foram realizadas para confirmar a origem somatica dos embribes
supranumerarios em Anemopaegma acutifolium. Nossos dados mostraram que a mudanca na
forma de vida de arvores ou lianas para o habito subarbustivo no Cerrado ndo implicou em
modificacbes nos sistemas reprodutivos, indicando que as espécies puderam se adaptar ao
novo estrato vegetacional mantendo-se autoestéreis e diploides. Entretanto, as espécies
subarbustivas do género Anemopaegma foram confirmadas como autoférteis e polipldides.
Foi verificada a presenca de complexos agamicos polipldides apenas nos géneros
Anemopaegma e Handroanthus, os quais apresentam apomixia esporofitica e sdo autoférteis.
O fluxo génico intercitotipos é viavel entre as espécies estudadas de Handroanthus, indicando
a manutencdo da reproducdo sexuada nestas espécies e, com isso, a manutencdo de uma
elevada variabilidade genética. As modificacbes no sistema de autoincompatibilidade em
espécies de Bignoniaceae parecem ter diferentes causas, sendo a poliploidizacdo uma das
mais efetivas. A autofertilidade associada a poliploidia se concentra em espécies de origem
aparentemente hibrida, ndo apresentando relacdo com as diferentes formas de vida presentes
na familia Bignoniaceae. Entretanto, a hibridacdo ndo parece levar necessariamente a
formacéo de complexos agamicos, visto que as evidéncias de hibridacdo em Adenocalymma
foram detectadas em populac¢des autoestéreis e dipldides.

Palavras-chave: apomixia esporofitica, autofertilidade, forma de vida, hibridacéo,

poliploidia, sistema reprodutivo.



Abstract

ABSTRACT

Sampaio, D. S. 2010. Biologia reprodutiva de espécies de Bignoniaceae ocorrentes no
Cerrado e variacOes no sistema de autoincompatibilidade. Tese de Doutorado. Programa
de Poés-Graduacdo em Ecologia e Conservacdo de Recursos Naturais, Instituto de
Biologia, Universidade Federal de Uberlandia, Uberlandia, MG. 239p.

Bignoniaceae present mainly self-incompatibility system and diploid chromosome number,
although some self-fertile, apomictic and polyploid species have been reported. The Cerrado
flora seems to concentrate a high number of polyploid angiosperm species and the
herbaceous-shrub layer presents species predominantly self-fertile, which contrasts with the
mostly self-sterile trees species. Such features led us to investigate if the sub-shrub species of
Bignoniaceae occurring in the Cerrado present changes on ploidy level or on breeding system
which would conform to those general trends. Furthermore, we analyzed in detail these
groups to understand the possible causes of such changes. In this sense, we determined the
chromosome number and occurrence of polyembryony in populations of 23 species of
Bignoniaceae and detailed the floral biology and breeding systems of seven sub-shrub species.
We also did breeding system studies in tree species of Handroanthus. Histological analyses
were carried out in order to confirm the somatic origin of the extranumerary embryos in
Anemopaegma acutifolium. Our data showed that changes in life-form from trees or lianas
into sub-shrub Cerrado species did not imply in breeding system changes, indicating the
species were able to adapt to the new habitat and life-form maintaining self-sterility and
diploid chromosome number. However, Anemopaegma sub-shrub species from the Cerrado
were confirmed as self-fertile and polyploidy. Polyploid agamic complexes were observed
only in the genera Anemopaegma and Handroanthus, which presented sporophytic apomixis
and self-fertility. Gene flow among citotypes was viable for the species of Handroanthus,
indicating that sexual reproduction was preserved in this agamic complex, concurring to
maintain a high genetic variability. The observed changes on the breeding systems of the
studied species of Bignoniaceae may have different causes, polyploidization being probably
the most effective. The self-fertility associated with polyploidy is present mostly in species
possibly of hybrid origin, without apparent links with the different life forms in the
Bignoniaceae. However, the hybridization did not lead necessarily to the rise of agamic
complexes, since the evidences of hybridization in Adenocalymma were detected in self-
sterile and diploid populations.

Key-words: breeding system, hybridization, life form, polyploidy, self-fertility, sporophytic

apomixis.
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Introducéo

INTRODUCAO

A grande diversidade de plantas nas regides tropicais €, em grande parte, explicada
pelo modo como elas se reproduzem (Bawa 1974, Oliveira & Gibbs 2000). A requisicdo por
agentes polinizadores e a existéncia de sistemas de autoincompatibilidade controlados
geneticamente parecem ser alguns dos mais importantes fatores promovedores de diversidade
em plantas lenhosas dos biomas tropicais, como as florestas tropicais Umidas (Bawa 1974,
Bawa et al. 1985, Bullock 1985) e os cerrados (Oliveira & Gibbs 2000). Alternativamente,
nestes mesmos biomas o estrato herbaceo-arbustivo possui predominantemente plantas
autoférteis, que também possuem formas de reproducdo vegetativa ou apomixia, tendo como
principal alternativa para o aumento da diversidade o ciclo de vida mais curto, que permite o
constante reestabelecimento de suas populacdes através da reproducdo sexuada (Barbosa &
Sazima 2007, Barringer 2008). Processos de hibridacéo e poliploidizagéo que séo capazes de
gerar um rapido incremento da variabilidade genética (Stebbins 1971, Judd et al. 2008, Crepet
& Niklas 2009, Soltis et al. 2009) sdo raros dentre os animais, mas amplamente difundidos
dentre as plantas (Levin 2002, Crepet & Niklas 2009, Soltis et al. 2009). Esses processos
podem ser favorecidos pela biologia reprodutiva de plantas lenhosas que necessitam de
agentes polinizadores (Ellstrand et al. 1996).

Bignoniaceae é uma das familias mais diversas de plantas lenhosas da América
tropical (Gentry 1980, Lohmann 2006), representada por cerca de 82 géneros e 827 espécies
(Olmstead et al. 2009), podendo ser considerada um modelo para processos evolutivos que
levaram a grande diversidade das comunidades de plantas tropicais (Gentry 1990). A familia é
pantropical, com seu centro de diversidade nos neotropicos, com cerca de 620 espécies
(Gentry 1980, Spangler & Olmstead 1999), onde parece ter se originado (Olmstead et al.
2009). Ocorre em todo o territério brasileiro, com representantes na Floresta Amazonica,
Mata Atlantica, Cerrado, Pantanal e Caatinga (Gentry 1980, Gentry 1992, Lohmann & Pirani
1996, 1998, Ribeiro 1998, Carvalho et al. 2007). Sua diversidade também é elevada dentro de
cada comunidade vegetal em que ocorre, estando suas espécies adaptadas a uma ampla gama
de variagOes ambientais (Gentry 1976, 1980, 1990).

Os recentes estudos de filogenia molecular apresentaram mudangas importantes na
taxonomia da familia (Spangler & Olmstead 1999, Lohmann 2006, Grose & Olmstead 2007 a
e b, Olmstead et al. 2009, Lohmann, no prelo) e, atualmente, Bignoniaceae faz parte da ordem

Lamiales (Judd et al. 2008), sendo representada por oito tribos: Bignonieae, Catalpeae,



Introducéo

Coleeae, Crescentieae, Jacarandeae, Oroxyleae, Tecomeae e Tourrettieae (Olmstead et al.
2009). A familia é composta predominantemente por plantas perenes como arvores, arbustos e
lianas, as quais séo representadas em sua maioria pelas espécies da tribo Bignonieae, além de
dois géneros herbaceos que constituem excecdes a regra (Gentry 1980, Olmstead et al. 2009).

Sua grande diversidade e varios aspectos de sua biologia evidenciam uma intrincada
relagdo com animais, principalmente com os insetos (Gentry 1974b). A relagdo mais rica entre
animais e plantas em Bignoniaceae esta associada aos visitantes florais, devido a relativa
especializacdo e a grande variabilidade morfoldgica das flores (Gentry 1974b). A
variabilidade da morfologia floral, dos padrbes fenolégicos e a sazonalidade no periodo de
floragdo (Gentry 1974a e b) disponibilizam diferentes nichos aos polinizadores e auxiliam na
manutencdo do isolamento reprodutivo das espécies, evitando que o0 mesmo polinizador visite
diferentes espécies numa mesma area e na mesma época do ano (Gentry 1980, Amaral 1992,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Zjhra 2008).

A grande especializagdo da flor e dos visitantes florais se mostra essencial para o
sucesso da reproducdo sexuada em Bignoniaceae, visto que 77,8% das especies ja avaliadas
guanto ao sistema reprodutivo sdo autoestéreis, exigindo poélen cruzado para que haja o
desenvolvimento de frutos (Tabela 1). Diversos autores aceitam que a autoesterilidade em
Bignoniaceae seja controlada geneticamente e que suas espécies apresentem um tipo de
sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI) (Amaral 1992, Vieira et al. 1992,
James & Knox 1993, Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior 2003, Bianchi et al.
2005, Vikas et al. 2009). A constancia no sistema reprodutivo condiz com a constancia do
nimero cromossdmico dipldide das espécies de Bignoniaceae (Goldblatt & Gentry 1979,
Piazzano 1998) (Tabela 1), visto que as poliploidizacfes, que ocorrem em apenas 6,5% das
especies analisadas (Tabela 1), ttm um efeito comprovado sobre os sistemas reprodutivos das
plantas podendo resultar em autofertilidade e apomixia (Carman 1997, Barringer 2007,
Husband et al. 2008, Allen & Hiscock 2008).

Apesar do sistema reprodutivo e da ploidia em Bignoniaceae serem relativamente
constantes (Tabela 1), variacdes nesses padrdes vém sendo reportadas na literatura (Bowden
1940, 1945, Venkatasubban 1945, Pathak et al. 1949, Goldblatt & Gentry 1979, Ynagizawa &
Gottsberger 1983, Bullock 1985, Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Piazzano 1998, Dutra &
Machado 2001, Costa et al. 2004, Bittencourt Junior & Semir 2005, Qu et al. 2007,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Firetti 2009), mas os fatores que a promovem ainda

sd0 muito pouco discutidos (Bittencourt Janior & Semir 2005). As alteracbes no sistema
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reprodutivo tém consequéncias extremamente importantes para a ecologia de populagdes e
comunidades, bem como para evolugdo e diversificacdo destes grupos de plantas (Richards
1986, Levin 2002, Judd et al. 2008), tornando um estudo mais aprofundado destas variacfes
essenciais para a conservacdo e manejo dessas espécies.

As modificacbes na ecologia reprodutiva de espécies de Bignoniaceae podem estar
relacionadas a diversos fatores. A ocorréncia de populagdes isoladas com reduzida
variabilidade geneética (Richards 1986), a transicdo de grupos arboreos e de lianas para
especies correlatas de subarbustos (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008), a ocorréncia de
hibrida¢@es vinculadas ou ndo as poliploidizac¢bes (Richards 1986, Levin 2002), ou mesmo a
acdo antrépica (Ellstrand & Schierenbeck 2000) podem ser 0s responsaveis pelas
modificacdes no sistema reprodutivo das angiospermas. As alteragdes no sistema reprodutivo
geralmente tendem a autofertilidade (Allen & Hiscock 2008, Igic et al. 2008) e apomixia
(Asker & Jerling 1992), que podem diminuir a variabilidade genética de suas espécies
(Richards 1986), mas também podem significar uma forma de escapar a esterilidade e até
mesmo de incrementar a variabilidade genética quando mais de um sistema reprodutivo
estiver atuando (Allem 2004, Hoérandl & Paun 2007).

Uma revisdo dos sistemas de reproducédo e da ploidia das espécies de Bignoniaceae é
apresentada a seguir, a fim de compreender melhor as razdes da ocorréncia de variagdes no
sistema reprodutivo e nos numeros cromossomicos da familia. O objetivo desta introducédo é
embasar as discussfes que se seguem nos estudos de caso apresentados dos Capitulos um a

seis e apresentar o objetivo geral da Tese.

1 - Ecologia da polinizacéo

As Bignoniaceae possuem um amplo espectro de polinizadores efetivos para dez
diferentes tipos florais com morfologia distinta (Gentry 1974a, 1980, 1990). Os cinco tipos
florais polinizados por abelhas sdo Anemopaegma, 0 mais abundante, Tynanthus, também
polinizado por borboletas, Pithecoctenium, Amphilophium e Cydista (Gentry 1974b). As
flores que atraem essas abelhas emitem odor adocicado, sdo amarelas, purpdreas, rosas ou
brancas e oferecem como principal recurso floral um néctar de elevadas concentracdes,
possuindo em torno de 20% de agUcares sollveis (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger
2006). Os demais tipos florais sdo visitados por mariposas (Tanaecium), beija-flores

(Pyrostegia), outras aves (Spathodea), micro e megaquirépteros (Crecentia) e
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preferencialmente por megaquirdpteros (old-world bat flowers) (Gentry 1974b).

Cerca de 75% das espécies de Bignoniaceae de uma dada comunidade vegetal sdo
polinizadas por abelhas (Gentry 1980), e 0 grupo mais importante é, sem davida, o das
abelhas de médio e grande porte, sendo as espécies das tribos Centridini e Euglossini
consideradas os principais polinizadores efetivos da familia (Stephenson & Thomas 1977,
Vieira et al. 1992, Vitali & Machado 1995, Bittencourt Janior & Semir 2006, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Guimardes et al. 2008,
Maués et al. 2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Os polinizadores especializados
como essas abelhas, que possuem aparelhos bucais longos capazes de atingir o néctar em
flores tubulares e capazes de voar grandes distancias (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger
2006), sdo vitais para a manutencdo e diversificacdo das espécies de Bignoniaceae por
propiciarem a ocorréncia de poliniza¢fes cruzadas que garantem a reproducdo sexuada nas
espécies (Tabela 1).

As abelhas também podem funcionar como pilhadores, que roubam o néctar das flores
realizando uma pequena perfuracdo na base da corola ou se aproveitando de perfuracdes ja
existentes e se alimentando do néctar acumulado na cdmara nectarifera (Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006). Os principais pilhadores de néctar relatados para as espécies
de Bignoniaceae séo as abelhas dos géneros Oxaea, Xylocopa e os beija-flores (Vieira et al.
1992, Vitali & Machado 1995, Bittencourt Janior & Semir 2006, Gottsberger & Silberbauer-
Gottsberger 2006, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Guimardes et al. 2008, Milet-
Pinheiro & Schlindwein 2009). O nimero de visitas ilegitimas realizadas por estes animais
pode ser elevado e muitas vezes supera a visitagdo pelos polinizadores efetivos (Vieira et al.
1992, Vitali & Machado 1995, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Guimaraes et al. 2008,
Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Essa elevada frequéncia de visitacdo faz com que 0s
pilhadores de néctar sejam aparentemente prejudiciais para a polinizagdo, pois diminuem o
volume de néctar disponivel para os polinizadores, e ainda podem predar 0s ovarios e impedir
0 desenvolvimento de frutos (Vieira et al. 1992, Carvalho et al. 2007, Milet-Pinheiro &
Schlindwein 2009).

Entretanto, acredita-se que a retirada do néctar pelos pilhadores forcaria o0s
polinizadores efetivos a visitarem um maior nimero de flores a fim de obter a quantidade de
recurso necessaria a sua sobrevivéncia e, consequentemente, realizarem um maior nimero de
polinizacdes cruzadas (Gentry 1974b, Maloof 2001, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger
2006, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Os pilhadores ainda podem contribuir para o
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aumento da taxa de polinizagdes cruzadas por serem territorialistas e agressivos, expulsando
os polinizadores efetivos das plantas (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006).

A predominancia de abelhas de médio e grande porte como polinizadores efetivos da
familia pode fazer com que ocorra uma competicdo pelos polinizadores entre as espécies de
Bignoniaceae de uma mesma comunidade (Gentry 1980, 1990). Além disso, o grande namero
de espécies de Bignoniaceae que podem ocorrer em uma mesma comunidade também
contribuird para esse tipo de competicdo (Gentry 1980, 1990). Consequentemente, espécies
que sdo simpatricas e possuem morfologia floral semelhante, necessitam de outras estratégias
para evitar o compartilhamento de polinizadores e manter o isolamento reprodutivo da
espécie. Uma dessas estratégias pode ser a ocorréncia dos quatro diferentes padrbes
fenoldgicos de floragdo descritos para Bignoniaceae: steady-state, big-bang, multiple-bang e
cornucopia (Gentry 1974a e b). Caso um mesmo padrdo de floracdo ainda ocorra entre as
espécies que compartilham polinizadores numa mesma comunidade, a separacdo sazonal entre

a floracédo de diferentes espécies pode ocorrer (Gentry 1980, 1990).

2 - Hibridacdes

Os processos de hibridacdo e mudancas no nimero cromossémico que podem levar a
especiacdo simpétrica sdo considerados raros para as espécies de Bignoniaceae (Gentry 1980,
1990). Embora ocorra certa sobreposicdo entre a floracdo de diferentes espécies polinizadas
por abelhas numa dada comunidade (Amaral 1992, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007),
cada espécie parece apresentar um nicho de polinizacdo Unico (Gentry 1990, Amaral 1992,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Zjhra 2008), evitando cruzamentos interespecificos e a
formacdo de hibridos. A presenca de diferentes nichos de polinizagdo numa mesma
comunidade pode ser favorecida por incompatibilidades génicas entre espécies
filogeneticamente distantes. Como a especiacdo alopatrica € considerada predominante em
Bignoniaceae, ela poderia justificar a coocorréncia de espécies filogeneticamente distantes
numa mesma comunidade (Gentry 1980, 1990). A quebra de barreiras geograficas com o
contato secundario entre espécies congenéricas poderia, por outro lado, favorecer o fluxo
génico e hibridacdes entre estas espécies.

Embora hibridacdes e especiagdes simpatricas sejam consideradas raras na familia, j&
foram registrados cruzamentos interespecificos em casa de vegetacdo que deram origem a

uma prole viavel entre espécies dos géneros Catalpa, Chilopsis e Campsis (Gentry 1990), e
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em polinizagBes experimentais no campo entre espécies do género Handroanthus, Tabebuia
sensu strictu (Bittencourt Janior 2003) e Anemopaegma (Firetti 2009). Acredita-se que
hibridacbes naturais também ocorram em espécies desses trés géneros, devido a observacao
de espécimes com morfologia intermediaria, 0os quais geram uma série de complicacdes no
tratamento taxondmico desses géneros (Ferreira 1973, Gentry 1990, Gentry 1992, Firetti
2009). Tais complicacBes geralmente ocorrem em um pequeno grupo de espécies dentro de
cada género, os quais sdo denominados complexos, como por exemplo, o complexo
chrysotricha referente as espécies de Handroanthus (Paclt 1992) e o complexo arvense
referente as espécies de Anemopaegma (Ferreira 1973, Firetti 2009). A ocorréncia isolada dos
hibridos também é observada em outros géneros e familias de Angiospermas (Ellstrand et al.
1996).

O contato entre espécies filogeneticamente proximas com distribuicdo alopéatrica pode
ter ocorrido, por exemplo, entre espécies de florestas tropicais Umidas e cerrado durante as
transicdes entre os periodos glaciais e interglaciais, favorecendo o fluxo génico entre elas
(Sarmiento 1983, Morawetz 1986, Forni-Martins & Martins 2000, Carman 2007). A
predominancia de abelhas de médio e grande porte como os principais polinizadores efetivos
de plantas arboreas de mata e cerrado (Bawa et al. 1985, Oliveira & Gibbs 2000), corroboram
a possibilidade de hibridacdes. Além disso, a acdo antrdpica que destrdi barreiras geograficas
e introduz espécies exoticas pode ser uma importante promotora de cruzamentos
interespecificos (Ellstrand & Schierenbeck 2000, Ellstrand 2003).

Individuos hibridos geralmente possuem dificuldades de pareamento cromossémico
durante a meiose, de forma que frequentemente produzem gametas ndo reduzidos (Ramsey &
Schemske 1998, 2002). Isso pode fazer com que 0S cruzamentos com espécies parentais
produzam plantas tripldides, ou que no caso de espécies autoférteis, possam ser produzidos
individuos dipldides, triploides ou tetraploides (Ramsey & Schemske 1998, 2002, Levin
2002). Os hibridos poliploides (alopolipléides), por sua vez, teriam uma maior facilidade no
pareamento de cromossomos e poderiam estabelecer novas linhagens evolutivas (Ramsey &
Schemske 1998, 2002, Levin 2002, Soltis et al. 2007), podendo levar a existéncia de
caracteristicas completamente novas que justifiqguem o reconhecimento de novas espécies
(Soltis et al. 2009).

3 - Evolugédo do numero cromossémico
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As espécies de Bignoniaceae apresentam predominantemente o nimero cromossémico
de 2n=40 e x=20 (Tabela 1) (Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998), representando 72,1%
das 122 espécies avaliadas, enquanto o numero 2n=36 esta presente em cerca de 12% das
especies. A hipotese de que os ancestrais das familias atuais de angiospermas fossem
hexaploides, sugere que 0 numero basico de cromossomos desses ancestrais estaria entre 6 ou
7 (Stebbins 1971), o que é confirmado pela grande redundancia génica das angiospermas, que
evidencia ciclos de duplicacdo total do genoma (Soltis et al. 2009). Apds os estudos de
filogenia molecular terem colocado o género Jacaranda, com o ndmero cromossdmico
constante de 2n=36 (Tabela 1), juntamente a Digomphia, de ndmero cromossémico
desconhecido, constituindo a tribo Jacarandeae, a mais basal da familia (Spangler & Olmstead
1999, Olmstead et al. 2009), a evolucdo do numero cromossémico em Bignoniaceae pode ser
melhor compreendida. Como as analises do numero cromossémico de outras familias da

ordem Lamiales também mostram a presenca de espécies com 2n=36 (Index to plant

chromosome numbers), é possivel que os eventos de poliploidizacdo ocorridos no passado

sejam compartilhados pelo ancestral da ordem, que teria um nimero bésico de x=6.

Os grupos mais basais do grupo “core” das Bignoniaceae, Tourrettieae, Argylia,
Tecomeae sensu strictu, e Delostoma, apresentam uma ampla distribuicdo geogréfica e
diferentes formas de vida (ervas, lianas, arbustos e arvores) (Olmstead et al. 2009), o que
pode estar relacionado a variabilidade no ndmero de cromossomos encontrada nas suas
especies (ver Tabela 1: 2n=22, 30, 32, 34, 36, 38, 40, 42, 48), embora eupoliploidizactes
estejam ausentes. Embora a posi¢do de Oroxyleae, constituida de arvores e lianas, ainda esteja
um pouco incerta, é possivel que ela também seja filogeneticamente proxima desses grupos
(Olmstead et al. 2009). Esses clados devem representar um estagio de transi¢cdo, onde
pequenas perdas e ganhos aneupldides de alguns pares de cromossomos foram constantes, até
que houvesse uma real estabilizacdo do nimero 2n=40 na familia. O grupo que engloba o
clado das Crescentiina e Catalpeae, caracterizado por plantas arbdreas e arbustivas, e das
Bignonieae, composta principalmente por lianas e poucos arbustos (Olmstead et al. 2009),
parece ser onde o numero cromossémico de 2n=40 se estabilizou. A estabilizacdo deste
namero cromossdmico pode ter sido vantajosa e favorecido uma maior diversificacdo de suas
espécies. As poucas variagches observadas nesses grupos estdo geralmente associadas a
espécies cultivadas, como Crescentia cujete e Spathodea campanulata (Tabela 1).

Embora considerados raros na familia (Gentry 1980), foram observados eventos de

poliploidizacdo onde ocorre a duplicacdo total do genoma em 6,6% das espécies ja estudadas.
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As poliploidizagdes recentes, ou seja, ap6s a estabilizacdo do numero 2n=40, foram
observadas em Handroanthus chrysotrichus (Piazzano 1998), Anemoapegma acutifolium, A.
arvense, A. glaucum e A. scabriusculum (Firetti 2009), com 2n=80. Além dessas espécies que
parecem ter 0 numero cromossdmico tetraploide constante, também foram observados casos
de espécies que, além de apresentarem o citétipo polipldide, também apresentam citétipos
dipldides: Dolichandra unguis-cati, com 2n=40 (Venkatasubban 1945, Simmonds 1954) e
2n=80 (Venkatasubban 1945, Bowden 1940, 1945, Piazzano 1998), Jacaranda mimosifolia,
com 2n=36 (Mehra & Bawa 1969, Piazzano 1998) e 2n=66 (Pathak et al. 1949) e Pyrostegia
venusta, com 2n=40 (Piazzano 1998) e 2n=60 (Joshi & Hardas 1956 apud Goldblatt & Gentry
1979). A presenca de diferentes citdtipos nestas espécies indica que outras espécies
poliploides possam ocorrer, mas que apenas seus citotipos dipldides sejam conhecidos. A
ocorréncia de citotipos diploides e tetrapldides em diferentes populacbes pode indicar que os
tetrapléides tenham se dispersado de suas populagcfes de origem e se estabelecido em novos
habitats (Stebbins 1971, Levin 2002).

Ja a presenca do citotipo triploide, observado em P. venusta, pode indicar um processo
de poliploidizacdo em curso na populacdo analisada, que possa ou ndo estar relacionado aos
eventos de hibridagdo (Ramsey & Schemske 1998, Levin 2002, Soltis et al. 2007). A
producdo de gametas ndo reduzidos numa determinada planta em decorréncia de erros
meidticos vinculados ou ndo a condicao hibrida propicia a unido desses gametas entre si ou
com gametas reduzidos, e culmina na producéo de plantas triploides e tetrapldides (Ramsey &
Schemske 1998, 2002). Os tripldides podem produzir gametas haploides e diploides que
também podem originar linhagens tetrapléides se cruzarem com gametas ndo reduzidos de
outras plantas ou, mais provavelmente, se puderem realizar autofecundacdo (Ramsey &
Schemske 1998, 2002). Embora a ocorréncia de erros meidticos e poliploidizacGes também
sejam reportados para plantas sem relatos de hibridacdo, formando os autopoliploides (Soltis
et al. 2007, 2009), tais erros sd8o0 muito mais comuns entre hibridos e formam os
alopoliploides (Stebbins 1971, Levin 2002).

As poliploidizagdes, principalmente as alopoliploidizacdes, parecem estar relacionadas
a modificagcbes no sistema reprodutivo das plantas, como a quebra de um sistema de
autoincompatibilidade (de Nettancourt 1977, Richards 1986, Alem & Hiscock 2008) e o
favorecimento da expressdo da apomixia (Carman 1997, 2007). Os alopolipldides, por
possuirem uma grande variabilidade genética, ainda poderiam evitar a expressdo de alelos

recessivos deletérios e terem mais chances de se estabelecer como espécies autoférteis que 0s
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autopoliploéides (Stebbins 1971, Barringer 2007, Husband et al. 2008).

4 - Sistemas reprodutivos

Das 54 espécies de Bignoniaceae em que o sistema reprodutivo foi investigado, 77,8%
sdo estritamente autoestéreis (Tabela 1). Diversos resultados indicam que a autoesterilidade
esteja submetida ao controle génico de algum tipo de sistema de autoincompatibilidade
(Amaral 1992, Gibbs 1990, Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior et al. 2003,
Bianchi et al. 2005, Bittencourt Junior & Semir 2005, 2006, Vikas et al. 2009).

4.1- Os sistemas de autoincompatibilidade - Os sistemas de autoincompatibilidade
sdo geralmente controlados por um ou mais locus génicos multialélicos que sdo responsaveis
por reconhecer e impedir o desenvolvimento do pdlen da mesma planta, ou de individuos
aparentados, que chega ao pistilo (Richards 1986, Gibbs 1990, Alem & Hiscock 2008). Os
sistemas de autoincompatibilidade podem ser homomorficos, onde todas as flores de uma
mesma espéecie e numa mesma populacdo possuem a mesma morfologia, ou heteromorficos,
onde apenas plantas que possuem flores de morfologia distinta sdo interférteis, impedindo o
cruzamento entre irmdos (Richards 1986, Gibbs 1990, Alem & Hiscock 2008). Como se
desconhece a existéncia de flores heteromorficas em Bignoniaceae, apenas 0s sistemas
homomorficos serdo apresentados.

Num sistema de autoincompatibilidade o grdo de pélen pode expressar o alelo do
gametofito masculino através de substancias liberadas pelo tubo polinico, que serdo
reconhecidas no estigma ou estilete do pistilo e assim irdo provocar a rejeicdo do auto polen,
constituindo o sistema de autoincompatibilidade gametofitico (GSI) (Heslop-Harrison &
Heslop-Harrison 1973, Heslop-Harrison et al. 1975, Richards 1986, Gibbs 1990, Alem &
Hiscock 2008). No GSI os grdos de pélen germinam e os tubos polinicos normalmente tém
seu desenvolvimento interrompido no estilete (Richards 1986, Gibbs 1990, Alem & Hiscock
2008).

O gréo de pdlen ainda pode expressar os dois alelos da planta esporofitica doadora de
polen na superficie de sua parede, atraveés do depoésito de substancias realizado pela camada
mais interna do microsporangio, o tapete (Heslop-Harrison & Heslop-Harrison 1973, Heslop-
Harrison et al. 1975). Essas substancias sdo liberadas assim que o grdo de polen toca o

estigma, sendo reconhecidas pelo pistilo neste mesmo local (Heslop-Harrison & Heslop-
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Harrison 1973, Heslop-Harrison et al. 1975). Como ocorre a expressdo dos dois alelos da
planta esporofitica doadora de pdlen, este constitui o sistema de autoincompatibilidade
esporofitico (SSI) (Richards 1986, Gibbs 1990, Alem & Hiscock 2008). No SSI a maioria dos
grdos de pdlen ndo chega a germinar, pois as substancias produzidas pela planta doadora de
polen e expressas na parede do grdo de polen permitem uma reacdo de incompatibilidade mais
rapida que a do GSI (Richards 1986, Gibbs 1990, Alem & Hiscock 2008).

Outro sistema de autoincompatibilidade é dito de acdo tardia (LSI), pois os tubos
polinicos germinam e atingem o ovario (Seavey & Bawa 1986, Sage et al. 1994). Em muitos
casos 0s tubos polinicos podem penetrar dvulos, realizar a dupla fecundacdo e até mesmo
promover o desenvolvimento inicial de zigoto e endosperma, entretanto, os pistilos de
autopolinizacdes sdo abortados nos estagios iniciais de desenvolvimento (Seavey & Bawa
1986, Sage et al. 1994, Bittencourt Junior 2003, Allen & Hiscock 2008). Esse sistema parece
ocorrer prioritariamente em plantas arbéreas de habito perene (Allen & Hiscock 2008), pois
como estas geralmente produzem um numero de flores bem maior que sua capacidade de
produzir frutos, elas so realizam a selecao pelos pistilos de poliniza¢des cruzadas compativeis
durante o desenvolvimento do fruto (Oliveira 1998). Embora este sistema gere um desperdicio
de dvulos (Sage et al. 1994, Allen & Hiscock 2008), isso provavelmente ndo afeta o sucesso
reprodutivo da planta, jA& que as espécies perenes podem ter uma prole reduzida em
determinadas estacOes reprodutivas, mas sdo capazes de compensa-la numa proxima estacéo,
diferentemente das plantas anuais (Oliveira 1998, Bianchi et al. 2005).

Embora a acdo do LSI possa ser semelhante a de um processo de depressao
endogamica de acdo precoce quanto ao aborto dos pistilos apds a fecundacdo ou apés o
desenvolvimento do embrido e do endosperma, acredita-se que realmente exista um sistema
genético de rejeicdo do pistilo autopolinizado, ou mesmo fecundado nos casos de LSI (Seavey
& Bawa 1986, Sage et al. 1994, Bittencourt Junior 2003). O aborto uniforme de pistilos
autopolinizados nos estagios iniciais de desenvolvimento corrobora a ocorréncia do LSI, pois
seria de se esperar que na atuacdo da depressdo endogdmica o aborto dos pistilos pudesse
ocorrer em diferentes estagios do desenvolvimento (Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt
Junior et al. 2003). Além disso, um dos argumentos a favor da existéncia do LSI é a
concentracdo desse sistema em determinadas familias de angiospermas, como por exemplo, as
Bignoniaceae, indicando que esta seja uma caracteristica determinada geneticamente (Gibbs
1990, Gibbs & Bianchi 1999, Bianchi et al. 2005, Allen & Hiscock 2008).

Na familia Bignoniaceae, as 28 espécies nas quais o sistema reprodutivo foi estudado e
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o0 crescimento de tubo polinico observado apds as polinizaces experimentais apresentaram
LSl (Tabela 1). Tanto os grdos de pdlen de autopolinizacbes como os de polinizacdes
cruzadas germinam e seus tubos polinicos foram capazes de crescer até o ovario, penetrar
ovulos (Bertin & Sullivan 1988, Vieira et al. 1992, Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993,
1999, James & Knox 1993, Bittencourt Janior et al. 2003, Bittencourt Junior & Semir 2005,
2006, Vikas et al. 2009), realizar a dupla fecundacdo e iniciar o desenvolvimento do zigoto e
do endosperma (Gibbs & Bianchi 1993, Bittencourt Janior et al. 2003, Bittencourt Junior &
Semir 2005, 2006). Entretanto, os pistilos de autopoliniza¢cdes sdo abortados de maneira
uniforme nos estégios iniciais de desenvolvimento do fruto, indicando que um mecanismo de
acao tardia controlado geneticamente possa estar ocorrendo e levando ao aborto dos pistilos
autopolinizados nesta familia (Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior et al. 2003,
Bittencourt Junior & Semir 2005, 2006).

4.2 - Quebra no sistema de autoincompatibilidade - Além da evolucdo da estrutura
floral (Crepet & Niklas 2009), do endosperma tripl6ide (Friedman et al. 2008) e dos ciclos de
poliploidizacdo genémica (Soltis et al. 2009), o estabelecimento dos sistemas de
autoincompatibilidade parece ter sido um fator chave para a rapida diversificacdo das
angiospermas (Allen & Hiscock 2008). Entretanto, a perda do sistema de
autoincompatibilidade € comum em grandes familias, onde se observa uma mistura de
linhagens autoincompativeis e autocompativeis (Allen & Hiscock 2008). A transicdo do
sistema de autoincompatibilidade para a autocompatibilidade é considerada um dos caminhos
mais comuns na evolucdo dos sistemas reprodutivos das angiospermas, e pode ser favorecida
em situacOes nas quais a polinizagdo cruzada possa ser dificultada (Good-Avila et al. 2008,
Allen & Hiscock 2008). Embora a transicio de autocompatibilidade para
autoincompatibilidade seja considerada muito mais rara (lgic et al. 2008), uma revisao recente
sobre a evolucdo dos sistemas reprodutivos em angiospermas mostra que os sistemas de
autoincompatibilidade podem ter evoluido novamente em diversos grupos de plantas (Allen &
Hiscock 2008).

Entre as Bignoniaceae, quatorze espécies, ou 25,9% daquelas investigadas quanto ao
sistema reprodutivo, apresentaram individuos ou populacdes autoférteis, sdo elas:
Amphilophium elongatum (Ynagizawa & Gottsberger 1983), Astianthus viminalis (Bullock
1985), Pyrostegia venusta (Gobatto-Rodrigues & Stort 1992), Tecoma stans (Dutra &
Machado 2001), Handroanthus chrysotrichus, H. heptaphyllus (Bittencourt Janior & Semir
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2005), Incarvillea sinensis (Qu et al. 2007) Fridericia platyphylla, F. samydoides, Jacaranda
oxyphylla (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), Anemopaegma arvense, A. acutifolium, A.
glaucum e A. scabriusculum (Firetti 2009) (Tabela 1). Embora estes casos chamem a atencao
por serem registrados numa familia prioritariamente autoincompativel, a evolucdo da
autofertilidade ainda é pouco conhecida e discutida para as Bignoniaceae. Apenas em H.
chrysotrichus parece que a autofertilidade pode ser decorrente de apomixia esporofitica
(Bittencourt Junior & Semir 2005, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados), mas nao
pode ser associada a este carater para as outras espécies autoférteis da familia (Bittencourt
Junior & Semir 2005). Embora as espécies autoférteis de Anemopaegma também sejam
poliembribnicas (Firetti 2009), o que frequentemente é um indicativo de apomixia
esporofitica (Asker & Jerling 1992, Koltunow 1993, Koltunow & Grossniklaus 2003,
Whitton et al. 2008), ainda ndo se sabe qual € a origem dos embrides supranumerarios.

As mutagdes génicas em um ou mais locus responsaveis pelo controle dos sistemas de
autoincompatibilidade podem interferir no processo de rejei¢do do pélen proprio e podem ser
fixadas por fatores ecoldgicos importantes (de Nettancourt 1977, lgic et al 2008). O
estabelecimento de populacbes autoférteis através da fixacdo de mutacBes génicas pode ser
estimulado pela auséncia de polinizadores efetivos capazes de realizar polinizagdes cruzadas
ou a auséncia de individuos proximos para que a polinizacdo possa ocorrer (Richards 1986,
Igic et al. 2008). Entretanto, na maioria das vezes, as espécies autoférteis continuam com
elevadas taxas de fecundacdo cruzada, de forma que a evolucdo para um sistema misto, ou
seja, no qual autofecundacdes e fecundagdes cruzadas sdo permitidas, pode ser a alternativa
mais vantajosa (Good-Avila et al. 2008).

Os processos de poliploidizagdo também podem causar a quebra dos GSI (de
Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannel et al. 2004, Barringer 2007). As
poliploidizagdes em plantas tém origem em erros meioticos que levam a producao de gametas
ndo reduzidos na populacdo, podendo, um mesmo polipldide, surgir repetidas vezes ao longo
da evolucdo (Stebbins 1971, Ramsey & Schemske 1998, 2002, Levin 2002). No caso de
poliploides os grdos de poélen dipldides parecem incapazes de expressar o fendtipo que
provoca sua rejeicdo no pistilo, enquanto este continua capaz de reconhecer e inibir o
crescimento de tubos polinicos incompativeis (de Nettancourt 1977, Richards 1986). A
estabilizacdo da autofertilidade nessas plantas pode ainda ser favorecida pela condigédo
alopoliploide, que pela sua elevada variabilidade genética impede a expressdo da depressédo

endogamica (Barringer 2007, Husband et al. 2008), além de ser uma forma de os hibridos
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polipldides conseguirem obter sucesso na reproducgdo sexuada e se estabelecerem no ambiente
(Ramsey & Schemske 1998, 2002, Barringer 2007, Husband et al. 2008).

421 - Quebra no sistema de autoincompatibilidade de espécies dipldides-
Handroanthus heptaphyllus, Incarvillea sinensis e Tecoma stans sdo casos onde a
autofertilidade ndo parece estar relacionada a ocorréncia de poliploidizacdes, embora as
analises de sistema reprodutivo e de numero cromossémico ndo tenham sido realizadas na
mesma populacdo para cada uma das espécies (Tabela 1). Incarvillea sinensis é uma planta
herbacea que foi estudada em regides semi-aridas (Qu et al. 2007), o que corrobora que este
tipo de estratégia reprodutiva seja adotado preferencialmente pelas plantas deste estrato
vegetacional (Barbosa & Sazima 2008, Barriger 2007). Como Tecoma stans & amplamente
cultivada (Gentry 1992), a disseminacao de gendtipos muito semelhantes poderia ser restritiva
ao desenvolvimento de frutos de polinizagbes cruzadas entre irmdos, selecionando os
individuos autoférteis. A investigacdo do sistema reprodutivo dessa espécie em areas de
ocorréncia nativa poderia revelar se existem populacGes autoestéreis de T. stans e corroborar
esta hipotese. No caso de H. heptaphyllus, um dos individuos estudados por Bittencourt
Junior & Semir (2005) foi autofértil e, ainda que apenas trés individuos cultivados tenham
sido testados, ndo se pode descartar a possibilidade do carater autofértil ocorrer em outros
individuos ou populagfes dessa especie.

Amphilophium elongatum, Astianthus viminalis, Fridericia platyphylla, F. samydoides
e Jacaranda oxyphylla sdo espécies autoférteis que ainda ndo tiveram o nudmero
cromossomico investigado (Tabela 1). No caso de uma das populagbes analisadas de
Jacaranda oxyphylla, a porcentagem de frutos desenvolvidos por autopolinizacfes foi muito
reduzida, podendo ser explicada pela contaminacdo do auto polen com uma pequena carga de
polen cruzado durante o experimento de autopolinizagdo manual (Guimardes et al. 2008). Por
outro lado, como a visitacdo por polinizadores efetivos, bem como o nimero de plantas que
florescem simultaneamente sdo reduzidos nesta populacdo (Guimardes et al. 2008),
individuos autoférteis poderiam estar sendo selecionados. Embora uma elevada taxa de
visitacdo por abelhas tenha sido encontra em espécies autoférteis de F. platyphylla e em outra
populacdo de J. oxyphylla, onde a selecdo de autofertilidade pode ocorrer devido a presenca
de ramets. A ocorréncia de ramets é comum entre as espécies subarbustivas com sistema
subterraneo desenvolvido (Santos 2008), promovendo uma distribuicdo agrupada (Ynagizawa

& Maimoni-Rodella 2007) e um elevado nimero de autopolinizagdes.
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4.2.2 - Quebra no sistema de autoincompatibilidade de espécies polipl6ides- A
poliploidia verificada em Pyrostegia venusta (Joshi & Hardas 1956 apud Goldblatt & Gentry
1979), Handroanthus chrysotrichus (Piazzano 1998), Anemopaegma arvense, A. acutifolium,
A. glaucum e A. scabriusculum (Firetti 2009) poderia justificar a quebra do LSI observada
nestas espécies (Tabela 1). Embora as quebras do sistema de autoincompatibilidade
acarretadas por poliploidizacdo tenham sido reportadas apenas para espécies com GSI (de
Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002), essas observacGes em Bignoniaceae
predominantemente LSI, podem corroborar a ideia de um controle génico semelhante ao do
GSI para este tipo de autoincompatibilidade (Richards 1986, Sage et al. 1994, Allen &
Hiscock 2008).

Algumas  evidéncias de poliploidizacdes  decorrentes de  hibridacdes
(alopoliploidizagdes) ja foram apresentadas para os géneros Handroanthus e Anemopaegma
nas discussdes sobre Hibridacdes e Evolucdo do nimero cromossémico em topicos anteriores.
O género Pyrostegia, por sua vez, possui apenas duas especies, P. venusta e P.
millingtonioides Sandwith, sendo a ultima de distribuicdo muito restrita (Lohmann, no prelo)
e fazendo com que a autopoliploidizagdo seja muito mais provavel que a alopoliploidizacao
em P. venusta. As espécies de Handroanthus e Anemopaegma supracitadas ndo apresentam
relatos de populacGes diploides ou autoestéreis, entretanto, diferentes estudos com Pyrostegia
venusta demonstraram que esta espécie apresenta populacdes autoférteis (Gobatto-Rodrigues
& Stort 1992, Sampaio & Almeida 1995), dipldides (Piazzano 1998) ou poliploides (Joshi &
Hardas 1956 apud Goldblatt & Gentry 1979). Dessa forma, investigacdes concomitantes
acerca do sistema reprodutivo e do numero cromossémico nas diferentes populacbes de P.
venusta e nas demais espécies que apresentam variacdes no sistema de autoincompatibilidade
ou no numero dipldide de cromossomos poderiam reforcar a hipotese da autofertilidade ser
decorrente da poliploidia em algumas espécies de Bignoniaceae.

As espécies polipldides ocorrem preferencialmente dentre as plantas herbaceas
perenes, sendo menos frequentes entre as anuais (Stebbins 1971, Levin 2002). Essa tendéncia
é explicada pelas linhagens polipldides dependerem de condi¢Bes especiais para sua
sobrevivéncia nos seus estagios iniciais, como a ocorréncia de reproducdo vegetativa através
de dérgdos subterrdneos, que permitam sua estabilizagdo no meio ambiente mesmo quando a
reproducdo sexuada ndo for possivel (Stebbins 1971). No caso das plantas arboreas perenes, o

ciclo de vida mais longo e a apomixia (Morawetz 1986) podem promover a estabilizacdo dos
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polipléides, embora plantas arbdreas também possam apresentar rebrotamento a partir de
Orgdos subterraneos (Appezzato-da-Gldria 2003).

Morawetz (1986) observou que especies de cerrado tendem a apresentar mais
polipldides que as espécies congenéricas de mata. Como o Cerrado é caracterizado por
apresentar regimes de fogo relativamente frequentes, as espécies arboreas deste bioma
possuem cascas grossas, e as subarbustivas e herbaceas perenes, que tém sua parte aérea
totalmente destruida durante as queimadas, apresentam 6rgdos subterrdneos como rizomas,
bulbos e xilopddios, que viabilizam o rebrotamento vigoroso ap6s as queimadas (Hoffmann
2000, Miranda et al. 2002, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006). A capacidade de
reproducdo vegetativa das plantas do Cerrado permitiria que polipldides pudessem se
estabelecer no ambiente enquanto a reproducdo sexuada ndo fosse estabilizada (Morawetz
1986). Além disso, a maior frequéncia de poliploides no Cerrado, bem como em elevadas
latitudes e altitudes (Stebbins 1971, Morawetz 1986, Levin 2002) pode ocorrer devido aos
polipléides, especialmente os alopolipléides, se adaptarem melhor as condi¢des extremas que
as especies dipldides correlatas (Stebbins 1971, Richards 1986, Asker & Jerling 1992,
Ellstrand & Schierenbeck 2000, Levin 2002, Hotchkiss et al. 2008).

As espécies subarbustivas de Bignoniaceae tipicas de cerrado mostram-se capazes de
desenvolver sistemas subterrdneos muito vigorosos, capazes de efetuar rebrotamentos
constantes, e que muitas vezes ocorrem anualmente e fazem parte do ciclo de vida da planta
(Gentry 1980, 1992, Bittencourt Janior & Semir 2006, Santos 2008). Embora o processo de
rebrotamento seja mais frequente em plantas subarbustivas, pode estar presente em lianas,
subarbustos e arvores, sendo importante ao estabelecimento e manutencdo das espécies
perenes em areas que estao sujeitas, por exemplo, a um regime de fogo constante, a pressao de
pastagens ou a acdo antropica (Stebbins 1971, Appezzato-da-Gloria 2003, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006).

4.3- Apomixia - Além da quebra do sistema de autoincompatibilidade, outra variacdo
importante no sistema reprodutivo de Bignoniaceae € a ocorréncia da apomixia esporofitica,
ja constatada para Handroanthus ochraceus (Costa et al. 2004) e H. chrysotrichus (Souza et
al. 2005, N. S. Bittencourt Janior, dados ndao publicados). O termo apomixia € comumente
empregado para designar a reproducdo assexuada por meio de sementes (Asker & Jerling
1992, Koltunow 1993, Koltunow & Grossniklaus 2003). Os mecanismos de apomixia podem

ser divididos em gametofiticos e esporofiticos, e embora a apomixia esporofitica esteja mais
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amplamente difundida dentre as angiospermas, os estudos sobre este fendmeno se concentram
sobre as espécies com apomixia gametofitica (Asker & Jerling 1992, Carman 1997, Richards
2003, Whitton et al. 2008). A predominancia de estudos com a apomixia gametofitica pode
ocorrer devido a apomixia esporofitica ocorrer principalmente em plantas tropicais ou
subtropicais, além de a apomixia gametofitica poder ter maior importancia econémica entre as
plantas cultivadas (Asker & Jerling 1992).

Dentre os mecanismos gametofiticos, a diplosporia resulta no desenvolvimento da
célula mde do megasporo em megagametofito ndo reduzido pela supressdo da meiose ou por
uma meiose restitucional, originando um embrido dipldide atraveés do desenvolvimento
partenogenético da oosfera (Asker & Jerling 1992, Koltunow & Grossniklaus 2003, Whitton
et al. 2008). E nos casos de diplosporia que se encontra a total esterilidade masculina, o que
ocorre pela completa independéncia na producdo da semente, incluindo embrionia e
endospermia autdbnomas (Richards 1986, Asker & Jerling 1992). Esse carater pode levar a um
menor gasto de energia na producgdo do pdlen, mas interfere negativamente na variabilidade
genética da espécie (Whitton et al. 2008). Ja a aposporia esta relacionada ao desenvolvimento
de megagametofitos ndo reduzidos a partir de células do nucelo diferentes da célula mée do
megéasporo (Koltunow 1993, Koltunow & Grossniklaus 2003, Whitton et al. 2008). Isso
permite que a célula mde do megasporo possa dividir-se normalmente e originar um
megagametofito reduzido ao lado de um néo reduzido, produzindo um embrido sexual e um
assexual e partenogenético que se desenvolve a partir da oosfera dipldide do megagametdéfito
ndo reduzido, o que pode resultar numa semente poliembrionica (Koltunow 1993, Koltunow
& Grossniklaus 2003).

A apomixia esporofitica também é conhecida como embrionia adventicia, e € um
mecanismo no qual a formacdo de embrides adventicios a partir de células somaticas do 6vulo
ocorre concomitantemente a um megagametofito reduzido, de forma que a reproducéo sexual
e a apomixia possam coexistir numa mesma semente (Asker & Jerling 1992, Koltunow 1993,
Koltunow & Grossniklaus 2003, Whitton et al. 2008). Esse mecanismo geralmente resulta
em elevadas porcentagens de sementes poliembridnicas e elevado nimero de embrides por
semente, podendo combinar a ocorréncia de varios embrides clonais e do embrido zigético
numa mesma semente (Asker & Jerling 1992, Koltunow 1993, Koltunow & Grossniklaus
2003, Whitton et al. 2008). Em alguns casos, uma combinacdo de apomixia gametofitica e
esporofitica ainda pode ocorrer numa mesma planta (Koltunow 1993, Koltunow &
Grossniklaus 2003).
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Embora a apomixia seja conhecida como uma forma de produzir sementes
assexuadamente, plantas com aposporia e com apomixia esporofitica na maioria dos casos ndo
sdo capazes de produzir um endosperma auténomo, sendo consideradas pseudogamicas, ou
seja, possuem a necessidade da polinizacdo e da fecundacdo dos nucleos polares para o
desenvolvimento do endosperma e consequentemente dos embrides (Richards 1986, 2003,
Asker & Jerling 1992, Whitton et al. 2008). Nesses casos, a oosfera pode ser fecundada e
originar um zigoto que se desenvolvera concomitantemente aos embrides assexuados (Asker
& Jerling 1992, Batygina 1999a e b, Richards 2003, Koltunow 1993, Koltunow &
Grossniklaus 2003, Whitton et al. 2008), aumentando a variabilidade genética
intrapopulacional e podendo favorecer a adaptabilidade da espécie a uma maior gama de
condi¢des ambientais (Batygina 1999a e b, Crepet & Niklas 2009).

Dessa forma, a ocorréncia de uma elevada frequéncia de sementes poliembriénicas
pode ser um bom indicativo da ocorréncia de apomixia, principalmente de aposporia e
apomixia esporofitica. As espécies apomiticas de Bignoniaceae, Handroanthus ochraceus e
H. chrysotrichus, foram inicialmente constatadas como poliembridnicas (Piazzano 1998,
Salomdo & Allem 2001) e depois foi verificada a origem adventicia dos embrides
supranumerarios (Costa et al. 2004, Souza et al. 2005, N. S. Bittencourt Junior, dados nédo
publicados). A poliembrionia também j& foi detectada em Handroanthus serratifolius,
Tabebuia roseo-alba, Jacaranda cuspidifolia (C. Mendes-Rodrigues, dados néo publicados),
Anemopaegma chamberlaynii (Correia et al. 2005a), A. acutifolium, A. arvense, A. glaucum e
A. scabriusculum (Firetti 2009). Embora a poliembrionia seja um indicativo da ocorréncia de
apomixia, quando esta ocorre em baixas frequéncias (< 5% de sementes poliembrionicas),
como foi observado para Anemopaegma chamberlaynii (Correia et al. 2005a), Tabebuia
roseo-alba e Jacaranda cuspidifolia, esta relacdo é incerta. A ocorréncia esporadica de
poliembrionia pode ser acarretada por eventos ndo usuais, tais como a producdo de mais de
um megagametofito reduzido em um mesmo Ovulo (Carmo-Oliveira 1998, C. Mendes-
Rodrigues, dados ndo publicados) ou a clivagem de embrides sexuados, sem relacdo com o
processo de apomixia (C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados). A analise de outras
populacOes de T. roseo-alba e J. cuspidifolia constatou a ocorréncia de sementes estritamente
monoembridnicas, confirmando que a presenca de sementes poliembridnicas deve ser um
evento isolado (N. S. Bittencourt Janior, dados nao publicados). Por outro lado, as elevadas
frequéncias de sementes poliembridnicas observadas para Handroanthus serratifolius (C.

Mendes-Rodrigues, dados nao publicados), Anemopaegma acutifolium, A. arvense, A.

17



Introducéo

glaucum e A. scabriusculum (Firetti 2009), provavelmente estdo relacionadas a ocorréncia da

apomixia esporofitica.

4.3.1- Apomixia e poliploidia - Em espécies com apomixia gametofitica, a expressdo
da apomixia ocorre quase sempre em espécies ou populacdes poliploides (Asker & Jerling
1992, Richards 1986, Carman 1997, 2007, Whitton et al. 2008). Embora a apomixia
esporofitica também seja encontrada em alguns polipléides, como em Handroanthus
chrysotrichus (Piazzano 1998, Souza et al. 2005, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo
publicados) e nas Malvaceae Pachira oleaginea Decne. (Baker 1960) e Eriotheca pubescens
(Mart. & Zucc.) Schott. & Endl. (Oliveira et al. 1992, Forni-Martins et al. 1995, Mendes-
Rodrigues et al. 2005), ela ocorre predominantemente em espécies diploides (Whitton et al.
2008). Nesses grupos, as caracteristicas séries de polipldides observadas nos complexos
agamicos gametofiticos parecem nédo ser formadas (Asker e Jerling 1992).

Como existe uma concordancia de que a poliploidia esta intimamente relacionada a
apomixia gametofitica (Richards 1986, Asker e Jerling 1992, Carman 1997, Whitton et al.
2008), as especies apomiticas registradas como diploides podem ter passado por
paleopoliploidiza¢Ges que duplicaram 0s genes que causam a apomixia, permitindo uma
expressdo ocasional desse fendmeno (Carman 1997, 2007). Alopoliploidizagdes seriam
necessarias a expressao da apomixia, pois a combinacdo de dois genomas distintos levaria a
expressao assincronica dos genes que controlam a megaesporogénese, megagametogénese e o
desenvolvimento do embrido e do endosperma (Carman 1997, 2007). A expressao
assincronica dos genes, por sua vez, necessita que ocorra a duplicacdo gendmica (Carman
1997, 2007), que € um evento frequente entre os hibridos (Ramsey & Schemske 1998, 2002).
A hipotese da expressdo assincronica de genes duplicados estd sendo confirmada com a
verificacdo da assincronia nos eventos que ocorrem no Ovulo entre espécies consideradas
parentais dos apomiticos (Carman 2007). Essa hipdtese também poderia explicar a ocorréncia
de apomixia esporofitica em plantas polipléides (Carman 2007), e investigacdes histologicas
poderiam ajudar na compreensdo do fenémeno nessas espécies.

A poliploidia de Handroanthus chrysotrichus (Piazzano 1998), Anemopaegma
acutifolium, A. arvense, A. glaucum e A. scabriusculum (Firetti 2009), além de poder ser a
chave para a quebra do sistema de autoincompatibilidade nessas espécies (Bittencourt Junior
& Semir 2005, Firetti 2009), também pode ser o fator que promove a expressdo da apomixia.

A ocorréncia de hibridacbes que levem a alopoliploidia parece viavel nos géneros
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Handroanthus e Anemopaegma que, como mencionado anteriormente, sdo capazes de
produzir frutos em cruzamentos interespecificos e apresentam conhecidas formas
intermediarias que podem ser resultado de hibridacGes (Ferreira 1973, Gentry 1992, Firetti
2009). Entretanto, H. ochraceus, que também possui apomixia esporofitica (Costa et al.
2004), apresenta populagdes dipldides (Guerra & Natera 2007), autoférteis ou
autoincompativeis (Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001). A presenca de populagdes com
diferentes sistemas reprodutivos em H. ochraceus pode indicar a existéncia de diferentes
citotipos, diploides e polipldides, que facam parte de complexos agamicos polipldides em
espécies apomiticas esporofiticas.

Embora Pyrostegia venusta também possua populacbes polipléides (Joshi & Hardas
1956 apud Goldblatt & Gentry 1979) e populacGes autoférteis (Gobatto-Rodrigues & Stort
1992, Sampaio & Almeida 1995), ela ndo apresenta registros de poliembrionia. Isto indica
que, se existem embrides adventicios, eles talvez ndo cheguem & maturidade. E possivel ainda
que esta espécie apresente outro tipo de apomixia, ou que, mais provavelmente, as
poliploidizacdes por si S0 sejam capazes de quebrar o sistema de autoincompatibilidade, mas
ndo de promover a expressao da apomixia (Carman 1997). A provavel origem autopoliploide
deste grupo poderia explicar a auséncia de apomixia devido a esta aparentemente precisar da
expressdo assincronica de genes duplicados que interfiram nos processos embriol6gicos para

que possa ser expressa (Carman 2007).

4.3.2- Implicagdes da apomixia e da poliploidia - A apomixia pode facilitar a
propagacdo e colonizacdo de habitats e representar uma chance de sobrevivéncia para
individuos com problemas para realizar a reproducdo sexual, frequentes em hibridos e
poliploides (Stebbins 1971, Asker e Jerling 1992, Levin 2002, Richards 2003, Whitton et al.
2008). Pode ser vantajosa ainda em casos de caréncia do agente polinizador, onde tanto
polinizacdo cruzada quanto autopolinizacdo podem estar comprometidas. Em casos que a
ocorréncia de autopolinizacdes seja favorecida, a apomixia, que geralmente ocorre em
alopolipldides, é capaz de manter a heterozigozidade dos ancestrais e evitar a depressdo
endogamica (Richards 2003, Allem 2004). Assim, 0s apomiticos teriam a capacidade de fixar
e disseminar genoétipos extremamente bem adaptados de seus ancestrais (Richards 1986,
Allem 2004), o que justificaria o fato dos apomiticos possuirem uma distribuicdo geogréfica
muito mais ampla que a de seus parentais diploides (Asker e Jerling 1992, Richards 1986,

Whitton et al. 2008). A presenca de caracteres extremos pode fazer com que 0s apomiticos
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alopoliploides se adaptem a novos habitats e efetuem um répido processo de colonizagéo,
fazendo com que sejam considerados plantas daninhas ou plantas de ambientes abertos,
transitdrios ou instaveis (Richards 1986, Elistrand & Schierenbeck 2000, Abbott et al. 2003,
Riseberg et al. 2003, Hotchkiss et al. 2008).

As espécies parentais sexuadas dos apomiticos sdo geralmente autoestéreis, engquanto
0s apomiticos sdo normalmente autoférteis (Asker e Jerling 1992, Whitton et al. 2008). A
autoincompatibilidade pode favorecer o0s cruzamentos interespecificos na natureza e,
associada a condicdo perene e a alguma forma de reproducdo vegetativa, pode auxiliar no
estabelecimento de hibridos (Ellstrand & Schierenbeck 2000). A rapida poliploidizacao desses
hibridos, por sua vez, podera propiciar a ocorréncia de plantas autoférteis e apomiticas que
permitirdo a manutencdo do hibrido e o desenvolvimento de novas linhagens evolutivas
(Ramsey & Schemske 1998, 2002). Embora algumas familias concentrem um grande nimero
de espécies apomiticas, nem todas as espécies dessas familias teriam a capacidade de
tornarem-se apomiticas (Ellstrand et al. 1996), seja pelo fluxo génico invidvel entre as suas
especies ou por grandes semelhangas na biologia reprodutiva das espécies parentais de
hibridos (Carman 2007).

A presenca de apomixia esporofitica com o consequente desenvolvimento de embrides
adventicios poderia, teoricamente, promover o desenvolvimento de frutos através de
autopolinizacdes em plantas que originalmente apresentassem um LSI (Oliveira et al. 1992,
Bittencourt Janior & Semir 2005), como Handroanthus ochraceus (Gibbs & Bianchi 1993,
Barros 2001). O LSI permite a ocorréncia da dupla fecundacgéo e o desenvolvimento inicial do
endosperma antes que o pistilo autopolinizado seja abortado em Bignoniaceae (Gibbs &
Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior et al. 2003, Bittencourt Junior & Semir 2005, 2006),
tempo que pode ser suficiente para que as células precursoras de embrides adventicios iniciem
0 seu desenvolvimento (Costa et al. 2004, Bittencourt Janior, dados ndo publicados). O
desenvolvimento dos embrifes adventicios impediria o aborto do fruto autopolinizado
(Oliveira et al. 1992, Bittencourt Janior & Semir 2005), podendo, inclusive, permitir o
desenvolvimento do embrido zigdtico, desde que esse ndo sofra os efeitos da depressdo
endogamica, ja que o endosperma se desenvolve normalmente (Costa et al. 2004, Bittencourt
Junior, dados ndo publicados). A manifestacdo da depressdao endogamica tanto no endosperma
como no embrido zigotico ainda poderia ser suprimida devido a alopoliploidia, que garantiria
uma maior viabilidade as sementes autofecundadas (Richards 1986, Barringer 2007, Husband

et al. 2008). Como a poliploidia também pode gerar autofertilidade na auséncia de apomixia
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(de Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004, Barringer 2007), como
parece ocorrer em Pyrostegia venusta (Tabela 1), ndo se pode afirmar com certeza se a
autofertilidade em espécies alopoliploides com apomixia esporofitica € promovida pela

pseudogamia ou pela poliploidia (Allem 2004).

5 - Conclusdes e perspectivas

O sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI) foi confirmado em 51,8% das
espécies de Bignoniaceae investigadas quanto ao sistema reprodutivo (Tabela 1), e acredita-se
que aquelas espécies que possuem um sistema de autoincompatibilidade, mas que nédo tiveram
0 sitio de atuacdo desse sistema identificado, 25,9% das espécies, também possam apresentar
um LSI (Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Janior 2003, Bianchi et al. 2005). As
principais variacbes observadas no sistema reprodutivo das Bignoniaceae consistem em
autofertilidade e apomixia (Tabela 1), com trés alternativas possiveis ao LSI:

1) autofertilidade em espécies diploides;

2) autofertilidade em espécies polipldides;

3) autofertilidade em espécies polipléides com ocorréncia de apomixia esporofitica.

Embora apenas 19,9% das 146 espécies investidas quanto ao sistema reprodutivo ou
ao numero cromossémico possuam dados para ambos 0s parametros, algumas inferéncias
sobre as relacdes da ploidia com o sistema reprodutivo dessas espécies podem ser feitas. A
ocorréncia de autofertilidade ndo se mostra dependente de poliploidiza¢cdes em todos 0s casos,
mas parece que as populagdes neopolipldides de Bignoniaceae sdo sempre autoférteis (Tabela
1). Embora a poliploidia possa levar a quebra do sistema de autoincompatibilidade (de
Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004, Barringer 2007), a
ocorréncia prévia de autofertilidade permite que a reprodugdo sexuada continue existindo em
espécies que produzem gametas ndo reduzidos, como os hibridos, promovendo a
poliploidizacdo (Husband et al. 2008). Por outro lado, espécies autoestéreis que produzam
gametas nao reduzidos também podem se poliploidizar se houver diferentes individuos na
populacdo que produzam gametas ndo reduzidos (Ramsey & Schemske 1998, 2002). Ja a
apomixia mostra-se dependente de poliploidizacbes nos casos estudados para a familia,
embora nem todos os poliploides sejam apomiticos.

A transicdo para estes sistemas reprodutivos sem davida tem um grande impacto sobre

as relacOes ecoldgicas e evolugdo de suas espécies. Embora a autofertilidade e a apomixia
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possam ser responsaveis pela reducdo da variabilidade genética (Richards 1986, 2003,
Whitton et al. 2008), elas também podem representar alternativas a problemas para a
realizacdo da polinizacdo cruzada e promover uma ampla dispersdo de suas espécies
(Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Ellstrand & Schierenbeck 2000, Allem 2004,
Hotchkiss et al. 2008, Igic et al. 2008). Além disso, como a autofertilidade ndo impossibilita a
ocorréncia de poliniza¢des cruzadas e nem a apomixia impede o processo sexual em grande
parte das espécies de angiospermas (Richards 1986, 2003, Batygina 1999a e b, Whitton et al.
2008), estes processos ndo estdo necessariamente relacionados a uma diminuicdo da
variabilidade genética (Batygina 1999a e b, Horandl & Paun 2007). Dessa forma, a evolugédo
para um sistema misto, com apomixia, autofecundacéo e fecundagédo cruzada pode ser uma
alternativa vantajosa (Allem 2004). Espécies com apomixia facultativa, as quais representam
a maioria das espécies apomiticas (Richards 1986, Whitton et al. 2008), devem proporcionar
mais facilmente a formacdo dos complexos agamicos poliploides com o desenvolvimento de

novas linhagens evolutivas devido a manutencao da reproducdo sexuada.

6 - Objetivos e estrutura da tese

O presente estudo teve como principal objetivo elucidar a ocorréncia de variagdes no
sistema reprodutivo de autoincompatibilidade nas espécies de Bignoniaceae, tentando
estabelecer relacdes dessas variagdes com a forma de vida da planta, a ploidia e com a
ocorréncia de cruzamentos interespecificos, apontando 0s grupos prioritarios onde
autofertilidade e apomixia possam ocorrer. Um objetivo mais especifico foi a confirmacao da
manutencdo da reproducdo sexuada em apomiticos esporofiticos de Handroanthus e a
possibilidade de cruzamentos intercitotipos, indicando que a variabilidade genética possa ser
mantida nos complexos agamicos polipldides. Além disso, a verificagdo da origem dos
embrides supranumerarios no género Anemopaegma reforcara a hipétese de que a presenca de
apomixia esporofitica também esteja relacionada a poliploidia em plantas tropicais perenes.

O presente trabalho apresenta-se organizado em seis Capitulos. No primeiro Capitulo
examinamos as relagfes entre 0 nimero cromossdémico e biologia reprodutiva de 23 espécies
de Bignoniaceae ocorrentes no Cerrado. A apomixia esporofitica mostrou-se efetivamente
associada a poliploidia, como em outras plantas tropicais perenes, e como as plantas que
possuem apomixia gametofitica. Além disso, poliploidia, autofertilidade e apomixia néo

parecem ocorrer em decorréncia da forma de vida ou habitat em Bignoniaceae, mas parecem
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ser determinados filogeneticamente. No segundo Capitulo demonstramos experimentalmente
a possibilidade de hibridagdes entre citétipos dipldides e tetrapldides de Handroanthus. O
sucesso na producdo de plantulas triploides, tanto na populacdo dipléide como na tetraploide e
apomitica, comprova que eventos de reproducdo sexuada podem ocorrer em espécies
apomiticas e gerar ao invés de diminuir a variabilidade genética em suas popula¢fes. O
terceiro Capitulo estabelece a origem apomitica esporofitica dos embrifes supranumerarios
em Anemopaegma acutifolium concomitantemente a confirmacdo das condicGes tetraploide e
autofértil, corroborando as generalizacdes acerca da poliploidia como um fator que leva a
expressdo da apomixia esporofitica em Bignoniaceae. O quarto Capitulo demonstra o sucesso
na producdo de frutos a partir de cruzamentos interespecificos manuais entre duas espécies
subarbustivas de Adenocalymma. E, embora nossos dados apontem para que as hibridacdes
possam ocorrer naturalmente na area estudada, as espécies amostradas sdo dipldides,
autoincompativeis e monoembridnicas. O quinto Capitulo estuda a biologia reprodutiva de
uma espécie subarbustiva de Cuspidaria e outra de Fridericia, enquanto o sexto o faz em duas
especies subarbustivas de Jacaranda. Os dois ultimos Capitulos demonstraram que mesmo
compondo o0 estrato vegetacional herbaceo-arbustivo do Cerrado, predominantemente
autofértil (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008) e distinto ecologicamente do estrato
arbéreo, predominantemente autoincompativel (Oliveira & Gibbs 2000), as espécies
subarbustivas de cerrado de Bignoniaceae mantém o sistema reprodutivo LSI tipico da
familia. O fato de estas espécies se adaptarem a esta nova forma de vida num habitat de
condigdes extremas como o Cerrado sem apresentarem autofertilidade ou apomixia, mostra
que a reproducdo sexuada e as polinizacGes cruzadas ocorrem sem problemas no estrato
herbaceo-arbustivo, e que a apomixia ocorrendo concomitantemente a autofertilidade pode
estar mais relacionada a ocorréncia de hibridacGes e poliploidizacdes que as condicdes
ecoldgicas circundantes. Esta talvez seja uma das principais conclusfes da tese como um

todo, discutidas brevemente na Gltima se¢&o.
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Tabelal: Sistemas reprodutivos e nimeros cromossomicos em Bignoniaceae. Todas as espécies
citadas no texto estdo listadas nesta tabela, onde consta sua respectiva autoria. Adotaram-se as
modificacbes nomenclaturais que surgiram apés a publicacdo de Goldblatt & Gentry (1979),
baseando-se principalmente nas revisdes de Grose & Olmstead (2007b), Olmstead et al. (2009) e
Lohmann (no prelo), e apresentando as sinonimias com as quais 0s dados foram originalmente
publicados. A presenca de diferentes autores para um mesmo aspecto significa que ele foi avaliado
mais de uma vez para diferentes populagdes. A: apomixia. LSI: sistema de autoincompatibilidade
de acdo tardia. M: monoembrionia. P: poliembrionia. SC: autofertilidade. Sl: sistema de
autoincompatibilidade.

Espécie Sistema - Autores/Data Ploidia 2n Autores/Data
Reprodutivo
TRIBO JACARANDEAE
- Auquier & Renard 1975**,
Jacaranda acutifolia Bonpl. 36 Mehra 1976%*
Jacaranda caerulea (L.) Juss. 36 Simmonds 1954
Jacaranda caroba (Vell.) A. DC. LSl Vieira et al. 1992 36 Forni-Martins & Martins 2000
Jacaranda copaia (Aubl.) D. Don. LSI Maués et al. 2008
Jacaranda decurrens Cham. Sl Barbosa & Sazima 2008
S| Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007
Jacaranda hesperia Dugand 36 Goldblat & Gentry 1979
Bittencourt 1981 apud
Jacaranda macrantha Cham. Sl Bittencourt Jinior 2003
Venkatasubban 1944*, Mehra
L & Bawa 1969, Kendharnath
Jacaranda mimosifolia D. Don 36 1950%, Nanda 1962*, Piazzano
1998
(66) Pathak et al. 1949
Ynagizawa & Maimoni-
Jacaranda oxyphylla Cham. SC Rodella 2007
LSI Guimarges et al. 2008
Jacaranda racemosa Cham. LSl ZB(l)t(;chourt Junior & Semir
Jacaranda rugosa A.H. Gentry Sl gllolcl)gt-thelro & Schlindwein
TRIBO TOURRETIEAE
Tourrettia lappacea (L'Hér.) Willd. ex L. f. 40 Diers 1961*
ARGYLIA
Argylia uspallatensis A. DC. 30 Covas & Schnack 1946*
DELOSTOMA
Delostoma lobbii Seem. 42 Goldblat & Gentry 1979
TRIBO TECOMEAE
Astianthus viminalis (Kunth) Baill.*** SC Bullock 1985
Campsis grandiflora (Thunb.) K. Schum. (36) Sugiura 1936*
(38) Venkatasubban 1944*
40 Sax 1933*, Bowden 1940
Sax 1933*, Raghavan &
Campsis radicans (L.) Bureau LSl Bertin & Sullivan 1988 40 Venkatasubban 1940%*,
Venkatasubban 1944*
Campsis x tagliabuana Rehder (32) Kondo 1972*
Vilmorin & Simonet 1927*,
40 Raghavan & Venkatasubban
1940*
Incarvillea compacta Maxim. 22 Bowden 1940
Incarvillea delavayi Bureau & Franch. 22 Sugiura 1936*, Bowden 1940
Ingarvﬂlea mairei var. grandiflora (Wehrh.) 2 Sugiura 1936*, Bowden 1940
Grierson
Bowden 1940, Zakaryeva &
Incarvillea olgae Regel 22 Astanova in Fedorov 1969*,
Zakirova & Nafanailova
1988**

. . . Matveeva & Tikhonova in
Incarvillea sinensis Lam. SC Qu et al. 2007 22 Fedorov 1969%
Lamiodendron magnificum Steenis 48 Oginuma et al. 1998**
Niedzwedzkia semiretschenskia B. Fedtsch. Zakaryeva & Astanova in
(=Incarvillea semiretschenskia (B. Fedtsch.) 22 Fedorov 1969*, Zakirova &
Grierson) *** Nafanailova 1988**
Pajanella longifolia K. Schum. 40 Venkatasubban 1944*
Pandorea australis Spach 38 Venkatasubban 1944*
Pandorea baileyana Steenis LSl James & Knox 1993
Pandorea jasminioides (Lindl.) K. Schum. LSI James & Knox 1993 38 Nakajima, 1936*
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Pandorea pandorana Steenis LSl
Tecoma arequipensis (Sprague) Sandwith
Tecoma capensis (Thunb.) Lindl.

Tecoma garrocha Hieron.

Tecoma sambucifolia Kunth

Tecoma smthii (autoria?)

Tecoma stans (L.) Juss. ex Kunth SC

Tecoma stans var. angustatum Rehder
Tecoma stans var. velutina A. DC.
Tecomanthe dendrophila K. Schum.
Tecomanthe speciosa W.R.B.Oliv.

Tecomaria capensis (Thunb.) Spach

CRESCENTIINA
PALEOTROPICAL CLADE

Dolichandrone cynanchoides Cham. LSl

Dolichandrone falcata Seem.

Dolichandrone spathacea (L. f.) Baillon ex
Schumann

Dolichandrone stipulata (Wall.) C.B. Clarke
Fernandoa adenophylla (Wall. ex G.Don)

Steenis (=Haplophragma adenophyllum

(Wall. ex G. Don) Dop)

Heterophragma adenophyllum (Wall. ex G.

Don) Seem. ex Benth. & Hook. f.

Heterophragma quadriloculare K. Schum. Sl
Kigelia aethiopica (Aubrév. ex Sillans)

Decne.

Kigelia africana (Lam.) Benth.

Kigelia pinnata (Jacg.) DC.

Markhamia lutea (Benth.) K.Schum.
(=Markhamia hildebrandtii autoria?)
Markhamia platycalyx (Baker) Sprague
Newbouldia laevis (P. Beauv.) Seem. ex
Bureau

Radermachera xylocarpa K. Schum.

Spathodea campanulata P. Beauv. LSl

Stereospermum chelonoides DC.
Stereospermum kunthianum Cham.
Stereospermum personatum (Hassk.)
Chatterjee

Stereospermum xylocarpum Benth. & Hook. f.

PALEOTROPICAL CLADE - TRIBO
COLEEAE

Phyllarthron comorense DC.
TABEBUIA ALIANCE

Cybistax antisifilitica Mart. LSl
M
Godmania aesculifolia (Kunth) Standl. Sl

Handroanthus capitatus (Bureau ex. K.
Schum.) Mattos (=Tabebuia capitata (Bureau
ex K. Schum.) Sandwith)

James & Knox 1993

Dutra & Machado 2001, Silva
2003, J. R. Souza, dados nao
publicados

Gibbs & Bianchi 1999,
Bianchi et al. 2005

Somanathan & Borges 2001

Bittencourt Junior et al. 2003

Bittencourt Junior 2003
Ortolani et al. 2008
Bawa 1974

40

40

40

42
40

40

40

40

40

40
42

40

40

38

40
40

26

40

40

40

Goldblat & Gentry 1979

Bir & Chattha, 1983**
Piazzano 1998

Goldblat & Gentry 1979,
Piazzano 1998

Diers 1961*

Venkatasubban 1944*, Sugiura
1931*, 1936*, Goldblat &
Gentry 1979

Goldblat & Gentry 1979, Bir &
Chattha 1983**, Sandhu &
Mann 1988**, Piazzano 1998
Venkatasubban 1944*, Bowden
1940, 1945

Ward 1984**

Goldblat & Gentry 1979
Brighton in Van Steenis 1977*
Beuzenberg &Hair 1963*
Nakajima 1936%*,
Venkatasubban 1944*, Pai
1964*

Goldblat & Gentry 1979

Bedi et al. 1980**

Bir et al. 1979**, Gill et al.
1990**

Venkatasubban 1945

Das et al. 1995**
Venkatasubban 1944*

Mehra 1976**

Venkatasubban 1944*

Huang et al. 1989**

Venkatasubban 1944*, Bowden
1940, Miege 1954*, Mangenot
& Mangenot 1962*

Mehra 1976**

Bedi et al. 1981**, Gill 1990**

Venkatasubban 1945

Venkatasubban 1944*,
Venkatasubban 1945
Mangenot & Mangenot 1957*,
1962*

Miege 1962*

Venkatasubban 1945
Raghavan & Venkatasubban
1940*, Venkatasubban 1945,
Mehra & Bawa 1969

Nanda 1962*

Mangenot & Mangenot 1962*
Venkatasubban 1944*, 1945
Miege 1962*

Mehra & Bawa 1969

Bir et al. 1979**, Bir &
Chattha 1983**, Gill et al.
1990**

Venkatasubban 1944*

Ortolani et al. 2008

Alcorcés de Guerra 2002,
Guerra & Natera 2007
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Handroanthus chrysanthus (Jacq.) S. Grose

(=Tabebuia chrysantha (Jacg.) G. Nicholson) S

Handoanthus chrysanthus subsp. meridionalis

(A. H.Gentry) S. Grose (=Tabebuia spectabilis
(Planch. & Linden) G. Nicholson)

Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex DC)

Mattos (=Tabebuia chrysotricha (Mart. ex A.  SC
DC.) Standl.)

SC/P

P

A
Handroanthus guayacan (Seeman) S. Grose
(=Tabebuia guayacan (Seem.) Hemsl.)
Handroanthus heptaphyllus (Vell.) Mattos sc/sl

(=Tabebuia heptaphylla (Vell.) Toledo)
Handroanthus impetiginosus (Mart. Ex DC)
Mattos (=Tabebuia impetiginosa (Mart. ex Sl
DC.) Standl.)

LSI

Handroanthus impetiginosus (Mart. Ex DC)
Mattos (=Tabebuia palmeri Rose)
Handroanthus ochraceus subsp. ochraceus
(Cham.) Mattos (=Tabebuia ochracea subsp LSl
ochracea (Cham.) Standl.)

Sl

LSI

A/P
Handroanthus ochraceus subsp. heterotrichus
(DC) S. Grose (=Tabebuia ochracea subsp.
heterotrichus (DC) A. H. Gentry)
Handroanthus ochraceus subsp.
neochrysanthus (A. H. Gentry) S. Grose LSl
(=Tabebuia neochrysantha A.H. Gentry)
Handroanthus pulcherrimus (Sandwith) S.
Grose (=Tabebuia pulcherrima Sandwith)
Handoanthus serratifolius (Vahl) S. Grose
(=Tabebuia serratifolia (Vahl) G. Nicholson)

Handoanthus umbellatus (Sonder) Mattos

(=Tabebuia umbellata (Sond.) Sandwith) St
Handoanthus vellosoi (Toledo) Mattos LS|
(=Tabebuia vellosoi Toledo)

Roseodendron donnell-smithii (Rose) S|

Miranda (=Tabebuia donnell-smithii Rose)
Sparattosperma leucanthum (Vell.) K. Schum. LSI
Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth. &

Hook. f. ex S. Moore LSI
LSl

Tabebuia heterophylla (DC.) Britton

Tabebuia nodosa (Griseb.) Griseb. LSl

Tabebuia rosea (Bertol.) A. DC. Sl

Tabebuia rosea (Bertol.) A. DC. (=Tabebuia

pentaphylla (L.) Hemsl.)

Tabebuia roseo-alba (Ridl.) Sandwith

Zeyheria montana Mart. LSI

Zeyheria tuberculosa (Vellozo) Bureau
TABEBUIA ALIANCE - TRIBO
CRESCENTIEAE

Amphitecna latifolia (Mill.) A.H. Gentry
Amphitecna montana L.O. Williams

Crescentia cujete L.

Parmentiera aculeata (Kunth) Seem.

Parmentiera cereifera Seem.

Bullock 1985

Vitali & Machado 1995

Bittencourt Junior & Semir
2005

Piazzano 1998, Ortolani 2007
Souza et al. 2005, N. S.
Bittencourt Junior, dados ndo
publicados

Bittencourt Junior & Semir
2005

Bullock 1985
Bittencourt Janior & Semir

2005
Bawa 1974

Gibbs & Bianchi 1993

Barros 2001
Salomédo & Allem 2001
Costa et al. 2004

Bawa 1974; Seavery & Bawa
1986

Bittencourt Junior & Semir
2005
Bittencourt Junior & Semir
2005

Bullock 1985

Polatto & Alves Junior 2009
Gibbs & Bianchi 1993
Barros 2001

Gibbs & Bianchi 1999

Bawa 1974, Bawa & Webb
1984

Bittencourt Junior & Semir
2004, Barbosa & Sazima 2008

(38)

40

40

80

40

40

40

40

40

40

40
(38)

40

40

40
40

40

40
40

40

40
40

40
24

40
40

Venkatasubban 1944*
Alcorcés de Guerra 2002,
Guerra & Natera 2007

Venkatasubban 1945

Piazzano 1998, Ortolani 2007

Ortolani 2007

Venkatasubban 1944*

Covas & Schnack 1947,
Piazzano 1998, Ortolani 2007

Bawa 1973, Piazzano 1998

Guerra & Natera 2007

Guerra & Natera 2007

Piazzano 1998

Venkatasubban 1945

Venkatasubban 1944*,
Simmonds 1954

Sarkar et al. 1978b**

Simmonds 1954

Covas & Schnack 1947*
Venkatasubban 1944*, Bawa
1973

Venkatasubban 1944*, Pathak
et al. 1949

Ortolani 2007

Ortolani 2007

Simmonds 1954
Goldblat & Gentry 1979
Venkatasubban 1944*,
Simmonds 1954
Kamble1993**, 1997**
Sarkar et al. 1978**
Venkatasubban 1944*
Venkatasubban 1944*,
Simmonds 1954
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Parmentiera macrophylla Standl.
Parmentiera valerii Standl.
TRIBO OROXYLEAE

Millingtonia hortensis L. f.

Oroxylum indicum (L.) Kurz Sl Srithongchuay et al. 2008

LSI Vikas et al. 2009

TRIBO CATALPEAE

Catalpa bignonioides Walter

Catalpa ovata G. Don

Catalpa speciosa Warder Sl Stephenson & Thomas 1977

Catalpa x erubescens Carriére
Catalpa syringifolia Bunge

Chilopsis linearis (Cav.) Sweet Sl Petersen et al. 1982
TRIBO BIGNONIEAE

Adenocalymma bracteatum (Cham.) DC. LSl Amaral 1992
Adenocalymma marginatum (Cham.) DC. LSI Amaral 1992

Adenocalymma patulum (Miers) L. Lohmann
(=Memora patula Miers)

Amphilophium buccinatorium (DC.) L.
Lohmann (=Distictis buccinatoria (DC.) A.H.
Gentry)

Amphilophium crucigerum (L.) L. Lohmann
(=Pithecoctenium crucigerum (L.) A.H.
Gentry)

Amphilophium cynanchoides (DC.) L.
Lohmann (=Pithecoctenium cynanchoides
DC.)

Amphilophium elongatum (Vahl) L. Lohmann Ynagizawa & Gottsberger

(=Distictella elongata (Vahl) Urb.) sC 1983
Amphilophium paniculatum (L.) Kunth
Amphilophium paniculatum (L.) Kunth
(=Amphilophium vauthieri A. DC.) LSI Amaral 1992
Amphilophium pannosum (DC.) Bureau & K.
Schum.
Anemopaegma acutifolium DC. P/sC Firetti 2009
Anemopaegma album Mart. ex DC. M Firetti 2009
égsrznaopaegma arvense (Vell.) Stellfeld & J.F. P/SC Firetti 2009
Anemopaegma chamberlaynii (Sims) Bureau LS| Amaral 1992
& K. Schum.
P Correia et al. 2005a
Sl Correia et al. 2006
Anemopaegma glaucum Mart. ex DC. p/sC Firetti 2009

Anemopaegma laeve DC. Sl Carvalho et al. 2007
Anemopaegma orbiculatum (Jacg.) A. DC.
Anemopaegma scabriusculum Mart.
Bignonia aequinoctialis L. (=Cydista
aequinoctialis (L.) Miers)

Bignonia aequinoctialis L. (=Bignonia
incarnata Aubl.)

Bignonia binata Thunb. (=Clytostoma
binatum (Thunb.) Sandwith)

Bignonia callistegioides Cham. (=Clytostoma
callistegioides (Cham.) Bureau ex Griseb.)

Bignonia capreolata L.

Bignonia corymbosa (Vent.) L. Lohmann
(=Phryganocydia corymbosa (Vent.) Bureau
ex K. Schum.)

Bignonia diversifolia Kunth (=Cydista
diversifolia (Kunth) Miers)

P/sC Firetti 2009

40
40

30

28

(30)

40

40
40
40

40

40
40

40

40

40

40
(44)

40
80
80

40

80

40
80

40, 40+1-2 B
40
40
40

40

40

40

Goldblat & Gentry 1979
Goldblat 1989**

Narasinga Rao 1936*,
Venkatasubban 1944*,
Goldblat 1976*, Mehra 1976**
Ghatak 1956, Mangenot &
Mangenot 1962*, Goldblat
1976*

Venkatasubban 1944*, Mehra
& Bawa 1969

Smith 1941*, Delay 1948*,
Mehra & Bawa 1969, Mehra
1976**

Smith 1941*, Suessenguth
1942** Suzuka 1953*, Huang
etal. 1989**

Smith 1941*, Huang et al.
1988**

Smith 1941*
Venkatasubban 1944*
Bowden 1945

Piazzano 1998
Goldblat & Gentry 1979

Venkatasubban 1944*

Fritsch 1970*, Goldblat &
Gentry 1979, Piazzano 1998

Bhattacharyya et al. 1978**,
Piazzano 1998

Goldblat & Gentry 1979,
Piazzano 1998
Venkatasubban 1944*

Piazzano 1998

Firetti 2009
Firetti 2009

Firetti 2009

Venkatasubban 1944*

Firetti 2009

Goldblat & Gentry 1979
Firetti 2009

Goldblat & Gentry 1979

Shirke 1986

Venkatasubban 1944*,
Piazzano 1998

Piazzano 1998

Bowden 1940

Simmonds 1954

Venkatasubban 1944*
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Bignonia magnifica W. Bull. (=Saritaea
magnifica (W. Bull) Dugand)

Callichlamys latifolia (Rich.) K. Schum.

Cuspidaria convoluta (Vell.) A.H. Gentry
Cuspidaria cinerea (Bureau ex K. Schum.) L.
Lohmann (=Pyrostegia cinerea Bureau ex K.
Schum.)

Dolichandra cynanchoides Cham.
Dolichandra dentata (K. Schum.) L.
Lohmann (=Macfadyena dentata K. Schum.)
Dolichandra uncata (Andrews) L. Lohmann
(=Macfadyena uncata (Andrews) Sprague &
Sandwith)

Dolichandra unguis-cati (L.) L. Lohmann
(=Macfadyena unguis-cati (L.) A.H. Gentry)

Fridericia conjugata (Vell.) L. Lohmann
(=Arrabidaea conjugata (Vell.) Mart.)
Fridericia corallina (Jacg.) L. Lohmann
(=Arrabidaea corallina (Jacq.) Sandwith)
Fridericia platyphylla (Cham.) L. Lohmann
(=Arrabidaea brachypoda (DC.) Bureau)
Fridericia samydoides (Cham.) L. Lohmann
(=Arrabidaea samydoides (Cham.) Sandwith)

Fridericia triplinervia (Mart. ex DC.) L.
Lohmann (=Arrabidaea triplinervia (Mart. ex
DC.) Baill. ex Bureau)

Lundia corymbifera (Vahl) Sandwith
Mansoa difficilis (Cham.) Bureau & K.
Schum.

Mansoa hymenaea (DC.) A.H. Gentry
(=Pachyptera hymenaea (DC.) A.H. Gentry)
Martinella obovata (Kunth) Bureau & K.
Schum.

Pleonotoma jasminifolia (Kunth) Miers

Pyrostegia venusta (Ker Gawl.) Miers

Stizophyllum perforatum (Cham.) Miers
Stizophyllum riparium (Kunth) Sandwith
Tanaecium jaroba Sw.

Tanaecium pyramidatum (Rich.) L. Lohmann
(=Paragonia pyramidata (Rich.) Bureau)
Tanaecium selloi (Spreng.) L. Lohmann
(=Arrabidaea selloi (Spreng.) Sandwith)
Tynanthus micranthus Mello ex K. Schum
Xylophragma seemannianum (Kuntze)
Sandwith

LSI

SI

SC

LSI

SC

LSI

Sl

SC

M/SC
LSI

LSl

Gibbs & Bianchi 1999

Correia et al. 2005b

Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007

Amaral 1992

Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007

Amaral 1992

Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007

Gobatto-Rodrigues & Stort

1992
Sampaio & Almeida 1995
Amaral 1992

Amaral 1992

40

40
40

40
40
40
40

40

80

40

40
36 (-38)
38
40

40
60

40

40
40

40

40
40
40

Venkatasubban 1944*

Simmonds 1954, Goldblat &
Gentry 1979
Piazzano 1998

Goldblat & Gentry 1979

Jullier 1989**, Piazzano 1998
Piazzano 1998

Piazzano 1998

Venkatasubban 1945,
Simmonds 1954
Venkatasubban 1944*, 1945,
Bowden 1940, 1945, Jullier
1989**, Piazzano 1998

Goldblat & Gentry 1979,
Piazzano 1998

Goldblat & Gentry 1979
Goldblat & Gentry 1979

Simmonds 1954

Goldblat & Gentry 1979
Goldblat & Gentry 1979
Joshi & Hardas 1956*
Piazzano 1998, Souza &
Karsburg 2009

Goldblat & Gentry 1979
Venkatasubban 1944*
Simmonds 1954

Piazzano 1998
Piazzano 1998
Lewis & Oliver 1969*, 1970*

Nota: Os registros de numeros cromossdmicos indicados por asteriscos ndo constam nas referéncias bibliogréficas, pois foram compilados de:
*Goldblat & Gentry 1979; e **Index to plant chromosome numbers. Os nimeros cromossdmicos entre parénteses sao aqueles revisados por Goldblat

& Gentry (1979) e que foram considerados contagens duvidosas. As tribos ou clados das espécies seguidas por *** sdo incertas.
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Capitulo 1-Ploidia e sistema reprodutivo em Bignoniaceae

PLOIDIA E SISTEMA REPRODUTIVO EM BIGNONIACEAE

Resumo

Alteracbes no genoma como mutacdes ou poliploidizacdes podem gerar modificagdes nos
sistemas reprodutivos das plantas autoincompativeis levando a autofertilidade e apomixia. A
maioria das espécies polipldides da familia Bignoniaceae sdo autoférteis e apomiticas
esporofiticas, de forma que complexos agamicos poliploides podem estar presentes. Como a
familia é constituida predominantemente de plantas arbdreas e lianas, conhecidamente
autoincompativeis, e as plantas do estrato herbaceo-arbustivo sdo predominantemente
autoférteis, este trabalho teve como objetivo testar se as espécies subarbustivas de
Bignoniaceae seriam preferencialmente autoférteis, além de confirmar a relacdo entre
poliploidia, quebra do sistema de autoincompatibilidade e apomixia. A amostragem de
diferentes populagdes e espécies permitiu a deteccdo de possiveis complexos agamicos
polipldides. Para isso foi realizada a contagem do ndmero cromossémico e a detec¢do de
poliembrionia como um indicativo de apomixia em populacbes de 23 espécies de
Bignoniaceae. Um levantamento bibliografico dos sistemas reprodutivos dessas espécies
também foi realizado para que pudesse ser relacionado a ploidia e a apomixia. N0ssos
resultados demonstraram que algumas espécies autoférteis (arbOreas e herbéaceas) séo
diploides ou a autofertilidade ocorre em populacdes isoladas de espécies dipldides (arboreas,
subarbustivas e de lianas), indicando que nestes casos a autofertilidade pode ter sido causada
por mutagdes génicas e fixada por fatores ambientais, aparentemente sem relacdo com a
forma de vida da planta. As populacfes e espécies polipldides, autoférteis e apomiticas de
Bignoniaceae também podem ser constituidas de arvores, subarbustos ou lianas, de forma que
ndo existe uma ocorréncia preferencial de autofertilidade nos subarbustos ocorrentes no
estrato herbaceo-arbustivo. As populacbes com elevadas frequéncias de sementes
poliembridnicas foram consideradas apomiticas esporofiticas e todas elas foram poliploides.
Todas as espécies poliploides foram autoférteis, mas nem todas foram apomiticas, indicando
que a poliploidia possa quebrar o sistema de autoincompatibilidade, mas que possa nédo ser o
Unico requisito para a expressdo da apomixia. Como a apomixia ocorre preferencialmente em
grupos onde hibridagdes parecem ser frequentes, a alopoliploidia pode ser importante para a
expressao da apomixia. Os provaveis alopoliploides em Bignoniaceae foram detectados nos

géneros Handroanthus e Anemopaegma, onde ocorrem complexos agamicos poliploides em
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arvores e subarbustos, respectivamente.

Palavras-chave: apomixia esporofitica, autofertilidade, forma de vida, hibridacdes,

poliploidia.

Introducéo

As alteracbes no sistema reprodutivo das plantas podem ser de ordem fisioldgica ou
causadas por alteragdes no genoma (de Nettancourt 1977). A eupoliploidizacdo, que consiste
na duplicacdo total do genoma, parece ter uma interferéncia direta sobre o processo de
reproducdo das plantas (de Nettancourt 1977, Richards 1986, Carman 1997, 2007, Levin
2002, Pannell et al. 2004, Barringer 2007). Os polipldides tendem a ser autoférteis (Pannell et
al. 2004, Levin 2002, Barringer 2007) ou apomiticos (Richards 1986, 2003, Carman 1997,
2007, Whitton et al. 2008), enquanto os parentais diploides apresentam-se didicos ou
autoincompativeis (Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004). A poliploidizacdo pode
quebrar os sistemas de autoincompatibilidade gametofiticos (GSI) (de Nettancourt 1977,
Richards 1986, Levin 2002, Barringer 2007, Allen & Hiscock 2008) e anular a determinacéo
do sexo em plantas didicas (Pannell et al. 2004), ainda sendo fundamental a expressdo da
apomixia (Richards 1986, 2003, Carman 1997, 2007, Savidan 2007, Whitton et al. 2008).

As poliploidiza¢Ges ocorrem através de erros meidticos que produzem gametas nédo
reduzidos (Stebbins 1971, Ramsey & Schemske 1998, 2002, Levin 2002). Tais erros
meidticos podem ocorrer espontaneamente em uma populacdo, nos casos de autopoliploidia,
ou podem ocorrer apos o fluxo génico interespecifico que favorece a ocorréncia desses erros e
a producédo de gametas ndo reduzidos, nos casos de alopoliploidia (Stebbins 1971, Ramsey &
Schemske 1998, 2002, Levin 2002). Tanto a condi¢do poliploide como a condigédo hibrida,
necessaria a alopoliploidia, podem trazer complicacGes para a reproducdo sexuada das plantas
(Stebbins 1971, Ramsey & Schemske 1998, 2002). Dessa forma, os efeitos causados pela
poliploidia sobre o sistema reprodutivo das plantas, geralmente autofertilidade e apomixia,
acabam por permitir que estes poliploides sejam mantidos no ambiente.

A familia Bignoniaceae é muito diversa, com 827 espécies e 82 géneros (Olmstead et
al. 2009), e é amplamente distribuida nos neotrépicos (Gentry 1980, 1992, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Lohmann 2006, Lohmann, no prelo). A enorme diversidade

dessa familia de plantas lenhosas tropicais pode estar relacionada aos seus sistemas de
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polinizacdo, dependentes de animais, e ao sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia
(LSI), que ocorre em cerca de 80% das espécies investigadas (ver Capitulo Introdutério,
Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior 2003). Pode-se considerar que na familia
Bignoniaceae existe uma boa representatividade dos géneros (52) e das especies (122),
avaliados quanto ao numero cromossomico (ver Capitulo Introdutério). Embora esta
consideravel amostragem permita algumas analises importantes, o nimero de géneros (27) e
de espécies (54) avaliadas quanto ao sistema reprodutivo é bem menor, e apenas 29 espécies
foram avaliadas quanto aos dois parametros (ver Capitulo Introdutorio). O fato de, na maioria
das vezes, a ploidia e o sistema reprodutivo dessas 29 espécies terem sido determinados em
diferentes populacfes pode acarretar interpretagcdes errbneas quanto a relacdo destes dois
parametros.

Dentre as espécies de Bignoniaceae avaliadas quanto ao numero cromossémico,
72,1% apresentam 2n=40 (ver Capitulo Introduto6rio). A ocorréncia de espécies com 2n= 60 e
80 (Venkatasubban 1945, Bowden 1940, 1945, Joshi & Hardas 1956 apud Goldblatt &
Gentry 1979, Piazzano 1998, Firetti 2009), indica que eupoliploidiza¢cdes ocorreram a partir
do numero n=20. Das oito espécies polipldides ja registradas na familia (ver Capitulo
Introdutorio), Pyrostegia venusta (Ker Gawl.) Miers, Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex
DC) Mattos e quatro espécies do género Anemopaegma Mart. ex Meisn. foram investigadas
quanto ao sistema reprodutivo e apresentaram-se autoférteis (Gobatto-Rodrigues & Stort
1992, Sampaio & Almeida 1995, Bittencourt Junior & Semir 2005, Firetti 2009), sendo que a
segunda também é apomitica (Souza et al. 2005, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo
publicados). Estes dados demonstram que a poliploidia parece estar relacionada de alguma
forma com a quebra do sistema de autoincompatibilidade (Amaral 1992, James & Knox 1993,
Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior 2003) e com a expressdo da apomixia em
Bignoniaceae, como verificado para outras familias de angiospermas (de Nettancourt 1977,
Richards 1986, Levin 2002, Carman 1997, 2007, Pannell et al. 2004, Barringer 2007).

As espécies apomiticas de Bignoniaceae, Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos e
H. chrysotrichus, apresentam apomixia esporofitica (Costa et al. 2004, Souza et al. 2005, N.
S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados) e elevadas taxas de sementes poliembri6nicas,
chegando a mais de 80% de sementes com multiplos embrides (Piazzano 1998, Salomao &
Allem 2001, Costa et al. 2004, C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados). As espécies
polipléides e autoférteis de Anemopaegma também apresentaram sementes poliembri6nicas

(Firetti 2009), podendo indicar a presenca de apomixia esporofitica também em suas espécies
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(Maheshwari 1950, Lakshmanan & Ambegaokar 1984, Koltunow 1993, Koltunow &
Grossniklaus 2003, Whitton et al. 2008).

J& H. ochraceus, embora apomitica (Costa et al. 2004), é dipldide (Guerra & Natera
2007) e apresenta sistema de autoincompatibilidade (Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001) ou
autofertilidade em suas populacdes (N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados), o que
pode ser explicado pelo estudo de diferentes populagfes. A possivel presenca de diferentes
citétipos em H. ochraceus e a proximidade taxondmica dessa espécie com H. chrysotrichus
(Gentry 1992, Grose & Olmstead 2007b), bem como a proximidade taxonémica entre as
espéecies do complexo Anemopaegma arvense (Ferreira 1973, Firetti 2009), indicam que
podem se tratar de dois complexos agdmicos polipldides. A confirmacdo da apomixia
esporofitica vinculada a poliploidia nas demais espécies dos complexos Handroanthus
chrysotrichus e Anemopaegma arvense indicara que, embora a maioria dos grupos que
apresenta apomixia esporofitica seja diploide (Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Whitton
et al. 2008), em outros este tipo de apomixia pode ocorrer em espécies polipldides, como é
comum para a apomixia gametofitica (Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Carman 1997,
2007, Whitton et al. 2008).

Embora os sistemas de autoincompatibilidade predominem nas espécies arbdreas
(Oliveira & Gibbs 2000), plantas do estrato herbaceo e subarbustivo sdo predominantemente
autoférteis (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008). Dessa forma, quando ocorre a
adaptacdo a forma subarbustiva também podem ocorrer modificagdes no sistema reprodutivo
da planta. Diversas espécies lenhosas de angiospermas que sdo tipicas de florestas tropicais
Umidas possuem representantes congenéricos no Cerrado (Sarmiento & Monasterio 1983). Os
géneros de Bignoniaceae que séo representados por arvores ou lianas nas florestas possuem
muitas vezes representantes subarbustivos no Cerrado (Gentry 1992, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Lohmann 2006, Lohmann, no prelo), e ao que tudo indica,
estas espécies podem ter se originado a partir das congenéricas de florestas (Gentry 1992,
Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006, Lohmann 2006, Lohmann, no prelo).

O presente trabalho teve como objetivo verificar a existéncia de relagcdo entre a
poliploidia e as modificagdes no sistema de autoincompatibilidade em Bignoniaceae, alem de
investigar a presenca de complexos agamicos poliploides ainda desconhecidos que poderédo
auxiliar no tratamento sistematico e nos estudos ecoldgicos de suas espécies. Testamos
também se as espécies subarbustivas de Bignoniaceae tipicas de Cerrado sdo

preferencialmente autoférteis e apomiticas como as demais espécies tipicas deste estrato
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vegetacional.

Material e Métodos

Espécies e populacbes estudadas - Para as andlises da frequéncia de sementes
poliembriénicas como um indicativo da presenga de apomixia esporofitica e do numero
cromossémico foram coletadas sementes maduras de 23 espécies de Bignoniaceae
pertencentes as tribos Jacarandeae, Tecomeae, ao clado “Tabebuia Alliance” sensu Olmstead
e colaboradores (2009), e a tribo Bignonieae. As coletas de sementes foram realizadas entre
0s anos de 2006 e 2008 em populacgdes naturais ou em individuos cultivados ocorrentes nos
estados de Goias, Minas Gerais e Sdo Paulo. A lista de espécies estudadas, o habito, tipo
vegetacional, a localizacdo geogréafica de cada populacdo ou individuo e o codigo do material
testemunho constam na Tabela 1. A identificacdo do material Botanico foi gentilmente
confirmada pelos especialistas Dra. L. G. Lohmann, Dra. F. Firetti e Dr. D. J. Coral. Para a
maioria das espécies pode-se realizar as analises em diferentes populacfes, € no caso de
Handroanthus ochraceus subsp. ochraceus (Cham.) Mattos e H. serratifolius (Vahl) S. Grose
a andlise também foi realizada para diferentes individuos.

Analise do nimero cromossdmico - As sementes destinadas as analises citogenéticas
foram armazenadas em sacos de papel e mantidas em geladeira. Para a germinacdo das
sementes foram utilizadas caixas Gerbox® forradas com uma camada de algod&@o e uma folha
de papel filtro umedecidas com agua destilada. As sementes foram postas para germinar a
temperatura ambiente e sob luz natural. As sementes consideradas germinadas apresentaram a
protrusdo da radicula. Os meristemas radiculares foram cortados com auxilio de 1amina de
barbear e pré-tratados em PDB (Para-diclorobenzeno-Aldrich), solucdo saturada, por quatro
horas entre 16° e 18°C. As radiculas foram fixadas em solugdo Carnoy 3:1 (3 partes de etanol
absoluto P.A. : 1 parte de acido acético glacial) por 24 horas e armazenadas em etanol 70%
em freezer abaixo de 0°C. Para a confeccdo das Iaminas, os &pices radiculares foram digeridos
em solugdo de HCI 5N por 20 minutos em temperatura ambiente e submetidos a técnica usual
de esmagamento. As laminulas foram removidas ap0s a imersdo em nitrogénio liquido. A
coloracdo foi realizada com solucdo de Giemsa a 2%, variando de 10 a 30 minutos (Guerra
1983). Apds a secagem das laminas, estas foram montadas com resina semipermanente
Entellan®.

Sempre que possivel, foram analisadas mais de uma lamina de cada amostra e
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contaram-se pelo menos 20 células com bom espalhamento e morfologia cromossémica nas
guais o numero tenha permanecido constante. N&o foi possivel analisar este numero de células
quando o nimero de radiculas obtidas na germinacdo de sementes foi baixo, cujas espécies
podem ser identificadas na Tabela 1. A contagem do numero cromossémico foi realizada sob
microscopio optico Olympus BX51 e as placas metafasicas foram fotografadas com auxilio de
camera digital Olympus DP70.

Andlise da frequéncia de sementes poliembridnicas - A ocorréncia de apomixia foi
avaliada através da presenca de elevadas frequéncias de sementes poliembriénicas (Costa et
al. 2004, Salomao & Allem 2001, C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados). As sementes
coletadas de frutos maduros foram fixadas em etanol 70% ou FAA 70 e dissecadas com
auxilio de pingas sob estereomicroscépio Olympus SZX12. Durante a dissecacdo foi retirado
0 tegumento da semente e o envoltério membranaceo dos embrifes para a contagem do
namero de embrides por semente (Sampaio et al. 2007, Capitulo 3). Os embrides sempre
tiveram seus cotilédones separados para verificar a presenca de embribes menores entre 0s
cotilédones. Em alguns casos, onde o tegumento da semente era muito rigido e aderido ao
corpo do embrido, ou em que um numero pequeno de sementes estava disponivel, a presenca
ou auséncia de poliembrionia foi verificada através da germinacao de sementes e contagem do
namero de pléntulas formadas. As sementes germinadas utilizadas para a detec¢do de
poliembrionia foram as mesmas utilizadas para a extracdo do apice radicular e contagem do
numero cromossémico. Anteriormente a extracdo do apice radicular para analise citogenética,
verificou-se se cada semente possuia uma ou mais plantulas, classificando-as como mono ou
poliembridnica, respectivamente.

Sistema reprodutivo - A fim de se estabelecer relagfes entre ocorréncia da ploidia e da
apomixia com os sistemas de reproducdo das espécies estudadas, foi realizada uma revisdo
dos sistemas reprodutivos nestas espécies e 0os demais capitulos da Tese foram referenciados

na Tabela 1.
Resultados

Todas as espécies avaliadas possuem dados sobre ploidia, poliembrionia e sistema
reprodutivo, exceto por Jacaranda ulei Bureau & K. Schumann e Adenocalymma

pedunculatum (Vell.) L. Lohmann que ndo possuem dados sobre sistema reprodutivo (Tabela

1). O nimero cromossémico encontrado para 0s géneros Jacaranda Jussieu e Tecoma Jussieu
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Tabela 1: Analise das diferentes espéecies e populac¢des estudadas quanto ao numero cromossdémico diploide, porcentagem de sementes poliembriénicas como
um indicativo de apomixia, e sistema reprodutivo. Os nimeros entre parénteses ap6s a ploidia indicam o nimero de placas metafasicas observadas. D:
sementes dissecadas; G: sementes germinadas. Os dados de numeros cromossémicos e sementes poliembridnicas sdo apenas aqueles obtidos neste trabalho,
sendo que numeros que constam na literatura estdo presentes na Discussdo do Capitulo. Enquanto os dados de sistema reprodutivo foram compilados da
literatura disponivel ou obtidos em outros Capitulos da Tese. CitacBes seguidas por um asterisco indicam que a analise foi realizada na mesma populacao
avaliada quanto a ploidia e poliembrionia. Material testemunho seguido por dois asteriscos indica que a coleta foi realizada na mesma populacdo por outro

coletor.

Ahi -Ti i 3 1 [0)
Espécie Populagéo/Individuo Habito Tipo Locall’zggao Material Ploidia (n) s (_:Ie Se”?‘?”FeS Sistema reprodutivo
vegetacional geografica testemunho poliembriénicas (n)
TRIBO JACARANDEAE
PNSC - Serra da Canastra, MG/
~ . y Subarbusto - Cerrado, 20°13°06.6”S HUFU-34883, _ O (e -
Jacaranda caroba rn%ﬁeggai(; natural, diferentes campo sujo 46°28759 9"W 35611%% 2n=36 (20) 0% (n=100 D) Sl (Vieira et al. 1992)
CCPIU - Uberlandia, Subarbusto - Cerrado, 18°58°48.5”S Sl (Barbosa & Sazima 2008*,
Jacaranda decurrens MG/Populagdo natural, diferentes  cerrado sentido restrito 0179 A5 g HUFU-50050 2n=36 (20) 0% (n=60 D) Ynagizawa & Maimoni-
S - 48°17°45.8"W
individuos € campo sujo Rodella 2007)
. . Subarbusto - Cerrado
Chapéu do Sol - Serra do Cip6, P 11Q R
- x . campo rupestre (area  19°18’18,6”S HUFU-44911, _ O (e -
Jacaranda paucifoliolata !\/IG?/l?opuIa(;ao natural, diferentes utilizada para 43°36'13.3"W 47292 2n=36 (21) 0% (n=112 D) Sl (Cap. 6%)
individuos
pastagem)
Faz. Agua Limpa - Uberlandia, -
~ . Subarbusto - Cerrado,  19°05’22”S O (e
Jacaranda rufa !\/IC?/F"opuIagao natural, diferentes cerrado sentido restrito. 48°21°15”"W - - 0% (n=28 D) -
individuos
PESCAN - Caldas Novas
- Y Subarbusto - Cerrado,  17°46°45”S HUFU-46276, _ 0 (e *
Jacaranda rufa i(f]fj)i/vPI’(éﬂlélsagao natural, diferentes cerrado sentido restrito  48°40°26"W 46277 2n=36 (20) 0% (n=300 D) Sl (Cap. 6%)
. JBB - Brasilia GO/Populacédo Subarbusto - Cerrado,  15°52°51.2”S ) _ O (e )
Jacaranda ulei natural, diferentes individuos campo sujo ares00a6ow IRV 48839 2n=36 (21) 0% (n=25C)
TRIBO TECOMEAE
UFU, Umuarama - Uberlandia, i 18°53°05.49”S SC (J. R. Souza, dados ndo
Tecoma stans MG/Diferentes individuos Arvore/area urbana o1 LA o HUFU-55314 2n=36 (20) 0% (n=200 D) publicados*, Dutra &
- 48°15°34.38"W
cultivados Machado 2001)
USP-Ribeirdo Preto, SP/Diferentes A . 21°10°9.86"S _ o (e : *
Tecoma stans individuos cultivados Arvore/area urbana 47°51'38.43"W HUFU-55492 2n=36 (19) 0% (n=152 D) SC (Silva 2004*)
“TABEBUIA ALLIANCE”
Gruta do Bau, Serra do Cip6 - < . . L,
. . A Arvore/Cerrado (area  19°32°50.4”S ) _ O (e SC (Bittencourt Junior &
Handroanthus chrysotrichus Fidalgo, MG/Individuo alterada) 43°59'13.6”"W HUFU-52594 2n=80 (8) 64% (n=50 D) Semir 2005)

provavelmente cultivado
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Handroanthus chrysotrichus

Handroanthus chrysotrichus

Handroanthus impetiginosus

Handroanthus impetiginosus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus
Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

UFU, Umuarama - Uberlandia,
MG/Diferentes individuos
cultivados

Posto Cristal - Cristalina,
GO/Individuo cultivado
Serra do Cip6 - Lapinha,
MG/Individuo provavelmente
natural

Araxé - Luz, MG/Individuo
provavelmente natural
Biri-Biri, Diamantina,

MG/Populagdo natural-individuo 1

Gruta do Bad, Serra do Cip0 -

Fidalgo, MG/Populacéo natural-

individuo 1
Gruta do Bau, Serra do Cip6 -

Fidalgo, MG/Populacédo natural-

individuo 2
Serra do Cip6 - Fidalgo,

MG/Populagdo natural-individuo 3

Luz - Araxa, MG/Populagéo
natural-individuo 1
Luz - Araxa, MG/Populagao
natural-individuo 2
Luz - Araxa, MG/Populagédo
natural-individuo 3
Luz - Araxa, MG/Populacéo
natural-individuo 4
Luz - Araxa, MG/Populagéo
natural-individuo 5
Luz - Araxa, MG/Populagao
natural-individuo 6
Araxa - Uberlandia,

MG/Populagdo natural-individuo 1

CCPIU - Uberlandia,
MG/Individuo provavelmente
cultivado 1

CCPIU - Uberlandia,
MG/Individuo provavelmente
cultivado 2

CCPIU - Uberlandia,
MG/Individuo provavelmente
cultivado 3

Arvore/area urbana

Arvore/area urbana

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (érea
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (4rea
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (érea
alterada)

18°53’6.64”S
48°15°36.23"W

16°43°08.2”S
47°39°18.6"W

19°34°34.5”S
43°56°23.7"W

19°47°03.3”S

45°43°00.3"W
18°08°53.99”S
43°37°24.9"W

19°32°50.4”S
43°59°13.6"W

19°32°50.4”S
43°59°13.6"W

19°31°45.1"S
43°57°39.4"W
19°47°03.9”S
45°42°55.6"W
19°47°03.9”S
45°42°55.6"W
19°47°03.9”"S
45°42°55.6"W
19°46°00.5”S
45°47°00.4"W
19°45°52.8”S
45°47°20.2"W
19°41°10.9”S
46°02°12.8"W
19°17°35.9”S
47°24°01.6"W
18°58°33.2”S
48°17°30.71"W

18°58°33.2”S
48°17°30.71"W

18°58°33.2”S
48°17°30.71"W

HUFU-52589

HUFU-55494

BHCB-68100,
68101**

HUFU-52593

HUFU-52592

HUFU-48926

HUFU-48927

HUFU-48928

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=40 (20)

2n=40 (21)

2n=40 (15)

2n=80 (20)

2n=40 (20)

2n=40 (20)

2n=40 (20)

86,21% (n=87 D)

84% (n=50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=50 D)

52% (n=50 D)

60% (50 D)

70% (n=50 D)
66% (n=50 D)
46% (n=50 D)
26,92% (n=78 D)
2% (n=50 D)
64% (n=50 D)
66% (n=50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=30 D)

0% (n=30 D)

SC (Cap. 2%)

Sl (Bawa 1974, Bullock 1985,
Bittencourt Junior & Semir
2005)
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Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

CCPIU - Uberlandia,
MG/Individuo provavelmente
cultivado 4

Sucupira - Uberlandia,
MG/Populagdo natural-individuo 1
Sucupira - Uberlandia,
MG/Populagéo natural-individuo 2
Sucupira - Uberlandia,
MG/Populagdo natural-individuo 3
Sucupira - Uberlandia,
MG/Populagdo natural-individuo 4
Sucupira - Uberlandia,
MG/Populagdo natural-individuo 5
Uberlandia - Araguari,
MG/Populagéo natural-individuo 1

Avraguari - Brasilia, MG/Populagéo
natural-individuo 2

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 3

Araguari - Brasilia, GO/Populagio
natural-individuo 4

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 5

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 6

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 7

Araguari - Brasilia, GO/Populagao
natural-individuo 8

Cristalina, GO/Populacéo natural-
individuo 1

JBB - Brasilia, GO/ Populagéo
natural, diferentes individuos
PESCAN - Caldas Novas, GO/
Populacéo natural, diferentes
individuos

UNESP - S. J. Rio Preto,
SP/Individuo cultivado 1

UNESP - S. J. Rio Preto,
SP/Individuo cultivado 2

UNESP - S. J. Rio Preto,
SP/Individuo cultivado 3

Arvore/Cerrado (4rea
alterada)

Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Arvore/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Arvore/area urbana
Arvore/area urbana

Arvore/area urbana

18°58°33.2”S
48°17°30.71"W

18°58°2.48”S
48°10°6.13"W
18°58°2.48”S
48°10°6.13"W
18°58°2.48”S
48°10°6.13"W
18°58°2.48”S
48°10°6.13"W
18°58°2.48”S
48°10°6.13"W
18°47°57.6”S
48°14°14.5"W

18°33°24.9”S
48°03’22.1"W

16°46°43.3”S
47°35°05.8"W
16°46°19.3”S
47°37°14.3"W
16°46°19.3"S
47°37°14.3"W
16°47°45.7”S
47°38°48.9"W
17°04°49.1”S
47°44°00.7"W
17°04°49.1”S
47°44°00.7"W
16°47°54.4”S
47°38°59.2"W
15°52°51.9”S
47°50°05.8"W

17°47°09.13”S
48°40°2.06"W

20°47°7.10”S
49°21°31.37"W
20°47°7.10”S
49°21°31.37"W
20°47°7.10”S
49°21°31.37"W

HUFU-52585

HUFU-55501

HUFU-55504

HUFU-55508

HUFU-55503

HUFU-55506

HUFU-55507

HUFU-48837

HUFU-55502

SJRP-29235**

2n=40 (20)

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=40 (20)
2n=40 (20)
2n=40 (21)
2n=40 (21)
2n=40 (20)
2n=40 (23)

2n=40 (20)

2n=40 (20)

2n=80 (20)

0% (n=30 D)

0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)

56% (n=50 D)

58% (n=50 D)

0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)
0% (n=50 D)

3,9% (n=77 D)

0% (50 D)

62% (n=50 D)
78% (n=50 D)

62% (n=50 D)

Sl (Cap. 2%)

Sl (Gibbs & Bianchi 1993*,

Barros 2001)

Sl (D. S. Sampaio, dados nao

publicados*)

SC (N.S.Bittencourt Junior,

dados nédo publicados*)
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Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus ochraceus

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus serratifolius

Handroanthus vellozoi

UNESP - S. J. Rio Preto,
SP/Individuo cultivado 4
UNESP - S. J. Rio Preto,
SP/Individuo cultivado 5
Imigrantes - Sdo Paulo,
SP/Individuo cultivado

Gruta do Bad, Serra do Cipo -
Fidalgo, MG/Populacéo natural-
individuo 1

Gruta do Bau, Serra do Cip6 -
Fidalgo, MG/Populacéo natural-
individuo 2

Serra do Cip6 - Lapinha,
MG/Individuo provavelmente
cultivado

S&o Joaquim de Bicas,
MG/Individuo provavelmente
cultivado

UFU, Umuarama - Uberlandia,
MG/Individuo cultivado
Universidade da Crianca -
Uberlandia, MG/Individuo
cultivado

CCPIU - Uberlandia,
MG/Populagdo natural-individuo 1

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 1

Araguari - Brasilia, GO/Populagao
natural-individuo 2
Avraguari-Brasilia, GO/Populacéo
natural-individuo 3

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 4

Avraguari - Brasilia, GO/Populagéo
natural-individuo 5

Araguari - Brasilia, GO/Populagao
natural-individuo 6

Luziania, GO/Populacdo natural-
individuo 1

Juquinha-Serra do Cip6,
MG/Populagdo natural-individuo 1

Arvore/area urbana
Arvore/area urbana
Arvore/area urbana

Arvore/Cerrado (érea
alterada)

Arvore/Cerrado (4rea
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (érea
alterada)

Arvore/area urbana

Arvore/area urbana

Arvore/Cerrado (érea
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)

Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (érea
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)
Arvore/Cerrado (area
alterada)
Arvore/Cerrado (4rea
alterada)

Arvore/ Cerrado,
campo rupestre

20°47°7.10”S
49°21°31.37"W
20°47°7.10”S
49°21°31.37"W
23°38°23.08”S
46°37°45.25"W

19°33°11.0”S
43°59°22.1"W

19°32’43.5”S
43°59°00.5"W

19°33’52.3”S
43°56°37.1"W

20°01°57.2”S
44°14°25,3"W
18°53°2.4”S
48°15°33.46"W

18°53°18.78”S
48°15°36.76"W

19°0°11.87”S
48°18°46.01"W

17°18°18.2"S
47°45’47.9"W

17°16°57.1”S
47°45’33.0"W
17°16°16.9”S
47°45°56.6"W
17°16°16.9”S
47°45°56.6"W
17°16°16.9”S
47°45’56.6"W
16°19°11.6”S
47°50°05.8"W
16°14°14.4”S
47°56°31.8"W

19°15°31.9”S
43°33°02.3"W

HUFU-52597

HUFU-52598

HUFU-52595

HUFU-48932

HUFU-52591

HUFU-52586,
52590

HUFU-52587
HUFU-52588

HUFU-55495,
55496

HUFU-48937

HUFU-52596

2n=80 (20)

2n=120 (20)

2n=120 (20)

2n=120 (6)

2n=120 (20)

2n=120 (20)

2n=118 (20)

2n=120 (20)

2n=100 (4),
110 (2) e
120 (2)

2n=120 (20)
2n=120 (3)

2n=120 (11)
2n=120 (20)
2n=120 (20)

2n=120 (20)

68% (n=50 D)

94% (n=50 D)

91,07% (n=56 D)

0% (n=50 D)

0% (50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=50 D)

0% (n=173 D)

0% (n=50 D)

0% (n=50 D)

72% (n=50 D)

86% (n=50 D)
82% (n=50 D)
86% (n=50 D)
54% (n=50 D)

78% (n=50 D)

88,33% (n=120 D)

0% (n=50 D)

SC (Cap. 2%)

Sl (Bittencourt Junior &

Semir 2005*)



Tabebuia aurea
Tabebuia rosea

Zehyeria montana

Zehyeria montana

TRIBO BIGNONIEAE

Adenocalymma campicola

Adenocalymma campicola

Adenocalymma pedunculatum

Adenocalymma peregrinum

Anemopaegma acutifolium

Anemopaegma acutifolium

Anemopaegma acutifolium

Anemopaegma arvense var.
arvense

Anemopaegma arvense var.
petiolata

Anemopaegma arvense var.
puberula

PESCAN - Caldas Novas,
GO/Populacéo natural-individuo 1
UFU, Umuarama-Uberlandia,
MG/Individuo cultivado

EEPanga - Uberlandia,
MG/Populagéo natural-individuo 1
Serra do Cipd-Distrito da Serra do
Cip6, MG/Populagéo natural-
individuo 1

CCPIU - Uberlandia, MG/
Populagédo natural, diferentes
individuos

PESCAN - Caldas Novas, GO/
Populacéo natural, diferentes
individuos

Brasilia, GO/ Populagao natural,
diferentes individuos

CCPIU - Uberlandia, MG/
Populagdo natural, diferentes
individuos

CCPIU - Uberlandia, MG/
Populagéo natural, diferentes
individuos

Faz. Agua Limpa - Uberlandia,
MG/ Populagdo natural, diferentes
individuos

Botucatu, SP/ Populacéo natural,
diferentes individuos

Bauru, SP/ Populagédo natural,
diferentes individuos

Serra do Cipé MG10-km 53, MG/
Populacéo natural, diferentes
individuos

CCPIU - Uberlandia, MG/
Populagéo natural, individuo 1

Arvore/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Arvore/area urbana

Arbusto/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Arbusto/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)

Subarbusto/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo e campo
limpo (area alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (4rea
alterada)

Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (&rea
utilizada para
pastagem)

Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (&rea
alterada)

17°46°45”S
48°40726"W
18°53°07.21”S
48°15°34.71"W
19°10°41.94”S
48°23°21.54"W

19°20°7.51”S
43°37°33.77"W

18°58°48.5”S
48°17°45.8"W

17°46°45”S
48°40°26"W

15°57°58.4”S
47°53°04.7"W

18°58°48.5”S
48°17°45.8"W

18°58°48.5”S
48°17°45.8"W

19°05°22”S
48°21°15"W
22°57°07.1”S
48°29°10.6"W

22°19°32.7”’S
49°00°34.3"W

19°30’58.3”S
43°53°05.7"W

18°58°48.5”’S
48°17°45.8"W

HUFU-55500

HUFU-55491

HUFU-
47237%*

HUFU-45287

HUFU-55499

HUFU-48841

HUFU-44908,
48925

HUFU-47295,
47296

HUFU-50823

HUFU-44986

2n=40 (20)
2n=40 (20)

2n=40 (20)

2n=40 (12)

2n=40 (20)

2n=40 (22)

2n=40 (22)

2n=80 (20)

2n=80 (17)

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=80 (8)

0% (n=14G)
0% (n=24G)

0% (n=10 D)

0% (n=29 D)

0% (n=28 D)

0% (n=16 G)

0% (n=79 D)

0% (n=35 G)

90,54% (n=148 D)

65,38% (n=27 D)

87,5% (n=96 D)

68,89% (n=45 D)

79,17% (n=24 D)

100% (n=4 G)

Sl (Gibbs & Bianchi 1993,
Barros 2001)

Sl (Bawa 1974, Bawa &
Webb 1984)

S| (Bittencourt Junior &
Semir 2004)

Sl (Cap. 4%)

Sl (Cap. 4%)

SC (Cap. 3*) (Firetti 2009)

SC (Firetti 2009)
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Anemopaegma arvense var.

puberula

Anemopaegma arvense var.

puberula

Anemopaegma arvense var.

puberula

Anemopaegma arvense var.

puberula

Anemopaegma arvense var.

puberula

Anemopaegma glaucum

Anemopaegma glaucum

Cuspidaria sceptrum

Cuspidaria sceptrum

Cuspidaria sceptrum

Fridericia platyphylla

Fridericia platyphylla

Fridericia platyphylla

Fridericia platyphylla

Faz. Agua Limpa - Uberlandia,
MG/ Populagéo natural, diferentes
individuos

EEPanga - Uberlandia, MG/
Populacdo natural, diferentes
individuos

PESCAN - Caldas Novas, GO/
Populagéo natural, diferentes
individuos

Botucatu, SP/ Populacéo natural,
diferentes individuos

Bauru, SP/ Populagéo natural,
diferentes individuos

Serra do Cip6, Chapéu do Sol,
MG/ Populagdo natural, diferentes
individuos

Cristalina, GO/ Populagéo natural,
diferentes individuos

Serra do Cipd, Chapéu do Sol,
MG/Populagdo natural, individuo
1

CCPIU - Uberlandia, MG/
Populagédo natural, diferentes
individuos

PESCAN - Caldas Novas, GO/
Populagéo natural, individuo 1
CCPIU - Uberlandia, MG/
Populacéo natural, diferentes
individuos

Faz. Campo Alegre - Uberlandia,
MG/ Populagdo natural, diferentes
individuos

Faz. Agua Limpa - Uberlandia,
MG/ Populagdo natural, diferentes
individuos

EEPanga - Uberlandia, MG/
Populacéao natural, individuo 1

Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)

Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo

Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo limpo (area
alterada)

Subarbusto/ Cerrado,
campo rupestre

Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)

Subarbusto/ Cerrado,
campo rupestre

Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo
Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
alterada)
Subarbusto/ Cerrado,
campo sujo (area
utilizada para
pastagem)

Subarbusto/ Cerrado,

cerrado sentido restrito

Subarbusto/ Cerrado,

cerrado sentido restrito

19°05°22”S
48°21°15"W

19°10°53.52”S
48°23’25.51"W

17°46°45”S
48°40°26"W

22°57°07.1”S
48°29°10.6"W

22°19°32.7"S
49°00°34.3"W

19°18°19.3”S
43°36°17.5"W

16°52’35.1”S
47°40°42.8"W

19°18°20.2"S
43°36°12.3"W

18°58°48.5”S
48°17°45.8"W
17°46°45”S
48°40°26"W
18°58°48.5”S
48°17°45.8"W

18°58°43.83”S
48°14°59.73"W

19°05°22”S
48°21°15"W

19°10°41.94”S
48°23’21.54"W

HUFU-48931,
48938

HUFU-48834

HUFU-50820

HUFU-50821

HUFU-44909,
44986

HUFU-48936
HUFU-44912,

44913, 44988,
55212

HUFU-48836,
48930

HUFU-55509

HUFU-55490

HUFU-47294

HUFU-45000

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=80 (20)

2n=40 (23)

2n=40 (21)

2n=40 (21)

100% (n=18 D)

86,36% (n=66 D)

88,89% (n=18 D)

78% (n=50 D)

100% (n=9 D)

98,38% (n=308 D)

100% (n=13G)

0% (n=82 D)

0% (n=29G)

0% (N=34G)

0% (n=10 D)

2,13% (n=94 D)

0% (n=9 D)

0% (10 D)

SC (Firetti 2009)

Sl (Cap. 5%)

Sl (Cap. 5%), SC (Ynagizawa

& Maimoni-Rodella 2007)
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Fridericia platyphylla

Pyrostegia venusta

PESCAN - Caldas Novas, GO/
Populagédo natural, diferentes
individuos

CCPIU - Uberlandia,
MG/Individuos cultivados

Subarbusto/ Cerrado,
cerrado sentido restrito

Liana/ Cerrado,
crescendo sobre a
cerca ao lado de um
campo sujo (area
alterada)

17°46°45”S
48°40°26"W

18°58°51.77”S
48°17°54.16"W

HUFU-55497

HUFU-48929,
55493

2n=40 (21)

2n=80 (20)

0% (n=11G)

0% (n=30G)

SC (J. R. Souza, dados ndo
publicados*, Gobatto-
Rodrigues & Stort 1992,
Sampaio & Almeida 1995)
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Capitulo 1-Ploidia e sistema reprodutivo em Bignoniaceae

foi de 2n=36; para Tabebuia, Zehyeria Martius, Adenocalymma Mart. ex Meisn., Cuspidaria
DC. e Fridericia Mart. foi de 2n=40; para 0s géneros Anemopaegma e Pyrostegia C. Presl de
2n=80; e para 0 género Handroanthus de 2n=40, 80 e 120 cromossomos, com pequenas
variacOes (Tabela 1, Figuras 1, 2). Dentre as espécies amostradas, treze sdo subarbustos
tipicos de Cerrado, pertencentes aos géneros Jacaranda, Adenocalymma, Anemopaegma,
Cuspidaria e Fridericia, e destas, apenas trés sdo de espécies poliembridnicas, polipldides e
autoférteis, sendo todas pertencentes ao género Anemopaegma (Tabela 1, Figuras 2 e 3). Trés
das especies arboreas presentes no Cerrado, Handroanthus chrysotrichus, H. ochraceus e H.
serratifolius, também foram polipldides, poliembridnicas e autoférteis (Tabela 1, Figuras 1,
3). Ja a liana considerada invasora de pastagens, Pyrostegia venusta, foi poliploide e
autofertil, mas monoembridnica, enquanto a arbérea amplamente cultivada, Tecoma stans (L.)
Juss. ex Kunth, foi autofértil, mas é dipldide e monoembridnica (Tabela 1, Figuras 1, 3).

Dentre as espécies poliploides, apenas P. venusta ndo apresentou poliembrionia, sendo
que as demais espécies apresentaram de 54% a 100% de sementes poliembridnicas (Tabela 1),
possuindo de dois a 14 embrides por semente (Figuras 3C, D, I, J, O, P). Embora H.
serratifolius tenha apresentado apenas populacfes hexapldides, algumas populacdes foram
monoembridnicas e outras foram poliembriénicas (Tabela 1, Figura 4A). Fridericia
platyphylla (Cham.) L. Lohmann e a populacdo de H. ochraceus do JBB-Brasilia, GO, eram
dipléides e apresentaram menos de 5% de sementes poliembriénicas, com no maximo dois
embrides por semente (Tabela 1, Figuras 1, 2). Dessa forma, amostras com até 5% de
sementes poliembridnicas, foram dipldides e aquelas com mais de 50% de sementes
poliembribnicas foram polipldides. O individuo quatro de H. ochraceus coletado na
populacdo que se localiza entre os municipios de Araxa-Luz, MG, diferiu dos outros cinco
individuos da populacéo por apresentar apenas 2% de sementes poliembridnicas e ser diploide
(Figura 4B), enquanto os demais apresentavam de 20 a 66% de sementes poliembridnicas,
mas ndo puderam ser avaliados quanto a ploidia devido a inviabilidade das sementes para a
germinacdo (Tabela 1). A analise posterior destes individuos sera fundamental para saber se
existem diferentes ploidias nesta populacdo ou se individuos dipldides também seriam
capazes de produzir elevadas taxas de sementes poliembridnicas e qual seria a origem desses
embrides.

Dentre as espécies polipldides avaliadas neste estudo, Pyrostegia venusta,
Handroanthus chrysotrichus e H. serratifolius foram constantes quanto ao ndmero

cromossémico poliploide, enquanto H. ochraceus foi a Unica espécie que apresentou citdtipos
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Figura 1. Células em metafase mitética. A. Jacaranda caroba, Serra da Canastra, 2n=36,
monoembridnica. B. J. decurrens, CCPIU, 2n=36, monoembribnica. C. J. paucifoliolata, Serra
do Cipd, 2n=36, monoembribnica. D. J. rufa, PESCAN, 2n=36, monoembribnica. E. J. ulei,
Brasilia, 2n=36, monoembridnica. F. Tecoma stans, Umuarama-UDI, 2n=36, monoembribnica. G.
Handroanthus chysotrychus, Posto Cristal , 2n=80, poliembridnica. H. H. impetiginosus, Araxa,
2n=40, monoembridnica. |. H. ochraceus, Araguari-Brasilia, 2n=80, poliembri6nica. J. H.
ochraceus, Araxa-Uberlandia, 2n=40, monoembribnica. K. H. serratifolius, Serra do Cip6-Gruta
do Bau, 2n=120, monoembridnica. L. H. serratifolius, Universidade da Crianca, 2n=118,
monoembridnica. M. H. serratifolius, Brasilia, 2n=120, poliembriénica. N. Tabebuia aurea,
PESCAN, 2n=40, monoembrionica. O. Tabebuia rosea, Umuarama-UDI, 2n=40,
monoembridnica. Barras = 10um.
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Figura 2. Células em metafase mitdtica. A. Zehyeria montana, E. E. Panga, 2n=40,
monoembridnica. B. Adenocalymma campicola, CCPIU, 2n=40, monoembridnica. C. A.
peregrinum, CCPIU, 2n=40, monoembribnica. D. A. pedunculatum, Brasilia, 2n=40,
monoembridnica. E. Anemopaegma acutifolium, CCPIU, 2n=80, poliembrionica. F. A. arvense
var. arvense, Bauru, 2n=80, poliembridnica. G. A. arvense var. puberula, Bauru, 2n=80,
poliembriénica. H. A. glaucum, Serra do Cip6, 2n=80, poliembribnica. . Anemopaegma sp.,
Cristalina, 2n=80, poliembrionica. J. Cuspidaria sceptrum, PESCAN, 2n=40, monoembridnica.
K. Fridericia platyphylla, PESCAN, 2n=40, monoembribnica. L. Pyrostegia venusta, CCPIU,
2n=80, monoembridnica. Barras = 10um.



Figura 3. Andlise do nimero de embrides ou plantulas por semente de algumas das espécies
amostradas. A-D. Método de dissecacdo de sementes. E-P. Método de germinacdo de sementes.
A. Jacaranda paucifoliolata, Serra do Cipd, monoembriénica. B. Tecoma stans, Umuarama-
UDI, monoembridnica, os cotilédones bilobados do embrido estdo separados. C. Anemopaegma
glaucum, Serra do Cip6, poliembriénica, quatro embriGes de uma mesma semente. D. A.
acutifolium, CCPIU, poliembribnica, oito embrides de uma mesma semente. E-H, K-N. Apenas
uma plantula se desenvolveu por semente. E. Jacaranda caroba, Serra da Canastra. F. J.
decurrens, CCPIU. G. J. rufa, PESCAN. H. J. ulei, Brasilia. I, J. Trés plantulas se
desenvolveram em uma mesma semente. I. Handroanthus chrysotrichus, Umuarama, UFU. J. H.
ochraceus, UNESP-S. J. Rio Preto, SP. K. Tabebuia aurea, PESCAN. L. Tabebuia rosea,
Umuarama, UFU. M. Adenocalymma pedunculatum, Brasilia. N. A. peregrinum, CCPIU. O, P.
Duas pléantulas se desenvolveram em uma mesma semente. O. Anemopaegma acutifolium,
CCPIU. O asterisco indica o envoltério membranaceo sobre os cotilédones. P. A. glaucum, Serra
do Cip6. As setas apontam cada embrido ou plantula de semente poliembribnica. Foto B:

Jefferson R. de Souza. Fotos E-H, J-P: Gabriela A. Lobo.



T
- 9%

£ 3
/'.'.-‘ """'“T\fd.__—.w-i l . . 1
SP S

[T “-\..,-..\J

A

B

Figura 4. Mapas de distribui¢do de populacdes mono e poliembridnicas de duas espécies de Handroanthus estudadas nos Estados de Goias,
Minas Gerais ¢ Sdo Paulo. A. Mapa de distribuicdo das populagdes mono e poliembrionicas de H. serratifolius. B. Mapa de distribuigdo das
populagdes mono e poliembrionicas de H. ochraceus. Os individuos monoembridnicos estdo representados por um O e circulados de azul. Os
individuos poliembridnicos estdo representados por um X e circulados de vermelho. Os nimeros ao lado dos simbolos indicam o niimero de

individuos amostrados em cada area.



Capitulo 1-Ploidia e sistema reprodutivo em Bignoniaceae

dipldides e polipldides (Tabela 1). Handroanthus ochraceus mostrou uma predominancia de
individuos dipldides e monoembriénicos no estado de Goids e mais ao norte do estado de
Minas Gerais, enquanto os poliembridnicos e poliploides se concentram mais ao sul do estado
de Minas Gerais e no estado de S&o Paulo (Tabela 1, Figura 4B). Uma sobreposi¢édo entre
populacbes monoembridnicas e poliembridnicas foi observada no estado de Minas Gerais
(Figura 4B). Embora todos os individuos de H. serratifolius tenham se mostrado hexaploides
(Tabela 1), ndo foi verificada sobreposi¢édo entre as populagdes poliembridnicas encontradas
no estado de Goias e as populacbes monoembridnicas encontradas em Minas Gerais (Figura
4A).

A maioria das espécies subarbustivas de Cerrado ndo apresentou poliembrionia ou
modificagbes no sistema reprodutivo de autoincompatibilidade, exceto por Fridericia
platyphylla, que possui populacdo autofértil e pelas espécies de Anemopaegma, que Sao
autoférteis e poliembridnicas (Tabela 1). Pode-se observar que todas as espécies poliploides
sdo autoférteis, mas nem todas sdo poliembri6nicas (Tabela 1, Figuras 4A). A autofertilidade
ndo se mostrou dependente da poliploidia, também tendo sido observada em espécies
diploides e monoembribnicas (Tabela 1). Ja as elevadas taxas de poliembrionia, acima de 50%

de sementes poliembridnicas, ocorrerem em individuos ou populagdes poliploides (Tabela 1).

Discussao

Nossos dados demonstraram que embora existam populacdes e espécies poliploides de
Bignoniaceae ocorrentes no Cerrado, elas podem ser constituidas de subarbustos, arvores ou
lianas e que ndo existe uma ocorréncia preferencial de poliploidia nas espécies subarbustivas
desta familia. Ao invés disso, pudemos verificar a ocorréncia de poliploidia concentrada nos
géneros Handroanthus, Anemopaegma e Pyrostegia, sendo que a apomixia foi verificada nos
dois primeiros, 0 que corrobora a hipdtese de que as espécies apomiticas e polipldides sejam
determinadas filogeneticamente e ndo pelo habito ou habitat (Mogie 1992, Goldenberg &
Shepherd 1998, Allem 2004). A tendéncia de alguns grupos dentro das familias Asteraceae,
Rosaceae, Poaceae e Melastomataceae em concentrar um grande nimero das espécies
apomiticas (Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Goldenberg & Shepherd 1998, Allem
2004, Whitton et al. 2008), corrobora que existam pré-adaptacdes estabelecidas para a
ocorréncia de apomixia (Savidan 2007).

As cinco espécies subarbustivas de Jacaranda apresentaram o nimero cromossémico
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diploide constante para o género, de 2n=36 (Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998, Forni-
Martins & Martins 2000, ver também Capitulo Introdutério), concomitantemente ao sistema
de autoincompatibilidade com auséncia de poliembrionia verificado para a maioria de suas
especies (Vieira et. al.1992, Bittencourt Junior & Semir 2006, Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007, Barbosa & Sazima 2008, Guimardes et al. 2008, Maués et al. 2008, Milet-
Pinheiro & Schlindwein 2009). Embora exista um registro de populacdo polipléide de J.
mimosifolia (Pathak et al. 1949) e um de populacdo autofértil de J. oxyphylla Cham.
(Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), ndo amostradas neste estudo, ndo foi possivel
estabelecer relacdo entre a quebra do sistema de autoincompatibilidade no género e a
ocorréncia poliploidia, de forma que investigacdes pontuais nas populacdes que apresentaram
estas variacdes seriam necessarias.

Tecoma stans, planta arbdrea que ja havia sido reportada com 2n=36 (Piazzano 1998,
Bowden 1940, 1945) e com autofertilidade em diferentes popula¢bes (Dutra & Machado
2001, Silva 2004, J. R. Souza, dados ndo publicados), teve o numero cromossdmico dipldide
confirmado em duas populacdes autoférteis, indicando que nesta espécie a quebra do sistema
de autoincompatibilidade ndo tem relacdo com a poliploidia. Para compreender melhor a
origem da autofertilidade em T. stans o conhecimento do sistema reprodutivo de outras
populacdes, principalmente de sua &rea nativa, seria importante. A detec¢do de populacGes
autoincompativeis em éarea de ocorréncia nativa de T. stans poderia indicar que o fato de ser
amplamente cultivada (Gentry 1992) pode ter influenciado na selecdo por individuos
autoférteis através de restricdes no tamanho populacional ou da presenca de populacdes com
genomas muito semelhantes (Richards 1986, lgic et al. 2008). Por outro lado, a tribo
Tecomeae apresenta mais duas espécies autoférteis sem sinal de poliploidia (ver Capitulo
Introdutorio), a arbustiva Astianthus viminalis (Kunth) Baill. (Bullock 1985) e a erva
Incarvillea sinensis Lam. (Qu et al. 2007), podendo ocorrer alguma pré-disposi¢cdo a quebra
do sistema de autoincompatibilidade neste grupo. A tribo é amplamente dispersa, ocorrendo
dos neotropicos aos paleotrépicos e de regides tropicais a temperadas do globo, e seus
representantes apresentam grande variacdo no habito (Olmstead et al. 2009) e no nimero
cromossémico (ver Capitulo Introdutorio), podendo ser um reflexo do isolamento de suas
especies, como das do género Incarvillea Jussieu que sdo restritas ao Himalaia, o que poderia
contribuir para a selecdo da autofertilidade.

Handroanthus impetiginosus, H. vellosoi, Tabebuia aurea, T. rosea e Zehyeria

montana, pertencentes ao clado neotropical “Tabebuia Alliance”, o qual é composto por
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arvores e arbustos (Olmstead et al. 2009), mostraram-se diploides, monoembridnicas, e
autoincompativeis. Por outro lado, trés outras espécies do género Handroanthus mostraram
uma elevada propor¢do de individuos e populacGes polipléides, autoférteis e apomiticos. A
série euploide 2n=40, 80, 120 ocorreu apenas neste género e 0 nUumero cromossémico
hexapléide com 2n=120 foi detectado apenas em H. serratifolius (ver Capitulo introdutério).
Uma associacdo entre citotipos poliploides, autofertilidade e apomixia, bem como entre
citétipos dipldides, autoincompatibilidade e auséncia de apomixia foi verificada em
populacbes de H. ochraceus no presente estudo. O registro de 2n=40 em populacdes
cultivadas de H. serratifolius (Venkatasubban 1945, Simmonds 1954) indica que citdtipos
diploides e hexapldides ocorram na natureza, e que dipldides autoestéreis, hexaploides
autoférteis, e hexapldides autoférteis e apomiticos possam ocorrer. Embora H. chrysotrichus
pareca apresentar apenas populacdes tetraploides (Piazzano 1998, Ortolani 2007), existe um
registro de planta diploide em meio a uma populacdo polipldide desta espécie, mas a origem
do material utilizado na anélise é controversa, visto que os autores dizem que plantulas de
sementes poliembribnicas apresentam 2n=80 e de monoembridnicas 2n=40 (Ortolani 2007),
mas ndo informam se estas sementes foram coletadas na mesma planta. As complicacGes
taxonébmicas proprias dessas espécies (Gentry 1992), a viabilidade de cruzamentos
interespecificos experimentais (Capitulo 2, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados) e a
ocorréncia de apomixia vinculada a poliploidia indicam que estas espécies sejam
alopolipléides e possam compor diferentes complexos agamicos poliploides (Levin 2002,
Bayer & Chandler 2007, Talent & Dickinson 2008).

As espécies subarbustivas tipicas de Cerrado da tribo Bignonieae, Adenocalymma
campicola (Pilg.) L. Lohmann, A. pedunculatum, A. peregrinum (Miers) L. Lohmann,
Cuspidaria sceptrum (Cham.) L. Lohmann e Fridericia platyphylla apresentaram populacdes
diploides, autoestéreis e monoembridnicas, como foi verificado para as espécies subarbustivas
do género Jacaranda. Contudo, existem registros de populacdes autoestéreis (Amaral 1992,
Capitulo 5) e autoférteis (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007) de F. platyphylla e F.
samydoides (Cham.) L. Lohmann, uma liana, mas como ndo h& relatos de poliploidia no
género (ver Capitulo Introdutério), €é possivel que a quebra do sistema de
autoincompatibilidade nestas populac@es ndo tenha qualquer tipo de relacdo com a poliploidia
e possa ser causada por mutacOes génicas fixadas por fatores ecoldgicos. Como a presenga de
polinizadores parece ndo ser problema nas populacdes autoférteis (Ynagizawa & Maimoni-

Rodella 2007), € possivel que elevadas taxas de geitonogamia decorrentes do elevado nimero
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de flores por planta (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007) possam ter favorecido a fixacdo
da autofertilidade nessas populacdes.

Por outro lado, os representantes da tribo Bignonieae, Anemopaegma acutifolium DC.,
A. arvense (Vell.) Stellf. ex de Souza e A. glaucum Mart. ex DC., subarbustos tipicos do
Cerrado, e a liana Pyrostegia venusta, considerada uma invasora de culturas e pastagens,
mostraram-se poliploides e autoférteis no presente estudo como em outras populacfes ja
analisadas (Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Firetti 2009), bem como em A. scabriusculum
(Firetti 2009). Embora os dois géneros sejam considerados grupos irmédos (Lohmann 2006), a
presenca de uma populacdo diploide de P. venusta (Piazzano 1998), e de espécies diploides
(Venkatasubban 1944 apud Goldblatt & Gentry 1979, Goldblatt & Gentry 1979, Firetti 2009)
e autoincompativeis (Amaral 1992, Correia et al. 2006, Carvalho et al. 2007) de
Anemopaegma, indicam que a poliploidia vinculada a autofertilidade tenha se desenvolvido
em momentos diferentes no género Anemopaegma e na espécie P. venusta (Lohmann, no
prelo). E possivel que as espécies estudadas de Anemopaegma sejam alopoliploides devido a
provavel presenca de hibridos no género (Ferreira 1973, Firetti 2009), o que justificaria a
ocorréncia de poliembrionia decorrente de apomixia (Carman 1997, 2007, Capitulo 3). N&o
parece provavel que o habito subarbustivo seja o fator desencadeador das mudancas no
sistema reprodutivo das espécies de Anemopaegma, j& que estas mudancas ndo se repetem nos
demais subarbustos de Bignoniaceae estudados e sim em arvores, mas podem ter ocorrido
simultaneamente a evolugdo do habito subarbustivo no género.

No caso de P. venusta, é possivel que tenha ocorrido uma autopoliploidizacdo devido
ao género ser constituido apenas por duas espécies, e P. millingtonioides Sandwith ter uma
distribuicdo extremamente restrita (Lohmann, no prelo), dificultando o contato entre as duas
especies, além de ndo existirem relatos de individuos de morfologia intermediaria entre elas.
A autopoliploidizacdo, por sua vez, promoveria a quebra do sistema de
autoincompatibilidade, mas ndo a expressao da apomixia (Carman 1997, 2007). Situacdo
semelhante é descrita para Ranunculus auricomus L. (Ranunculaceae), onde os alopoliploides
sdo apomiticos, enquanto os autopolipl6ides ndo apresentam sinal de apomixia (Hoérandl &
Paun 2007).

Poliploidia como um estimulo a expressao da apomixia esporofitica - A poliembrionia
é um indicativo de apomixia esporofitica/embrionia adventicia na maioria dos casos, embora a
aposporia (apomixia gametofitica) ou algum processo sexuado também possam originar mais
de um embrido por semente (Maheshwari 1950, Richards 1986, Asker & Jerling 1992,
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Koltunow 1993, Carmo-Oliveira 1998, Goldenberg & Shepherd 1998, Batygina 1999a e b,
Koltunow & Grossniklaus 2003, Whitton et al. 2008). A origem nucelar ou tegumentar dos
embrides supranumerarios é conhecida para Handroanthus ochraceus (Costa et al. 2004) e H.
chrysotrichus (Souza et al. 2005, Bittencourt Junior, dados ndo publicados), e também foi
determinada para Anemopaegma acutifolium (Capitulo 3), podendo haver algum tipo de pré-
adaptacdo para a apomixia esporofitica na familia. A expressdo da apomixia esporofitica em
Bignoniaceae € vinculada a presenca de poliploidia, como ja verificado para outras familias
de plantas tropicais perenes, como Malvaceae - Bombacoideae (Baker 1960, Oliveira et al.
1992, Mendes-Rodrigues et al. 2005) e Melastomataceae - Miconieae (Goldenberg &
Shepherd 1998).

Visto que a maior parte de espécies com apomixia esporofitica sdo tidas como
diploides (Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Whitton et al. 2008), a constatacdo de que
determinados grupos de plantas tropicais perenes requerem a poliploidizacao para a expressdo
desse carater pode indicar que o controle génico da apomixia esporofitica seja semelhante ao
postulado para a apomixia gametofitica, através da expressdo assincrbnica de genes
duplicados (Carman 1997, 2007). No caso da embrionia adventicia, a expressao assincrénica
dos genes poderia levar a um estimulo da embriogénese em células nucelares e tegumentares
antes e depois da polinizacdo, acarretando uma semente madura com embrides em diferentes
estagios de desenvolvimento (Costa et al. 2004, Capitulo 3, Bittencourt Janior, dados nao
publicados).

As elevadas frequéncias de sementes poliembridnicas (de 50 a 100%) estiveram
presentes em individuos ou populagBes polipldides dos géneros Handroanthus e
Anemopaegma, enquanto de 2 a 4% de sementes poliembridnicas foram observadas em
populacdes diploides de H. ochraceus e Fridericia platyphylla. A assincronia na expressao
dos genes provenientes de diferentes genomas, decorrente de hibridacdes, poderia levar a
expressao da apomixia em populacdes polipléides, mas em populacdes dipldides tal
assincronia seria evitada e a apomixia poderia ser expressa de forma ocasional (Carman
2007), sendo que as populacGes com reduzida frequéncia de sementes poliembriénicas em
Bignoniaceae podem ser hibridos dipldides. Esta hipOtese parece ndo se aplicar a F.
platyphylla, que ndo possui relatos de hibridacdo ou de individuos intermediarios com outras
espécies, sendo mais vidvel a ocorréncia esporadica de dois megagametdéfitos reduzidos por
6vulo ou clivagem do embrido zigético, mas pode ser verdadeira para H. ochraceus. Na

populacdo de H. ochraceus entre os municipios de Araxa e Luz, Minas Gerais, um dos

62



Capitulo 1-Ploidia e sistema reprodutivo em Bignoniaceae

individuos apresentou 2% de sementes poliembriénicas e foi diploide, enquanto outro
apresentou cerca de 25%, e 0s outros quatro individuos apresentaram acima de 50% de
sementes poliembridnicas, mas ndo tiveram a ploidia estabelecida devido a inviabilidade de
suas sementes para a germinacdo (Tabela 1, Figura 4B). Caso os outros individuos da
populacdo também sejam diploides, a expressdo assincrénica dos genes pode ter ocorrido sem
a duplicacdo do genoma (Carman 2007), mas essa especulacdo necessita de confirmagdes.

Apesar de todas as espécies ou populacfes com elevadas porcentagens de sementes
poliembridnicas terem se mostrado poliploides, Pyrostegia venusta e algumas populacdes de
Handroanthus serratifolius sdo polipldides e autoférteis, mas ndo apresentaram poliembrionia
(Tabela 1, Figura 4A). Isso evidencia que embora a poliploidia seja essencial a expressao
efetiva da apomixia (Richards 1986, 2003, Goldenberg & Shepherd 1998, Oliveira et al.
1992, Mendes-Rodrigues et al. 2005 Carman 1997, 2007, Talent & Dickinson 2007, Whitton
et al. 2008), apenas a poliploidia ndo é suficiente para que ela seja expressa (Carman 2007). A
apomixia deve poder ser desencadeada na maioria das espécies de plantas, mas s6 poderia ser
expressa em um numero limitado, indicando que pré-adaptacdes podem agrupar a apomixia
em determinados clados (Savidan 2007). As referidas pré-adaptagdes podem consistir na
combinacdo de dois genomas distintos que sejam diferentes o bastante para permitir a
expressao assincronica de genes em alopolipléides e levar a expressao da apomixia (Carman
2007). Isso implicaria, no caso de H. serratifolius, na existéncia de diferentes linhagens
hexapldides formadas por eventos de hibridacdo distintos, como relatado para Asteraceae e
Rosaceae (Bayer & Chandler 2007, Talent & Dickinson 2008), que levariam ou ndo a
expressao da apomixia. Ou ainda, na presenca de linhagens formadas por alopoliploidizagéo e
outras por autopoliploidizacdo, sendo as primeiras capazes de expressar a apomixia e as
demais ndo (Hérandl & Paun 2007).

Poliploidia e quebra do sistema de autoincompatibilidade — Embora algumas espécies
diploides de Bignoniaceae sejam autoférteis, a poliploidia parece quebrar o sistema de
autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI) em todos os casos observados nesta familia. J& que
a poliploidia parece capaz de quebrar apenas os sistemas de autoincompatibilidade
gametofiticos (GSI) (de Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004,
Barringer 2007), pode ser que o controle génico desses dois sistemas apresente alguma
semelhanca importante (Richards 1986, Sage et al. 1994, Allen & Hiscock 2008).

No caso das espécies apomiticas e pseudogamicas, a necessidade de fecundacéo para o

desenvolvimento do endosperma e a condicdo de LSI, que retarda a queda do pistilo

63



Capitulo 1-Ploidia e sistema reprodutivo em Bignoniaceae

autopolinizado, viabilizariam o tempo e a nutricdo necessarios ao desenvolvimento dos
embrides adventicios que, por sua vez, podem impedir o aborto do pistilo (Oliveira et al.
1992, Bittencourt Janior & Semir 2005, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados).
Como a poliploidia se mostrou essencial a expressdo da apomixia esporofitica em
Bignoniaceae e ela pode quebrar o LSI, € dificil afirmar que a autofertilidade observada nas
espécies apomiticas seria promovida apenas pela pseudogamia (Allem 2004) e pelo
desenvolvimento dos embrifes adventicios, ja que a poliploidia esta atuando.

As espécies autoférteis de Bignoniaceae apresentam, em geral, uma porcentagem de
conversdo de flores em frutos em condi¢fes naturais e experimentais superior a de espécies
autoestéreis (Bullock 1985, Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Dutra & Machado 2001,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Qu et al. 2007, Capitulos 3, 4, 5, 6). A autofertilidade
em espécies apomiticas pseudogamicas pode aumentar a eficacia reprodutiva da planta, visto
gue muitos pistilos deixam de ser abortados com a ocorréncia natural de autogamia ou
geitonogamia (Horandl & Paun 2007, Horandl 2010). No caso de polinizagdes cruzadas
manuais, a ocorréncia de polinizagdes de baixa qualidade, como por exemplo, provenientes de
individuos irmdos, também viabilizaria 0 desenvolvimento da semente com um embrido
zigotico invidvel ou pouco vigoroso devido a presenca do endosperma e dos embrides
adventicios (Costa et al. 2004, Mendes-Rodrigues et al. 2005, C. Mendes-Rodrigues, dados
néo publicados).

Em ambientes onde a polinizacdo cruzada nédo for favoravel, a autofertilidade garante
a manutencéo da reproducdo sexuada, bem como o desenvolvimento dos embrides clonais no
caso de pseudogamia (Richards 1986, Hoérandl & Paun 2007, lgic et al. 2008). A
alopoliploidia, ainda favoreceria o desenvolvimento de embrides sexuados nos casos de
autofecundacéo, pois devido a sua maior variabilidade genética poderia evitar a ocorréncia de
depressdao endogamica (Barringer 2007, Husband et al. 2008). Assim, autofertilidade e
alopoliploidia devem ser fatores que, juntamente a apomixia, propiciam a manutencdo e a
ampla distribuicdo dos complexos agamicos polipldides.

Complexos agamicos polipldides - Os complexos agamicos polipldides sdo formados
quando hibridacao, poliploidia e apomixia ocorrem num mesmo grupo de plantas, acarretando
em diferentes citétipos que apresentam diferencas morfologicas e variagdes em seus sistemas
reprodutivos, constituindo um grande desafio para seu tratamento taxondmico (Nogler 1984,
Stebbins 1971, Levin 2002, Soltis et al. 2007, 2009, Bayer & Chandler 2007, Talent &

Dickinson 2007). A presenca de diferentes citdtipos com diferentes sistemas reprodutivos e
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grandes complicacfes taxondmicas devido a variabilidade morfolégica em algumas espécies
de Handroanthus e Anemopaegma (Ferreira 1973, Gentry 1992, Firetti 2009) indicam que
elas pertencam a complexos agamicos polipléides. A grande variabilidade morfoldgica nos
complexos é decorrente de hibridagdes entre espécies parentais diploides que dao origem as
séries poliploides (Bayer & Chandler 2007, Talent & Dickinson 2007). O sucesso das
hibridacGes experimentais em espécies de Handroanthus e Anemopaegma (Bittencourt Janior
2003, Firetti 2009), inclusive entre diferentes citotipos (Capitulo 2), também indica que
cruzamentos de diferentes linhagens entre si e com seus parentais diploides estejam presentes
na evolucdo dos complexos agamicos polipldides de Bignoniaceae, como de outras familias
de angiospermas (Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Bayer & Chandler 2007, Talent &
Dickinson 2007, Horandl & Paun 2007).

Plantas com apomixia esporofitica e aposporia possuem a capacidade de continuar se
reproduzindo sexuadamente, visto que o desenvolvimento do megagametdéfito reduzido ndo é
alterado, e que suas espécies sdo pseudogamicas, necessitando da fecundagdo para o
desenvolvimento do endosperma (Richards 1986, 2003, Asker & Jerling 1992, Allem 2004,
Whitton et al. 2008). A reproducdo sexuada garante a manutencdo e 0 incremento na
variabilidade genética das espécies pertencentes a complexos agamicos polipléides, sendo
essencial a sua evolugdo e evitando que a apomixia e autofertilidade restrinjam a formacao de
novas linhagens (Batygina 1999a e b, Allem 2004, Horandl & Paun 2007, Whitton et al.
2008). A ampla distribuicdo dos complexos agamicos polipldides pode ocorrer devido a
associacdo de uma elevada variabilidade genética, decorrente dos processos de hibridacéo e
da manutencdo da reproducdo sexuada (Batygina 1999a e b, Hérandl & Paun 2007), com
vantagens decorrentes de autofertilidade e apomixia no estabelecimento de novas populagdes
(Richards 1986, 2003, Asker & Jerling 1992, Hoérandl & Paun 2007, Whitton et al. 2008).

Das trés espécies polipléides de Handroanthus, H. ochraceus e H. serratifolius séo as
especies de flores amarelas mais amplamente distribuidas do género (Gentry 1992, Figura 5).
Handroanthus ochraceus subsp. ochraceus é um elemento tipico do Cerrado, podendo ocorrer
em biomas adjacentes, mas nunca em matas fechadas, embora as demais subespécies ocorram
em matas semideciduas (Figura 5). Handroanthus serratifolius é considerada ecologicamente
diversa, devido a variedade de habitats em que ocorre, incluindo matas e Cerrado (Figura 5)
(Gentry 1992, Grose & Olmstead 2007a). Handroanthus chrysotrichus, por sua vez, possui
ocorréncia mais restrita, indo da Mata Atlantica da costa brasileira a Argentina (Gentry 1992,

Figura 5), o que juntamente ao nUmero cromossdmico e comportamento reprodutivo
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constantes observados entre este e 0s demais trabalhos com a espécie (Piazzano 1998,
Bittencourt Janior & Semir 2005, Ortolani 2007), pode indicar que ela seja uma linhagem
totalmente polipldide que se diferenciou dos parentais dipldides e se estabeleceu como uma
nova espécie (Stebbins 1971, Levin 2002).

A semelhanca nas caracteristicas florais das varias espécies de ipé-amarelo e a
polinizacdo compartilhada por uma guilda de abelhas grandes (Oliveira & Gibbs 2002, ver
Capitulo Introdutério) pode ter facilitado os eventos de hibridacdo no género Handroanthus.
A ocorréncia de poliploides de H. ochraceus ao sul de Minas Gerais e no Estado de Sao Paulo
e de diploides ao Norte de Minas Gerais e em Goias (Figura 5), marcando a area de transicdo
entre a Mata Atlantica e o Cerrado, indica que eventos de hibridacdo possam ter ocorrido
nesta interface entre floresta e cerrado. Diferengas no genoma das espécies de biomas
distintos podem ter levado a expressdo assincrénica dos genes que expressam a apomixia
(Carman 1997, 2007). A sobreposicdo entre citotipos diploides e polipldides dessa espécie
sugere que eles ndo sejam muito distintos ecologicamente (Levin 2002), e pode gerar um
acréscimo de variabilidade genética em suas populacdes devido ao cruzamento entre 0s
citotipos (Petit et al. 1999, Daurelio et al. 2004, Hoérandl & Paun 2007, Capitulo 2).
Handroanthus chrysotrichus pode ser o resultado de cruzamentos entre de H. ochraceus com
alguma outra espécie congenérica nessa regido (Figura 5), pois os exemplares de H.
chrysotrichus e H. ochraceus séo frequentemente confundidos uns com os outros e individuos
de morfologia intermediaria parecem estar presentes, podendo H. chrysotrichus ser ate
reconhecida como uma subespécie de H. ochraceus (Gentry 1992). Diferentemente do
citétipo tetrapldide de H. ochraceus, H. chrysotrichus deve diferir morfolégica e
ecologicamente de seus parentais diploides, o que pode ter feito com que fosse reconhecida
como uma espécie e ndo uma variedade de H. ochraceus, e justificaria sua expansdo para
habitats como florestas com distarbios (Levin 2002).

A ocorréncia em diversos habitats e grande variabilidade morfolégica de H.
serratifolius (Gentry 1992) deve refletir a diversidade de citétipos e de comportamentos
reprodutivos da espécie, como observado para complexos agamicos em Asteraceae (Bayer &
Chandler 2007). Tal variacdo morfoldgica pode indicar que os citotipos poliploides tenham se
originado a partir de diferentes eventos de hibridacdo entre os parentais diploides (Stebbins
1971, Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Bayer & Chandler 2007, Talent &
Dickinson 2007) e justificaria a ocorréncia de hexapldides apomiticos e ndo apomiticos nesta

especie. As populagdes dipldides e provavelmente autoincompativeis de H. serratifolius
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foram estudadas em plantas cultivadas em outros paises (Venkatasubban 1945, Simmonds
1954) e uma investigacdo mais ampla deve ser feita para localizar estes e outros citotipos em
sua area de ocorréncia natural e compreender melhor a evolucdo do complexo agamico
poliploide.

A presenca de espécies com apenas citotipos tetraploides autoférteis e apomiticos
registrados no complexo Anemopaegma arvense do género Anemopaegma (Firetti 2009,
presente estudo) pode sugerir que as linhagens inteiramente poliploides representem
especiacdes dentro dos complexos agamicos (Soltis et al. 2007, 2009). Anemopaegma
arvense, A. glaucum e A. scabriusculum Mart. ex DC. sdo tipicas de Cerrado, mas A.
acutifolium e outras espécies do género também podem ocorrer em matas (Lohmann, no
prelo). E possivel que tenha ocorrido fluxo génico entre espécies de lianas ocorrentes em mata
e Cerrado e que as especies polipldides e apomiticas possam ter se adaptado a nichos
diferentes de seus parentais diploides (Levin 2002), como por exemplo, a adaptacdo a um
novo estrato vegetacional na condi¢do subarbustiva, o que pode ter favorecido o isolamento
reprodutivo de seus parentais dipldides e o estabelecimento dos polipldides como novas
especies.

A poliploidia foi encontrada nos géneros Anemopaegma, Handroanthus e Pyrostegia,
parecendo ter uma influéncia mais filogenética do que dependente da forma de vida ou
habitat, como também foi verificado para Melastomataceae (Goldenberg & Shepherd 1998), e
ocorrendo em clados que possuam alguma pré-disposicdo a expressar a apomixia (Savidan
2007). Tais pré-disposicGes poderiam estar relacionadas a clados mais permissivos quanto a
ocorréncia de cruzamentos interespecificos entre espécies de genomas distintos o bastante
para permitir a expressao da apomixia (Carman 2007). O LSl tipico da familia Bignoniaceae
ndo é alterado com a transicdo para o estrato herbaceo e subarbustivo, visto que os 6rgdos
subterraneos de plantas subarbustivas podem garantir a adaptacdo da planta a esse novo
estrato e as pressdes concernentes a ele.

Por outro lado, a transi¢do para a forma herbacea pode requerer a mudanca de LSI
para a autofertilidade e estar relacionada a grandes perdas de cromossomos, como pode ser
ocaso de Incarvillea sinensis (Qu et al. 2007). Para se considerar a existéncia de algum padréo
de reducdo do numero cromossdmico e quebra do sistema de autoincompatibilidade,
investigacdes dos demais representantes herbaceos dos géneros Incarvillea e Argylia (Gentry
1980, Olmstead et al. 2009), que apresentam 2n=22 e 2n=30 cromossomos, respectivamente

(ver Capitulo Introdutorio), devem ser realizadas.
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A relacdo entre poliploidia e apomixia gametofitica é bastante comum, enquanto as
espécies com apomixia esporofitica sdo normalmente dipldides, como espécies de Citrus,
Nothoscordum, Sarcococca e Euphorbia (Asker & Jerling 1992). Entretanto, em plantas
tropicais perenes como as Bignoniaceae aqui estudadas, as Malvaceae - Bombacoideae (Baker
1960, Oliveira et al. 1992, Mendes-Rodrigues et al. 2005) e as Melastomataceae - Miconieae
(Goldenberg & Shepherd 1998), a associacdo entre poliploidia e apomixia esporofitica foi
verificada e pode representar um novo campo de investigacdes. A ocorréncia de apomixia
esporofitica vinculada a poliploidia em plantas tropicais perenes favorece a coocorréncia de
trés tipos de reproducdo numa mesma planta, reproducao clonal via apomixia e producdo de
embrides zigoticos a partir de autofecundagdes ou fecundagbes cruzadas (Batygina 1999a e
b). Essa combinacao de possibilidades de reproducéo via semente parece ser vantajosa para as
plantas, podendo incrementar a variabilidade genética numa dada populacdo e estimular a
formacdo de novas linhagens e espécies dentro dos complexos agamicos poliploides (Allem
2004, Horandl & Paun 2007, Good-Avila et al. 2008). Dessa forma, a formacao de complexos
agamicos polipldides pode contribuir mais para a diversidade das espécies de plantas tropicais
perenes que 0s proprios sistemas de autoincompatibilidade controlados geneticamente (Allem
2004, Horandl & Paun 2007).
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CRUZAMENTOS EXPERIMENTAIS ENTRE DIFERENTES CITOTIPOS DE
HANDROANTHUS

Resumo

A deteccdo de complexos agamicos poliploides em espécies de Anemopaegma e
Handroanthus reforca a possibilidade de ocorréncia de hibridac6es na familia Bignoniaceae e
de formacdo de novas espécies através do contato secundario entre linhagens poliploides e
dipldides. O presente trabalho teve como objetivo verificar a possibilidade de fluxo génico
entre individuos de Handroanthus chrysotrichus, H. ochraceus e H. serratifolius com
diferentes ploidias, e a possivel formacdo de sementes viaveis que produzam plantulas de
ploidias intermedidrias entre os seus parentais. Foram realizados cruzamentos experimentais
entre as trés espécies supracitadas ocorrentes no municipio de Uberlandia, MG. Os frutos
obtidos através dos cruzamentos experimentais e de frutificacdo natural tiveram suas sementes
contadas e classificadas em sementes com ou sem embrido. As sementes com embrido foram
postas para germinar e os meristemas radiculares das plantulas obtidas foram utilizados para a
quantificacdo do nimero de cromossomos. Quando as sementes eram poliembridnicas todas
as plantulas desenvolvidas numa mesma semente tinham o0s meristemas radiculares
analisados. Nossos resultados mostraram que a populacdo estudada de H. ochraceus é
monoembridnica e diploide, com 2n=40, que os individuos cultivados de H. chrysotrichus sdo
poliembriénicos (indicio de apomixia esporofitica) e tetraploides, com 2n=80, e que 0s
individuos cultivados e o natural de H. serratifolius sdéo monoembridnicos e hexaploides, com
2n=118 ou 2n=120. As duas espécies poliploides desenvolveram frutos com sementes viaveis
em autopolinizagbes. Os cruzamentos experimentais entre H. ochraceus e H. chrysotrichus
mostraram uma interfertilidade bilateral, com uma elevada porcentagem de desenvolvimento
de frutos (de 29 a 38%) e presenca de sementes viaveis. As plantulas resultantes dessas
hibridacOes que se desenvolveram a partir das sementes monoembridnicas de H. ochraceus
foram tripléides. Entretanto, como sementes de H. chrysotrichus sdo poliembribnicas, as
plantulas originadas de uma mesma semente apresentaram-se todas tetraploides, indicando a
presenca de apenas embrides clonais, apomiticos, ou uma mistura de plantas tetrapldides e
tripldides, indicando a coexisténcia de embribes clonais e sexuados. Essa heterogeneidade
genética no interior das sementes de plantas com apomixia esporofitica pode ser vantajosa

para o estabelecimento e manutencdo de suas populacGes. A possibilidade de fluxo génico
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entre diferentes citotipos de Handroanthus indica a possibilidade de formacdo de novas
espécies e manutencdo da variabilidade genética em complexos agamicos poliploides.

Palavras-chave: Bignoniaceae, complexos agamicos polipléides, cruzamentos entre citétipos,

heterogeneidade genética da semente, Tabebuia.

Introducéo

Processos de hibridacdo sdo considerados um dos principais mecanismos de
diferenciacdo e especiacdo em angiospermas, 0s quais podem estar associados a processos de
poliploidizacdo que eventualmente levam a formacdo de complexos agamicos poliploides
(Stebbins 1971, Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Crepet & Niklas 2009,
Soltis et al. 2009). A presenca de complexos agamicos polipléides é bem conhecida para
algumas familias de angiospermas, como Poaceae, Rosaceae, Asteraceae e Melastomataceae,
podendo estas familias apresentar algum tipo de pré-adaptacdo para a formacdo destes
complexos (Asker & Jerling 1992, Goldenberg & Shepherd 1998, Savidan 2007, Bayer &
Chandler 2007, Talent & Dickinson 2007). Complexos agamicos polipléides foram
verificados em Bignoniaceae, nos géneros Anemopaegma e Handroanthus os quais
apresentam apomixia esporofitica (Costa et al. 2004, Souza et al. 2005, Firetti 20009,
Capitulos 1, 3, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados).

A apomixia esporofitica ndo impede a formacdo de um megagametofito reduzido e a
possibilidade da reproducdo sexuada ocorrer normalmente, além de ser associada a
pseudogamia, que requer a fecundagé@o e o desenvolvimento do endosperma (Nogler 1984,
Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Whitton et al. 2008). A autofertilidade, que geralmente
¢ associada a espécies poliploides e apomiticas, pode, juntamente com a apomixia, favorecer
0 estabelecimento dos hibridos e ser capaz de realizar reproducdo sexuada em caso de
populacOes pequenas, podendo manter o isolamento reprodutivo entre as diferentes linhagens
dos complexos agamicos polipldides (Petit et al. 1999, Allem 2004). Este isolamento
reprodutivo pode ocorrer devido a presenca de barreiras pré-zigoticas como, por exemplo,
diferentes requisicdes ecoldgicas dos citdtipos e modificacdes na estrutura floral ou quimica
decorrente das poliploidizacGes, ou devido a barreiras pds-zigdticas, como inviabilidade ou
esterilidade do hibrido produzido a partir do contato secundario entre os citotipos (Petit et al.
1999).
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Embora o isolamento reprodutivo seja importante para o estabelecimento de novos
citétipos, o fluxo génico entre diferentes linhagens polipldides pode ajudar manter elevados
indices de diversidade genética, e levar ao sucesso dos citdtipos poliploides como bons
colonizadores, contribuindo para que sejam mais vigorosos e amplamente dispersos que seus
parentais diploides (Petit et al. 1999, Hérandl & Paun 2007, Bayer & Chandler 2007). O fluxo
génico com parentais dipléides também pode incrementar a variabilidade genética da
populacéo diploide (Petit et al. 1999). Os cruzamentos entre citotipos diploides e tetraploides
originam citétipos triploides que podem representar uma ponte para a origem de novos
tetraploides ou para produzir novas linhagens dipléides (Ramsey & Schemske 1998, 2002,
Petit et al. 1999).

O género Handroanthus € composto por 30 espécies de arvores e arbustos distribuidas
nas Américas Central e do Sul, com um representante nas Antilhas (Grose & Olmstead
2007b). Handroanthus chrysotrichus (Mart. ex DC) Mattos, H. ochraceus (Cham.) Mattos e
H. serratifolius (Vahl) S. Grose sdo as espécies em que foram verificados os complexos
agamicos poliploides (Capitulo 1), e as duas ultimas espécies juntamente a H. impetiginosus
(Mart. Ex DC) Mattos sdo as mais amplamente distribuidas do género, sendo que as demais
espécies se concentram em areas relativamente pequenas (Gentry 1992). Os estudos sobre
filogenia molecular indicam que as espécies pertencentes aos complexos agamicos
poliploides, bem como H. impetiginosus, possuem posicdo incerta no género (Grose &
Olmstead 2007a e b), podendo refletir os processos de hibridacdo e introgressdo génica. A
maioria das espécies do género possui flores amarelas de morfologia similar, é polinizada
pelo mesmo espectro de polinizadores, possui 0 mesmo padrdo fenolégico de floracdo e
muitas espécies florescendo na mesma época do ano (Gentry 1974a e b, 1992, Lorenzi 2000,
Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006), o que aumenta a probabilidade de cruzamentos
interespecificos naturais entre espécies que ocorram em simpatria. Embora H. impetiginosus
seja filogeneticamente préxima das espécies dos complexos agamicos (Grose & Olmstead
2007a e b) e possua a ampla distribuicdo (Gentry 1992), ela possui flores roxas e floragao
mais adiantada que as espécies de flores amarelas (Gentry 1992, Lorenzi 2000), o que
dificulta a hibridacdo natural entre suas espécies.

No tratamento sistematico realizado por Gentry (1992), as espécies do género
Tabebuia sensu lato foram divididas informalmente em dez grupos infragenéricos. Os estudos
de filogenia molecular, por sua vez, segregaram as espécies de Tabebuia sensu lato em trés

géneros distintos, Handroanthus, Roseodendron e Tabebuia sensu stricto (Grose & Olmstead
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2007a e b). O género Handroanthus corresponde aos grupos trés, quatro e cinco sensu Gentry
(1992) e, embora H. serratifolius tenha sido considerada parte do grupo trés, enquanto
Handroanthus chrysotrichus e H. ochraceus foram consideradas parte do grupo quatro, esta
separacao foi apenas de cunho pratico, ndo refletindo relagdes filogenéticas entre as espécies
(Gentry 1992). Cruzamentos interespecificos nas espécies do grupo quatro (de flores
amarelas) e do grupo cinco (de flores roxas) sensu Gentry (1992), bem como entre espécies
destes grupos, produziram frutos com sementes viaveis através de polinizacdes manuais
(Bittencourt Junior 2003).

As alteraces climéaticas da Terra que ocorreram apds o Ultimo evento de glaciacéo
promoveram um amplo processo de migracdo de comunidades vegetais e podem ter
viabilizado o fluxo génico entre especies filogeneticamente proximas e estimulado a formacéo
de diversos complexos agamicos poliploides (Asker & Jerling 1992, Carman 2007). Algumas
linhagens poliploides parecem ter se diferenciado e dispersado das populacdes parentais
dipléides (Stebbins 1971, Levin 2002, Carman 2007), como observado para as populactes
poliploides de H. chrysotrichus e H. serratifolius (Capitulo 1). O contato secundario entre as
linhagens poliploides e seus parentais dipldides é relatado na literatura e o fluxo génico entre
elas pode significar um incremento na variabilidade genética e a formacao de novas linhagens
(Petit et al. 1999, Horandl & Paun 2007). As alteracbes ambientais causadas pelos seres
humanos, como a destruicdo e criacdo de novos habitats, quebra de barreiras geograficas,
alteragcdes climaticas e, particularmente no caso das espécies de Handroanthus, a ampla
utilizacdo na silvicultura (Gentry 1992, Lorenzi 2000), podem estar causando o fluxo génico
entre espécies anteriormente alopatricas. Destaque especial pode ser dado a H. chrysotrichus
que é amplamente cultivada (Gentry 1992, Lorenzi 2000) e ja foi estudada lado a lado a
populacbes naturais diploides e poliploides de H. ochraceus (Capitulo 1, N. S. Bittencourt
Junior, dados ndo publicados), de forma que o fluxo génico possa ser viavel entre suas
espécies (Petit et al. 1999).

O presente trabalho teve como objetivo verificar a possibilidade de fluxo génico
através de cruzamentos manuais interespecificos entre individuos de H. chrysotrichus, H.
ochraceus e H. serratifolius com diferentes ploidias que ocorrem no municipio de Uberlandia,
MG, Brasil, e a possivel formagdo de sementes viaveis que produzam plantulas de ploidias

intermedidrias entre 0s seus parentais.

Material e Métodos

81



Capitulo 2-Cruzamentos experimentais entre diferentes citotipos de Handroanthus

Espécies estudadas e &reas de estudo — Handroanthus chrysotrichus e H. ochraceus
sdo consideradas espécies muito proximas, sendo que varios individuos de morfologia
intermediaria sdo relatados entre elas (Gentry 1992). Ambas sdo espécies arboreas, variam
entre 2 e 12m de altura (Gentry 1992), possuem folhas digitadas com trés a cinco foliolos
(Figura 1A), e flores amarelo ouro (Figuras 1B, D, E), com pico de floracdo nos meses de
agosto e setembro. Handroanthus ochraceus possui tronco tortuoso e casca grossa (Figura
1D), os foliolos séo cartaceos a coriaceos com tricomas dourados, enquanto H. chrysotrichus
possui tronco mais fino e liso, e foliolos menores que os de H. ochraceus, membranaceos a
cartaceos, com tricomas avermelhados (Figura 1A). As flores de H. ochraceus sdo
pediceladas, o calice ¢ campanulado, com tricomas lanosos e estrelados dourados que
geralmente sdo caducos (Figura 1F), enquanto as flores de H. chrysotrichus sdo sésseis, 0
calice é tubular, apresenta tricomas vermelho-amarronzados barbados e estrelados (Figura
1B), normalmente ndo caducos ou pouco caducos. Os tricomas dos frutos sdo como os do
calice (Figuras 1C, F) e o fato de serem caducos em H. ochraceus pode deixar os frutos
totalmente glabros ao longo do desenvolvimento. As sementes de H. ochraceus sédo relatadas
como mono e poliembrinicas (Salomao & Allem 2001, Costa et al. 2004, Capitulo 1), e as de
H. chrysotrichus foram, em todos os casos, relatadas como poliembridnicas (Piazzano 1998,
Souza et al. 2005, Bittencourt Janior & Semir 2005, Ortolani 2007, C. Mendes-Rodrigues,
dados nao publicados, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados).

Handroanthus chrysotrichus ocorre na Mata Atlantica brasileira, indo de Minas Gerais
ao Rio Grande do Sul e de 14 até a Argentina (Gentry 1992). Ocorre preferencialmente em
restingas e florestas arbustivas abertas, em topos de morros e areas perturbadas, especialmente
em solos arenosos (Gentry 1992). Handroanthus ochraceus é amplamente distribuida no
Cerrado, estendendo-se pelas areas adjacentes, mas nunca ocorrendo em florestas com dossel
fechado (Gentry 1992). Ocorre em quase todo o territério brasileiro e é representada na
América Central pelas subespécies H. ochraceus subsp. heterotrichus (DC) S. Grose e H.
ochraceus subsp. neochrysanthus (A. H. Gentry) S. Grose (Gentry 1992). Nesse estudo foram
utilizados dois individuos de H. chrysotrichus cultivados no Campus da Universidade Federal
de Uberlandia, de Uberlandia, MG, Brasil, 18°53’6.64”S e 48°15’36.23"W (material
testemunho - HUFU 52589), e 11 individuos de H. ochraceus de ocorréncia natural em duas
areas afastadas do perimetro urbano de Uberlandia, MG, Brasil, 18°58°2.48”S e
48°10°6.13"W (material testemunho - HUFU 52585), e 18°58’33.2”S e 48°17°30.71"W
(material testemunho - HUFU 48926, 48927, 48928).
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Figura 1. A-C. Handroanthus chrysotrichus. Notar tricomas avermelhados. A. Folhas. B. Flores.
C. Frutos maduros dispersando sementes. D-F. Handroanthus ochraceus. Notar tricomas
dourados. D. Arvore em flor. E. Flores. F. Frutos jovens, observar calice e pedicelos. G-H.
Handroanthus serratifolius. G. Habito. H. Flores.
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Handroanthus serratifolius é bem distinta de H. chrysotrichus e H. ochraceus, mas
apresenta uma grande variabilidade morfoldgica entre suas populacdes. E uma éarvore que
pode atingir até 30m de altura com um tronco reto (Figura 1G) (Gentry 1992), e folhas que
possuem de cinco a sete foliolos, serrados, cartaceos e glabros na maioria das vezes, mas
podendo apresentar tricomas tectores simples e esbranquicados na superficie abaxial. Os
calices sdo campanulados, verde-claros, com esparsos tricomas curtos de coloracdo
esbranquicada, a corola € amarelo-liméo (Figura 1H). O fruto € uma capsula linear verde-clara
com sulcos, geralmente glabra. As sementes sdo maiores e mais pesadas que as de H.
chrysotrichus e H. ochraceus e relatadas como mono e poliembridnicas (Capitulo 1, C.
Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados).

Handroanthus serratifolius possui ampla distribuicdo na América do Sul, sendo
encontrada da Colémbia a Bolivia, nas Guianas e do Norte ao Sul do Brasil, ocorrendo em
diferentes biomas que abrangem florestas e Cerrado (Gentry 1992). Nesse estudo foram
utilizados dois individuos de H. serratifolius que sdo provavelmente cultivados e ocorrem em
area urbana, nas coordenadas 18°53°2.4”S e 48°15°33.46”W (material testemunho - HUFU
48932), e 18°53’18.78”S e 48°15’36.76”W (material testemunho - HUFU 52591), e um
individuo que ocorre em area natural, nas coordenadas 19°0°11.87”S e 48°18’46.01"W
(material testemunho - HUFU 52586, 52590), no municipio de Uberlandia, MG, Brasil. A
identificacdo do material Botanico de todas as espécies foi gentilmente confirmada pela
especialista Dra. L. G. Lohmann.

PolinizacBes experimentais — Os experimentos de polinizacdo controlada foram
realizados nos meses de agosto e setembro de 2008. As inflorescéncias contendo apenas
botbes florais foram ensacadas com sacos de organza para excluir os potenciais polinizadores.
As polinizac6es foram realizadas em flores de primeiro dia emasculadas antes da polinizacao,
com os individuos doadores de polen distantes, pelo menos, 10m dos individuos receptores.
As polinizagdes experimentais consistiram em cruzamentos bidirecionais entre H.
chrysotrichus x H. ochraceus, H. ochraceus x H. serratifolius e H. chrysotrichus x H.
serratifolius, embora no ultimo par de espécies apenas H. chrysotrichus tenha contribuido
como doadora de pélen e H. serratifolius como planta polinizada. Poliniza¢bes cruzadas
intraespecificas e autopolinizagdes manuais (pélen da mesma flor ou planta) também foram
realizadas.

Ndmero de sementes por fruto e germinacdo de sementes — Os frutos que se

desenvolveram naturalmente ou através de polinizacBes manuais tiveram as suas sementes
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contadas e classificadas quanto a presenca ou auséncia de embrido para que pudessem ser
detectadas diferencas no sucesso da producdo de sementes viaveis entre cruzamentos intra e
interespecificos. Para a comparacdo entre o nimero de sementes por fruto nos trés tratamentos
disponiveis para H. ochraceus, utilizou-se o teste de Kruskal Wallis através do programa Saeg
(Ribeiro Junior 2001), apds teste negativo para normalidade (Lilliefors Probability p<0,05)
realizado no Systat 10.0 (SPSS 2000). Para compara¢do dos dois tratamentos disponiveis para
H. chrysotrichus utilizou-se o teste T, ap0s teste positivo para normalidade (Lilliefors
Probability p>0,05) realizado no Systat 10.0 (SPSS 2000). Os frutos desenvolvidos nas duas
espécies foram analisados separadamente, pois 0 numero de évulos por ovario de cada espécie
pode diferir. JA& a porcentagem de sementes com embrido presente em cada fruto foi
comparada entre espécies e tratamentos, sem transformacdo dos dados, utilizando-se o teste
de Kruskal Wallis através do programa Saeg (Ribeiro Janior 2001), apds teste negativo para
normalidade (Lilliefors Probability p<0,05) realizado no Systat 10.0 (SPSS 2000). O teste de
Dunn foi utilizado para comparacdes a posteriori, também através do Saeg (Ribeiro Janior
2001).

A selecdo de sementes com embrido foi realizada analisando-se as sementes contra a
luz fluorescente, sendo possivel visualizar a presenca (opacidade) ou auséncia (translucidez)
de embrido no corpo da semente. Foram selecionadas apenas aquelas sementes com embri&o
para que sua viabilidade fosse testada atraves da germinacdo de sementes, ja que tinhamos
interesse em testar a capacidade de embribes provenientes de hibridacfes se desenvolverem
em plantulas. Dessa forma, sementes sem embrido ndo foram incluidas nos calculos de
porcentagem de sementes germinadas. Para a germinacdo das sementes foram utilizadas
caixas Gerbox® forradas com uma camada de algod&o e uma folha de papel filtro umedecidas
com agua destilada. As sementes foram postas para germinar a temperatura ambiente e sob
luz natural. As sementes consideradas germinadas apresentaram a protrusdo da radicula. Apos
a estabilizagdo das taxas de germinacdo, o nimero de sementes germinadas foi quantificado e
a presenca ou auséncia de poliembrionia registrada. As popula¢Ges amostradas neste estudo ja
tiveram a frequéncia de sementes poliembridnicas detectada atraveés da dissecacdo de
sementes em outro trabalho (Capitulol), de maneira que no presente estudo, a presenca de
poliembrionia foi apenas confirmada através da germinagdo de sementes.

Anélise do numero cromossémico - Os meristemas radiculares obtidos das plantulas
que se desenvolveram durante a germinacdo das sementes foram cortados com auxilio de

lamina de barbear e pré-tratados em PDB (Para-diclorobenzeno; Aldrich), solucdo saturada,
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por quatro horas entre 16° e 18°C. As radiculas foram fixadas em solugdo Carnoy 3:1 (3
partes de etanol absoluto P.A. : 1 parte de &cido acético glacial) por 24 horas e armazenadas
em etanol 70% em freezer abaixo de 0°C. Para a confeccao das laminas, os apices radiculares
foram digeridos em solucdo de HCI 5N por 20 minutos em temperatura ambiente e
submetidos a técnica usual de esmagamento. As laminulas foram removidas apds a imersdo
em nitrogénio liquido. A coloragdo foi realizada com solucéo de Giemsa a 2%, variando de 10
a 30 minutos (Guerra 1983). Apés a secagem das laminas, estas foram montadas com resina
semipermanente Entellan®.

Foram analisadas mais de uma semente de todos os individuos que desenvolveram
frutos em polinizagcBes naturais ou experimentais. Sendo que, sempre que possivel, foram
contadas pelo menos 20 células com bom espalhamento e morfologia cromossémica, nas
guais 0 numero tenha permanecido constante, em cada individuo. A contagem do ndmero
cromossomico foi realizada sob microscépio Optico Olympus BX51 e placas metafasicas
foram fotografadas com auxilio de cAmera digital Olympus DP70.

Resultados

Os individuos estudados de Handroanthus ochraceus desenvolveram frutos apenas a
partir de polinizagGes cruzadas intra e interespecificas. Os pistilos autopolinizados abortaram
antes do quinto dia apds os experimentos de polinizagdo controlada (Tabela 1). A
porcentagem de frutos formados nesta populacdo foi bem maior com o pélen proveniente de
H. chrysotrichus do que com o pdlen de H. serratifolius, e até mesmo que com o pdlen
cruzado de H. ochraceus (Tabela 1). Embora o nimero de polinizacfes realizadas nas
populacdes de H. chrysotrichus e H. serratifolius tenha sido muito inferior aquelas realizadas
na populacdo de H. ochraceus, foi verificada a formacdo de frutos maduros com sementes
viaveis em pistilos autopolinizados das duas espécies (Tabelas 1 e 2). A polinizacdo de H.
chrysotrichus com pdlen de H. ochraceus formou frutos que atingiram a maturidade e
apresentaram sementes viaveis, enquanto a polinizacdo de H. serratifolius com pélen de H.
ochraceus desenvolveu frutos que abortaram entre o décimo e o vigésimo quarto dia apos a
polinizacdo (Tabelas 1 e 2).

N&o houve diferenca no nimero de sementes por fruto em frutos desenvolvidos
naturalmente (157,7£66,97, n=17), através de polinizacbes cruzadas intraespecificas

(118,5+£16,26, n=2) ou através de polinizacdes interespecificas com o pdlen de H.
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Tabela 1: Polinizagdes experimentais intra e interespecificas em populacdes de Handroanthus chrysotrichus, H. ochraceus e H. serratifolius
localizadas no municipio de Uberlandia, MG, Brasil. O nimero frutos que iniciou desenvolvimento foi avaliado entre 0 5° e 0 9° dia ap0s a
polinizacdo. O numero frutos que chegou a maturidade foi avaliado entre 0 24° e 0 36° dia apds a polinizacao.

Receptor de pélen

Handroanthus chrysotrichus Handroanthus ochraceus Handroanthus serratifolius
Doador de pélen
Ne° frutos que N° frutos que N° frutos que Ne° frutos que Ne° frutos que Ne° frutos que
Ne° flores iniciaram chegaram a Ne flores iniciaram chegaram a N° flores  iniciaram chegaram a
desenvolvimento  maturidade desenvolvimento  maturidade desenvolvimento  maturidade
Handroanthus chrysotrichus - autopolinizagéo 20 7 (35%) 7 (35%) -
Handroanthus chrysotrichus - polinizacéo cruzada - - - 72 25 (34,7%) 21 (29,2%) 10 0 (0%) 0 (0%)
Handroanthus ochraceus - autopolinizagéo - - - 48 0 (0%) 0 (0%) - - -
Handroanthus ochraceus - polinizagéo cruzada 13 7 (53,85%) 5 (38,46%) 45 4 (8,9%) 2 (4,4%) 29 2 (6,9%) 0 (0%)
Handroanthus serratifolius - autopolinizagdo - - - - - - 10 4 (40%) 2 (20%)

Handroanthus serratifolius - polinizagéo cruzada - - - 51 2 (3,9%) 1(2,9%) - -




Tabela 2: Germinacdo de sementes, ocorréncia de poliembrionia e numero cromossémico das plantulas obtidas na
germinacdo de sementes de frutos que se desenvolveram através de polinizacGes experimentais e naturais em
populagBes de Handroanthus chrysotrichus, H. ochraceus e H. serratifolius localizadas no municipio de Uberlandia,

MG, Brasil.

Tratamento

N° sementes semeadas (N°
de individuos amostrados)

N° sementes
germinadas (%)

Poliembrionia

Ploidia (N° de sementes amostradas - N°
células em metéfase mitética observadas)

Handroanthus chrysotrichus - polinizagéo natural

Handroanthus chrysotrichus - autopolinizagdo manual

Handroanthus ochraceus (2n=40) - doadora de pélen x
Handroanthus chrysotrichus (2n=80) - receptora*

Handroanthus ochraceus - polinizagéo natural

Handroanthus ochraceus - polinizagdo manual cruzada

Handroanthus chrysotrichus (2n=80) - doadora de pélen
x Handroanthus ochraceus (2n=40) - receptora

Handroanthus serratifolius (2n=120) - doadora de p6len
X Handroanthus ochraceus (2n=40) - receptora

Handroanthus serratifolius - polinizagéo natural
Handroanthus serratifolius - polinizagéo natural

Handroanthus serratifolius - autopolinizagdo

44 (1)

42 (1)

38 (1)

84 (5)

20 (1)

122 (7)

19 (1)

57 (2)

32 (1)

20 (1)

44 (100%)

35 (83,3%)

35 (92,1%)

67 (79,76%)

20 (100%)

72 (59,02%)

15 (78,9%)

40 (70,17%)

23 (71,87%)

20 (100%)

Presente

Presente

Presente

Ausente

Ausente

Ausente

Ausente

Ausente

Ausente

Ausente

2n=80 (3 sementes-20 células)

Semente 1 - Plantula 1: 2n=80 (2 células)
Semente 1 - Plantula 2: 2n=80 (2 células)
Semente 2 - Plantula 1: 2n=80 (2 células)
Semente 2 - Plantula 2: 2n=60 (4 células)
Semente 3 - Plantula 1: 2n=80 (2 células)
Semente 3 - Plantula 2: 2n=80 (2 células)
Semente 4 - Plantula 1: 2n=80 (2 células)
Semente 4 - Plantula 2: 2n=80 (2 células)
Semente 4 - Plantula 3: 2n=60 (1 células)
Semente 4 - Plantula 4: 2n=80 (2 células)
Semente 5 - Plantula 1: 2n=80 (1 células)
Semente 5 - Plantula 2: 2n=80 (2 células)
Semente 5 - Plantula 3: 2n=80 (2 células)

2n=40 (11 sementes - 81 células)
2n=60 (1 semente-5 células)

2n=40 (2 sementes - 20 células)
2n=60 (14 sementes-100 células)
2n=60 (2 sementes - 3 células)
2n=120 (7 sementes - 40 células)

2n=118 (4 sementes - 20 células)

* Neste tratamento a andalise do nimero cromossdémico das diferentes plantulas originadas de uma mesma semente
poliembri6nica foi apresentada separadamente devido a variacdo de ploidia entre as plantulas.
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chrysotrichus (127,6£23,7, n=19) nos individuos de H. ochraceus (H=4,934, p=0,085).
Enquanto em H. chrysotrichus os frutos provenientes de autopolinizagdo (133,29£23,6, n=7)
apresentam mais sementes que aqueles provenientes de polinizacGes interespecificas com o
polen de H. ochraceus (51,4+22,63, n=5) (t=6,023, df=10, p<0,001). A porcentagem de
sementes com embrido ndo diferiu entre os frutos desenvolvidos naturalmente em H.
ochraceus (43,3%, n=4 frutos e 303 sementes) e aqueles provenientes de poliniza¢Oes
interespecificas com o pdlen de H. chrysotrichus (45,9%, n=11 frutos e 1407 sementes), nem
entre aqueles desenvolvidos a partir de autopoliniza¢ctes (89,4%, n=7 frutos e 933 sementes) e
polinizagdes interespecificas com o pdlen de H. ochraceus (80,9%, n=5 frutos e 257
sementes) de acordo com o teste de Dunn com p<0,05. Embora a porcentagem de sementes
com embrido de frutos desenvolvidos em H. chrysotrichus seja, de maneira geral, superior
aquela de frutos desenvolvidos em H. ochraceus, diferencas significativas s6 foram
verificadas entre os frutos desenvolvidos a partir de autopolinizagdes em H. chrysotrichus e
polinizagdes interespecificas com o pdélen de H. chrysotrichus que se desenvolveram em H.
ochraceus de acordo com o teste de Dunn com p<0,05 (H=11,284, p=0,01).

A populacdo de H. chrysotrichus é poliembridnica e 0 numero cromossémico das
plantulas de frutos que se desenvolveram naturalmente é tetrapldide, com 2n=80 (Tabela 2,
Figura 2A). O numero cromossémico das plantulas de frutos que se desenvolveram
naturalmente e a partir de polinizagcdes cruzadas nas populac6es de H. ochraceus é diploide,
com 2n=40, e as sementes sao monoembridnicas (Figuras 2C, D, F), exceto por uma das
plantulas proveniente de fruto polinizado naturalmente em um dos individuos amostrados que
se mostrou tripldide, com 2n=60 (Tabela 2, Figura 2E). O ndmero cromossémico das
plantulas de frutos que se desenvolveram naturalmente nas populac@es de H. serratifolius é
hexapldide, com 2n=120 ou 2n=118 e as sementes s&o monoembridnicas (Tabela 2, Figura
21).

O nOmero cromossdmico encontrado nas plantulas do cruzamento entre H.
chrysotrichus (como doadora de p6len) e H. ochraceus (planta polinizada) foi de 2n=60, e as
sementes sao monoembridnicas (Tabela 2, Figura 2G). Enquanto o cruzamento na direcdo
contraria formou sementes poliembridnicas que apresentaram apenas plantulas tetraploides
numa mesma semente, com 2n=80 (Tabela 2, Figura 2A), ou uma associacdo de plantulas
tetrapldides, com 2n=80, e de plantulas tripldides, com 2n=60, numa mesma semente (Tabela
2, Figura 2B). O cruzamento entre H. serratifolius (como doadora de pélen) e H. ochraceus

(planta polinizada) também originou plantulas triploides, com 2n=60, em sementes
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Figura 2. Células provenientes de meristemas radiculares em metafase mitética de populacées de
Handroanthus ocorrentes no municipio de Uberlandia, MG. A. Handroanthus chrysotrichus,
polinizagdo natural, 2n=80. B. Handroanthus ochraceus (planta doadora de poélen) x H.
chrysotrichus (planta polinizada), 2n=60. C: Handroanthus ochraceus, polinizacdo natural,
2n=40. D, E. H. ochraceus, polinizagdo natural, diferentes sementes de uma mesma planta. D.
2n=40. E. 2n=60. F. H. ochraceus, polinizagdo manual cruzada, 2n=40. G: Handroanthus
chrysotrichus (planta doadora de polen) x H. ochraceus (planta polinizada), 2n=60. H:
Handroanthus serratifolius (planta doadora de pdlen) x H. ochraceus (planta polinizada), 2n=60.
I: Handroanthus serratifolius, polinizagdo natural, 2n=120. Barras = 10pm.
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monoembridnicas (Tabela 2, Figura 2H).

Discussao

O sucesso na producdo de frutos com a producdo de sementes vidveis em cruzamentos
interespecificos manuais entre as espécies estudadas de Handroanthus, bem como entre outras
especies do género relatadas na literatura (Bittencourt Junior 2003), sugerem que as
hibridacbes também possam ocorrer naturalmente, ja& que suas espécies apresentam um
mesmo espectro de polinizadores (Gentry 1992), podendo ocorrer em simpatria e ter periodos
de floracdo coincidentes. A presenca de uma plantula triploide encontrada na amostra de
sementes monoembridnicas de frutos desenvolvidos naturalmente na populagéo diploide de H.
ochraceus é uma evidéncia de que cruzamentos naturais entre as plantas desta populacéo e
plantas tetraploides da mesma espécie ou de espécies correlatas nativas ou cultivadas devem
ter ocorrido. A presenca dos citétipos poliploides de H. chrysotrichus (geralmente como
especie cultivada) e H. serratifolius na area de ocorréncia das populactes diploides de H.
ochraceus, além da sobreposicao entre os citotipos diploide e tetrapldide de H. ochraceus nos
estados de Minas Gerais e Goias (Capitulo 1), indicam que cruzamentos entre os diferentes
citétipos de diferentes espécies de Handroanthus podem estar ocorrendo naturalmente.

O grande polimorfismo génico encontrado em analises moleculares numa populacéo
apomitica de H. ochraceus (Ribeiro 1998), bem como dentro de populacdes de Anemopaegma
arvense (Vell.) Stellfeld & J. F. Souza (Batistini et al. 2009), também apomitica esporofitica
(Firetti 2009, Capitulos 1 e 3), mostra que populacBes apomiticas ndo possuem
necessariamente uma reduzida variabilidade genética causada pela producdo de embribes
clonais (Nogler 1984, Richards 1986). Os embrides clonais podem fixar a heterozigozidade de
seus ancestrais de provavel origem hibrida (Allem 2004, Hoérandl & Paun 2007), e a
manutencéo da reproducdo sexuada faz com que variabilidade genética continue sendo gerada
dentro das populacGes (Batygina 1999a e b, Allem 2004, Horandl & Paun 2007). Onde
coexistem populagdes diploides sexuadas e tetraploides apomiticas a variabilidade genética
parece ser ainda maior que em popula¢cfes apomiticas isoladas (Petit et al. 1999, Daurelio et
al. 2004, Horandl & Paun 2007). A viabilidade do fluxo génico entre diferentes espécies e
citétipos pode incrementar a variabilidade genética das espécies e dar origem a novas
linhagens dipldides ou polipldides (Daurelio et al. 2004, Horandl & Paun 2007, Bayer &
Chandler 2007).
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A deteccdo de plantulas tripldides dentre as demais tetrapldides nas sementes
poliembribnicas do cruzamento entre H. ochraceus (como doadora de polen) e H.
chrysotrichus (planta polinizada) confirma a manutencdo da reproducdo sexuada em H.
chrysotrichus concomitante a ocorréncia de apomixia esporofitica (Souza et al. 2005,
Bittencourt Junior, dados ndo publicados), como ja postulado para outras populacGes de H.
ochraceus (Costa et al. 2004). A apomixia facultativa, presenca de apomixia e reproducéo
sexuada na mesma planta e até mesmo na mesma semente, € uma constante para espécies com
apomixia esporofitica (Whitton et al. 2008, Richards 2003, Talent & Dickinson 2007,
Horandl & Paun 2007). Esse fato indica que embrides sexuados provindos de
autopolinizacOes e polinizagdes cruzadas coexistem com embrifes clonais nas sementes
poliembridnicas de H. chrysotrichus como em outras angiospermas (Koltunow et al. 1996,
Batygina 1999a e b, Costa et al. 2004). Entretanto, em algumas espécies, como Eriotheca
pubescens (Mart. & Zucc.) Schott & Endl. (Malvaceae), apenas os embrides clonais parecem
chegar a maturidade (Mendes-Rodrigues et al. 2005), o que também foi evidenciado pela
diminuicao da presenca de embrides zigoticos com 0 aumento da frequéncia de poliembrionia
em Citrus L. (Rutaceae) (Soares Filho et al. 2000). A predominancia de embrides clonais em
E. pubescens parece ocorrer devido a competicdo desses com o embrido zig6tico (Mendes-
Rodrigues et al. 2005), e justificaria um menor polimorfismo génico encontrado em uma
populacdo apomitica dessa espécie (Martins & Oliveira 2003).

Embora os embrides triploides oriundos de cruzamentos entre plantas dipldides e
tetraploides entre H. ochraceus e H. chrysotrichus sejam viaveis, ndo se sabe se eles seriam
capazes de originar plantas adultas férteis. Os embrides triploides podem ser inviaveis e ndo
serem capazes de concluir o seu desenvolvimento em espécies de Citrus (Oiyama &
Kobayashi 1990), ou podem dar origem a plantas triploides adultas que tém dificuldade em se
reproduzir sexuadamente na natureza em outras espécies de angiospermas (Ramsey &
Schemske 1998, 2002, Horandl & Paun 2007). Por outro lado, as plantas tripléides que sejam
autocompativeis ou apomiticas tém uma maior probabilidade de se estabelecerem e podem
produzir gametas haploides e dipldides, que quando cruzados com a mesma planta ou com
outros citotipos presentes na populacdo podem funcionar como uma ponte para a formacéao de
novas linhagens dipldides, tripldides ou tetraploides (Ramsey & Schemske 1998, 2002,
Daurelio et al. 2004, Talent & Dickinson 2007).

A ampla distribuicdo dos complexos agamicos polipldides, quando comparados as

espéecies sexuais filogeneticamente préximas em Handroanthus (Gentry 1992), segue o
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padrdo geral para as plantas apomiticas (Richards 1986, Mogie 1992, Bayer & Chandler 2007,
Whitton et al. 2008). A elevada heterozigozidade dos apomiticos devido a sua origem hibrida
(Allem 2004, Horandl & Paun 2007) e a heterogeneidade genética na semente que ocorre
devido a coexisténcia de embriGes clonais e sexuados (Batygina 1999a e b), sdo
caracteristicas consideradas vantajosas para as populacdes de plantas apomiticas e podem
auxiliar na ampla distribuicdo dos complexos agamicos polipléides (Richards 1986, Mogie
1992). O desenvolvimento de frutos por autopolinizagdo em H. chrysotrichus e H.
serratifolius, bem como ja verificado para populacdes apomiticas e poliploides de H.
ochraceus (N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados), evidencia que os apomiticos
polipldides possam ser bons colonizadores na auséncia de individuos proximos que sejam
intercruzaveis, tornando-os mais amplamente dispersos que o0s parentais dipldides
autoincompativeis (Asker & Jerling 1992, Mogie et al. 2007).

A menor producdo de sementes em hibridacGes que em autopolinizagdes em H.
chrysotrichus pode ocorrer devido a incompatibilidades gendmicas que impecam ou
atrapalhem o desenvolvimento do endosperma, visto que se ele estiver presente os embrides
adventicios poderiam se desenvolver normalmente em H. chrysotrichus (N. S. Bittencourt
Junior, dados ndo publicados). O balango génico tradicional do endosperma, de duas cargas
génicas maternas para uma carga génica paterna (2M:1P), para plantas com saco embrionario
do tipo Polygonum e dupla fecundacédo (Talent & Dickinson 2007), parece ter sido importante
a diversificacdo inicial das angiospermas, pois essa maior propor¢do de genoma materno
evitaria a rejeicdo do endosperma e do embrido (Friedman et al. 2008). O balango génico do
endosperma nas hibridacdes entre H. ochraceus e H. chrysotrichus difere dependendo de
quem é a planta doadora de polen e quem € a planta polinizada. Quando H. chrysotrichus é a
planta polinizada, o balanco génico do endosperma € de 4M:1P, e quando H. ochraceus € a
planta polinizada é de 2M:2P. O balanco génico de 4M:1P foi encontrado no complexo
Crataegus L. (Rosaceae), mas ndo se sabe se as sementes sdo viaveis (Talent & Dickinson
2007).

A maior porcentagem de sementes com embrido encontradas em H. chrysotrichus
guando comparada a H. ochraceus, pode ser justificada devido a possibilidade de formacéo
dos embrides adventicios quando o embrido zigotico ndo puder se desenvolver na primeira
espécie (Costa et al. 2004, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados). A menor
porcentagem de sementes com embrido em H. ochraceus tanto em hibridagées como em

polinizacbes naturais, indica que a viabilidade do embrido zigético em cruzamentos
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interespecificos pode ser a mesma daqueles formados em cruzamentos intraespecificos, o que
pode ocorrer devido a presenca de muitos individuos aparentados na populacdo
autoincompativel de H. ochraceus.

No caso dos cruzamentos entre H. ochraceus e H. serratifolius teriamos os seguintes
balangos génicos para o endosperma, 6M:1P quando H. ochraceus for planta doadora de
polen, e 2M:3P quando H. serratifolius for planta doadora de pélen. Entretanto, o fruto
formado no ultimo caso, quando H. serratifolius foi a planta doadora de pélen, apresentou
sementes com plantulas de 2n=60, indicando que os gametas de H. serratifolius teriam 2n=40
como os de H. chrysotrichus, e ndo 2n=60 como esperado, levando & producdo de um
endosperma com balango génico 2M:2P ao invés de 2M:3P. A presenca de gametas
tetraploides em H. serratifolius s6 pode ser explicada pela presenca de erros meidticos nas
anteras desta espécie ou por alguma contaminagdo com o polen de H. chrysotrichus durante o
experimento.

Embora a interfertilidade entre popula¢Bes diploides de Handroanthus ochraceus e
tetraploides de H. chrysotrichus tenha ocorrido, o mesmo ndo foi observado entre os
individuos dipldides de H. ochraceus e hexapldides de H. serratifolius e entre os tetrapldides
de H. chrysotrichus e os hexapldides de H. serratifolius. Estas barreiras podem ser barreiras
de ploidia, na medida em que existem diferencas marcantes entre estas espécies (Horandl &
Paun 2007). Embora a possibilidade de fluxo génico entre citotipos possa levar a uma maior
variabilidade genética, o isolamento reprodutivo verificado entre estas espécies possibilita a
coexisténcia de citotipos diploides e poliploides e a formacdo de novas espécies (Stebbins
1971, Petit et al. 1999, Levin 2002, Mogie et al. 2007).

A presenca de complexos agamicos polipléides em Handroanthus, nos quais a
reproducédo via apomixia e via reproducao sexuada através de autopolinizacgdes e polinizacfes
cruzadas intra e interespecificas possam ocorrer, favorecem a adaptabilidade de suas espécies
a diferentes condi¢fes ambientais. 1sso ocorre devido & manutencdo da variabilidade genética
devido a ocorréncia de reproducdo sexuada (Horandl & Paun 2007), a capacidade de
colonizacdo de novas areas com plantas autoférteis, e a manutencdo de gendtipos ancestrais
altamente heterozigotos via apomixia, que podem evitar a depressdo endogamica (Allem
2004). A viabilidade de plantulas triploides entre as espécies estudadas pode ainda funcionar
como uma ponte para a evolucdo de novas linhagens apomiticas em Handroanthus e o fluxo
génico entre suas especies pode estar sendo favorecido devido a acdo antropica que

frequentemente coloca as suas espécies em simpatria.
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APOMIXIA E POLIEMBRIONIA EM ESPECIES POLIPLOIDES DE
ANEMOPAEGMA (BIGNONIACEAE) TIPICAS DO CERRADO

Resumo

As Bignoniaceae sdo predominantemente autoincompativeis, entretanto, ja foram relatadas
especies autoférteis e apomiticas. Embora a autofertilidade tenha sido verificada em espécies
dipldides, a poliploidia parece estar relacionada a autofertilidade e apomixia na familia.
Espécies subarbustivas de Anemopaegma ocorrentes no Cerrado ja foram relatadas como
autoférteis e polipldides, podendo também ser apomiticas devido a ocorréncia de
poliembrionia. Este trabalho teve como objetivo verificar a origem da poliembrionia
Anemopaegma acutifolium, e confirmar a relacdo da apomixia esporofitica com a poliploidia e
com a autofertilidade. A presenca de poliembrionia também foi verificada em populacdes
poliploides de A. acutifolium, A. arvense e A. glaucum. O sistema reprodutivo em uma
populacéo tetrapldide de A. acutifolium foi estudado. Para se comparar o desenvolvimento de
Ovulos em pistilos de autopolinizagGes e polinizagfes cruzadas, além de determinar a origem
dos embriBes supranumerarios no interior da semente, foram coletados pistilos dessa
populacdo para a analise histologica de 24 a 120 horas ap6s as diferentes polinizacdes
experimentais. Para verificar a presenca de poliembrionia em diferentes espécies e
populacdes, sementes maduras foram fixadas em etanol 70% e dissecadas sob microscépio
estereoscopico. Nossos resultados confirmaram a presenca de apomixia esporofitica como
desencadeadora de poliembrionia em A. acutifolium como foi verificado para espécies de
Handroanthus. Em ambos os géneros a apomixia esporofitica foi verificada em populagdes
polipléides, mostrando um padrdo semelhante ao observado para a apomixia gametofitica. A
poliploidia parece quebrar o sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia em A.
acutifolium, como deve ocorrer para as demais espécies autoférteis do género, podendo gerar
vantagens em relacdo aos seus parentais diploides e autoincompativeis. Poliploidia e
poliembrionia estdo presentes em todas as populagdes de A. acutifolium, A. arvense, A.
glaucum e A. scabriusculum analisadas até o momento, evidenciando a ampla distribuicao da
apomixia esporofitica e da poliploidia nestas espécies, as quais podem fazer parte de

complexos agamicos poliploides.

Palavras-chave: apomixia esporofitica, autofertilidade, quebra do sistema de

autoincompatibilidade de acdo tardia, subarbustos.
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Introducéo

O sistema de autoincompatibilidade de agédo tardia (LSI) mostra-se predominante
dentre as espécies de Bignoniaceae (Gibbs 1990, Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1999,
Bittencourt Junior 2003, Santos 2008, Capitulos 1, 4, 5, 6), embora algumas variagdes tenham
sido relatadas para a familia (Capitulol). A apomixia esporofitica associada a processos de
poliploidizacdo tem sido descrita para espécies de Handroanthus Mattos (Piazzano 1998,
Costa et al. 2004, Souza et al. 2005, Capitulo 1, N. S. Bittencourt Junior, dados nao
publicados) e também parece ocorrer em espécies do complexo Anemopaegma arvense do
género Anemopaegma Mart. ex Meisn. (Firetti 2009, Capitulo 1). Ao que tudo indica a
ocorréncia de apomixia e poliploidia podem levar a autofertilidade nas espécies com parentais
dipléides e autoincompativeis (Horandl & Paun 2007, N. S. Bittencourt Junior, dados nao
publicados).

A apomixia esporofitica geralmente resulta na producéo de sementes poliembrionicas,
nas quais estdo presentes embrides adventicios que se originam em tecidos somaticos do
ovulo. Os embribes adventicios também podem ocorrer concomitantemente ao embrido
zig6tico numa mesma semente, visto que o0 processo sexual ndo parece ser alterado por este
tipo de apomixia (Maheshwari 1950, Lakshmanan & Ambegaokar 1984, Asker & Jerling
1992, Koltunow 1993, Koltunow & Grossniklaus 2003, Capitulo 2). Elevada frequéncia de
sementes poliembribnicas ainda pode ser um indicativo de apomixia esporofitica, como
verificado para espécies de Rutaceae (Koltunow 1993, Koltunow et al. 1995, 1996),
Malvaceae (Baker 1960, Duncan 1970, Mendes-Rodrigues et al. 2005) e Bignoniaceae (Costa
et al. 2004, Capitulo 1, C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados, N. S. Bittencourt Junior,
dados ndo publicados), e pode ser o caso das espécies poliembribnicas de Anemopaegma
(Firetti 2009, Capitulo 1).

Ao contrario da diplosporia, tipo de apomixia gametofitica que comumente apresenta
o desenvolvimento autbnomo do embrido e do endosperma, a apomixia esporofitica ocorre
predominantemente em espécies pseudogamicas, ou seja, dependentes de polinizagdo para a
formacdo do endosperma e consequente manutencdo dos embrides adventicios e formacdo das
sementes (Lakshmanan & Ambegaokar 1984, Asker & Jerling 1992, Koltunow 1993,
Koltunow & Grossniklaus 2003). A producdo de um megagametéfito reduzido e a presenca
da pseudogamia em apomiticos esporofiticos sdo fatores que permitem a manutencdo da
reproducdo sexuada nestas plantas (Koltunow 1993, Batygina 1999a e b, Koltunow &

Grossniklaus 2003). Com a presenca de pseudogamia e apomixia esporofitica, grupos
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tipicamente autoincompativeis, como as espécies de Bignoniaceae e Malvaceae, parecem
tornar-se capazes de desenvolver frutos a partir de autopolinizacbes (Oliveira et al. 1992,
Bittencourt Junior & Semir 2005, Firetti 2009, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo
publicados). No caso da familia Bignoniaceae, onde a maioria das espécies apresenta LSI, o
qual permite a formacéo do zigoto e o desenvolvimento inicial do endosperma antes do aborto
dos pistilos autopolinizados (Gibbs & Bianchi 1993, Bittencourt Janior et al. 2003,
Bittencourt Janior & Semir 2005, 2006), podem ocorrer as condi¢fes ideais para que 0S
embrides adventicios se desenvolvam e impecam o aborto destes pistilos, tornando a planta
autofertil (Oliveira et al. 1992, N. S. Bittencourt Junior, dados néo publicados).

Embora apenas a apomixia gametofitica tenha sido relacionada com a neopoliploidia
em ambientes temperados (Richards 1986, 2003, Asker & Jerling 1992, Ramsey & Schemske
2002, Whitton et al. 2008), as familias Melastomataceae, Malvaceae e Bignoniaceae, que
apresentam apomixia esporofitica, também parecem ter este fendmeno associado a
neopoliploidia (Oliveira et al. 1992, Goldenberg & Shepherd 1998, Piazzano 1998, Capitulo
1). Alguns trabalhos sugerem que a poliploidia seria capaz de gerar a quebra do sistema de
autoincompatibilidade, pois o gréo de polen seria incapaz de expressar o fendtipo que provoca
sua rejeicé@o no pistilo (de Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004,
Barringer 2007). No caso dos alopoliploides, os quais se poliploidizam ap6s o fluxo génico
entre duas espécies distintas, o maior nuimero de alelos envolvido e a elevada
heterozigozidade associada a sua origem podem garantir uma menor frequéncia de depressao
endogamica nas espécies ou citétipos autoférteis (Barringer 2007, Husband et al. 2008).
Dessa forma, espéecies pseudogamicas com apomixia esporofitica e poliploidia podem ter dois
fatores atuando em conjunto que culminem na autofertilidade.

Embora linhagens apomiticas possam restringir a geracdo de variabilidade genética
por disseminarem individuos clonais (Richards 1986, 2003, Asker & Jerling 1992, Whitton et
al. 2008), plantas poliploides e apomiticas tendem a apresentar vantagens no processo de
colonizacdo de novos habitats e a serem mais bem dispersas que seus parentais diploides
(Asker & Jerling 1992, Goldenberg & Shepherd 1998, Barringer 2007, Husband et al. 2008,
C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados). Estudos recentes tém mostrado que a apomixia
pode manter a heterozigozidade (Allem 2004, Horandl & Paun 2007), e que sua associa¢ao ao
processo de reproducdo sexuada poderia, inclusive, aumentar a variabilidade genética na
populacdo (Richards 1986, Batygina 1999a e b, Batygina & Vinogradova 2007, Horandl &
Paun 2007, Capitulo 2). A autofertilidade associada a alopoliploidia e a apomixia garantiria a

colonizacdo de novos habitats sem o prejuizo causado pela depressdo endogamica (Barringer
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2007, Husband et al. 2008). O conhecimento de tais caracteristicas reprodutivas torna-se
fundamental para a conservacdo e manejo dessas espécies, principalmente aquelas de grande
importancia ecoldgica e potencial econdmico, como é o caso dos ipés (Tabebuia Gomes ex A.
P. de Candolle, Handroanthus, Roseodendron Miranda) e da catuaba (Anemopaegma)
(Ferreira 1973, Gentry 1974, 1992a e b) na familia Bignoniaceae.

Em Bignoniaceae as espécies apomiticas e polipléides de Handroanthus (Piazzano
1998, Costa et al. 2004, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados) fazem parte de
complexos agamicos polipldides (Capitulos 1 e 2). Dentro destes complexos agamicos podem
ocorrer hibridacGes (Bittencourt Janior 2003, Capitulo 2) que ajudam a formar e manter tais
complexos (Nogler 1984, Bayer & Chandler 2007, Talent & Dickinson 2007). Cruzamentos
interespecificos manuais entre espécies tetraploides de Anemopaegma também produziram
frutos com sementes viaveis (Firetti 2009), e registros de poliembrionia tornam-se cada vez
mais frequentes entre populacdes e espécies do género (Correia et al. 2005a, Firetti 2009,
Capitulo 1). Bem como observado para Handroanthus (Bittencourt Janior & Semir 2005,
Capitulo 2, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados), as espécies poliploides e
poliembridonicas de Anemopaegma investigadas quanto ao seu sistema reprodutivo sdo
autoférteis (Firetti 2009). Por outro lado, as espécies dipldides correlatas as polipléides e
apomiticas (Goldblatt & Gentry 1979, Firetti 2009, ver Capitulo Introdutorio) sdo
autoincompativeis (Correia et al. 2006, Carvalho et al. 2007), como relatado para os parentais
sexuados de outros complexos agamicos poliploides (Asker & Jerling 1992, Horandl & Paun
2007).

Os registros de espéecies poliembridonicas e poliploides de Anemopaegma se
concentram em espécies subarbustivas do Cerrado (Firetti 2009, Capitulo 1), como sugerido
por Morawetz (1986), as quais provavelmente evoluiram a partir de lianas comuns em
ambientes florestais (Lohmann 2006). A forma de vida subarbustiva proporciona a presenca
de um sistema subterraneo muito desenvolvido que pode, juntamente a embrionia adventicia e
a autofertilidade, gerar grande habilidade em colonizar novas areas e manter os hibridos e
polipléides no ambiente (Stebbins 1971, Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Barringer 2007,
Husband et al. 2008, C. Mendes-Rodrigues dados ndo publicados).

Este trabalho teve como objetivo verificar a origem da poliembrionia em
Anemopaegma acutifolium DC., confirmando a presenca de apomixia esporofitica, bem como
sua relacdo com a autofertilidade e com a poliploidia, como foi demonstrado para
Handroanthus. Para termos uma ideia da extensdo desse carater, a presenca de elevada

frequéncia de sementes poliembridnicas foi verificada como um indicativo de apomixia
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esporofitica em populacdes polipldides (Capitulo 1) de trés espécies de Anemopaegma.

Material e Métodos

Espécies estudadas e areas de estudo - As trés espécies estudadas, Anemopaegma
acutifolium, A. arvense (Vell.) Stellf. ex de Souza, e A. glaucum Mart. ex DC, sdo subarbustos
(Figuras 1A, C) com sistemas subterraneos bem desenvolvidos que permitem o rebrotamento
apos as estagdes mais secas ou injurias causadas pelo fogo, herbivoria ou pelo manejo dos
seres humanos (Ferreira 1973, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006). O célice é
verde, persistente, e a corola possui 0s lobos brancos e o tubo amarelado (Figuras 1B, D, E).
O fruto € uma cépsula septicida com estipe (Figura 1E) que pode demorar cerca de um ano
para atingir a maturidade, a qual também pode ser promovida pela acdo do fogo. As sementes
possuem alas em torno de todo o corpo e séo dispersas pelo vento (Figura 1F). Anemopaegma
acutifolium diferencia-se das demais espécies por apresentar foliolos verdes brilhantes,
peciolados, estreito-elipticos e com apices agudos (Figura 1A) Anemopaegma arvense var.
arvense apresenta foliolos sésseis, estreitos e lineares. Anemopaegma arvense var. petiolata
apresenta foliolos curto-peciolados, estreitos e lineares. Anemopaegma arvense var. puberula
apresenta foliolos sésseis, estreitos e lineares como o0s de A. arvense var. arvense, porém a
planta tem um porte menor e é pubescente, com tricomas tectores nas folhas, calices e frutos
(Figura 1B). Anemopaegma glaucum apresenta foliolos verdes opacos, esbranquigados,
peciolados, variando de oblanceolados a obovados, e apresenta 0 porte um pouco maior que
as demais espécies (Figuras 1C, D).

Este estudo foi conduzido nos anos de 2006, 2007 e 2008 em diferentes areas de
Cerrado nos estados de Goiés, Minas Gerais e Sdo Paulo. As poliniza¢Ges experimentais e
analises histoldgicas dos eventos po6s-polinizacdo foram realizadas com as plantas da
populacdo de A. acutifolium, no Clube de Caca e Pesca Itororé de Uberlandia (CCPIU)
(18°58°48.5”S 48°17°45.8”W), Uberlandia, MG. A presenca e frequéncia de poliembrionia
foram investigadas em diferentes popula¢@es poliploides (Capitulo 1) de A. acutifolium, A.
arvense e A. glaucum, cujas localizagbes constam na Tabela 5. Foram analisadas quatro
populacbes de A. acutifolium e sete populagbes de A. arvense subdivididas em trés
subespécies: Anemopaegma arvense var. arvense, A. arvense var. petiolata e A. arvense var.
puberula. Foi analisada uma populagdo de A. glaucum, na qual também foi realizada a
comparacdo da frequéncia de poliembrionia entre os individuos. O material testemunho foi

depositado no Herbarium Uberlandense-HUFU, Uberlandia, MG (ver nimeros de registro na
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Flgural A. A acutlfollum no CCPIU Uberlandia, MG. Subarbusto em flor. B.
A. arvense var. puberula na Estacdo Ecoldgica do Panga, Uberlandia, MG.
Foliolos e botbes florais. C-F. A. glaucum nas margens da MG 10, Km 103,
Serra do Cip06, Santana do Riacho, MG. C. Subarbusto crescendo em meio as
rochas. D. Flor. E. Frutos em desenvolvimento com calice persistente. F.
Sementes aladas. Foto A: Marcelo Pace.
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Tabela 5). A identificacdo do material Botanico foi gentilmente confirmada pelos
especialistas Dra. L. G. Lohmann, Dra. F. Firetti e Dr. D. J. Coral.

Experimentos de polinizagOes controladas - Para o estudo do sistema reprodutivo de
A. acutifolium, foram realizadas poliniza¢cBes experimentais em 17 individuos de junho a
setembro de 2006 (estacdo reprodutiva 1) e em 5 individuos de fevereiro a abril de 2007
(estacdo reprodutiva 2). As inflorescéncias contendo apenas botbes florais foram ensacadas
com sacos de organza para excluir os potenciais polinizadores. Posteriormente, foram
realizadas autopolinizagdes e polinizagdes cruzadas manuais em flores de primeiro dia
emasculadas antes da polinizagdo. Em autopolinizacGes utilizou-se o poélen da mesma flor
polinizada e em poliniza¢c6es cruzadas utilizou-se o polen de individuos distantes, pelo menos
10m, dos individuos polinizados. Alguns botdes ensacados foram apenas marcados para
checar a ocorréncia de autopolinizagdo espontanea e outros foram emasculados antes de
serem reensacados. A producgdo natural de frutos foi monitorada através de botdes marcados,
mas ndo ensacados. Os frutos que chegaram a maturidade foram coletados para a
quantificacdo do nimero de sementes por fruto e do nimero de embrides por semente.

Analises histolégicas - As analises histoldgicas dos dvulos e sementes jovens foram
realizadas para comparar 0s eventos pos-polinizacdo em pistilos de autopolinizacbes e
polinizacdes cruzadas em A. acutifolium, além de permitirem detectar a origem dos embrides
supranumerarios presentes nas sementes maduras desta espécie. De dois a sete pistilos foram
coletados em diferentes intervalos ap6s autopolinizagdes e poliniza¢Ges cruzadas manuais (24,
48, 72, 96 e 120h apos a polinizacdo), totalizando 45 pistilos coletados para as analises
histologicas (ver Tabela 2). Além desses, cinco pistilos ndo polinizados provenientes de flores
emasculadas foram coletados 120h apo6s a abertura da flor. Os pistilos polinizados e néo
polinizados foram fixados em solugdo de glutaraldeido 1% e formaldeido 4% (McDowell &
Trump 1976) em tampéo fosfato de sddio 0,1M, pH 7,2. Os ovérios desses pistilos tiveram a
altura e a largura medidas com paquimetro digital Digimess e, posteriormente, tiveram suas
paredes retiradas com auxilio de pincas de ponta fina e estiletes sob microscopio
estereoscopico Olympus SZX12, o que possibilitou a contagem dos évulos. Para avaliar
estagios mais adiantados do desenvolvimento dos embrides e do endosperma, foram coletados
frutos com mais de 5,0cm de comprimento, nos quais as sementes ja possuiam dimensodes e
forma de sementes maduras, mas embrides e endosperma ainda pouco desenvolvidos. Estes
frutos foram fixados em FAA50 (Johansen 1940) ou em solucdo de glutaraldeido 1% e
formaldeido 4% (McDowell & Trump 1976) em tampéo fosfato de sédio 0,1M, pH 7,2 para

analises histoldgicas.

105



Capitulo 3-Apomixia e poliembrionia em espécies polipldides de Anemopaegma

Os dvulos presos as placentas ou as sementes dissecadas foram desidratados em serie
etilica e passaram por uma série de etanol:cloroférmio (3:1, 1:1, 3:1) para retirada de cera
epicuticular. A incluséo foi realizada em hidroxietilmetacrilato (Leica Historesin Embedding
Kit) (Gerrits & Smid 1983) e os cortes seriados, de 2 a 4 um de espessura, obtidos em
microtomo de rotacdo equipado com navalha de vidro Leica de 8mm. O material foi corado
com Azul de Toluidina O 0,05%, em tampéo benzoato, pH 4,4 (Feder & O’Brien 1968) e as
laminas montadas com Permount®. As observacdes de rotina e as fotomicrografias foram
realizadas em microscopio optico Olympus BX51 equipado com camera digital Olympus
DP70.

Quantificacdo do nimero de embriGes por semente - As sementes maduras coletadas
de diferentes frutos e individuos por populacdo foram fixadas e estocadas em FAA70 ou
etanol 70%, e dissecadas com auxilio de pinc¢as e bisturis sob microscopio estereoscopico
Olympus SZX12 a fim de verificar o nimero mais preciso possivel de embrides por semente.
Foram estabelecidas diferentes classes embridnicas para as sementes, as quais foram definidas
de acordo numero de embribes por semente. Na populacdo de A. glaucum, sementes de 15
individuos foram analisadas separadamente para verificar possiveis diferencas nas frequéncias
de poliembrionia entre individuos. Na populacdo de A. acutifolium do CCPIU, Uberlandia,
MG, frutos provindos de polinizacdes naturais e de polinizagdes controladas também foram
analisados quanto a frequéncia de poliembrionia.

Analises estatisticas - A analise ANOVA de um fator foi utilizada apds a normalidade
ter sido verificada para os dados (Lilliefors Probability p>0,05), e os testes de Mann-Whitney
e Kruskal Wallis apés teste negativo para normalidade dos dados (Lilliefors Probability
p<0,05), realizados no Systat 10.0 (SPSS 2000). A normalidade ndo foi testada para a
realizacdo de ANOVA de dois fatores. Para comparar o nimero médio de sementes por fruto
entre os diferentes tratamentos utilizou-se ANOVA de um fator através do Systat 10.0 (SPSS
2000). Para comparar o numero de 6vulos por ovario com o nimero de sementes por fruto em
condicBes naturais utilizou-se o teste de Mann-Whitney também através do Systat 10.0 (SPSS
2000). Para realizar comparag6es da altura e largura dos ovarios e dos eventos posteriores a
polinizacdo entre diferentes tratamentos e entre diferentes intervalos apds a polinizacédo
utilizou-se ANOVA de dois fatores e o teste de Tukey para comparagdes a posteriori através
do Sisvar (Ferreira 2000). Os eventos posteriores a polinizacdo foram analisados
separadamente, tendo sido realizada uma analise de ANOVA de dois fatores para cada estagio
do desenvolvimento (ver Tabela 2). Os dados referentes aos eventos posteriores a polinizacdo

ndo foram transformados, sendo utilizada como unidade amostral a porcentagem de évulos
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por pistilo que foi observada em determinado estdgio de desenvolvimento. Para verificar
diferencas no numero médio de embriGes por semente entre as diferentes espécies,
populacdes, anos, individuos e tratamentos utilizou-se o teste de e o teste de Dunn para
comparac@es a posteriori através do programa BioEstat (Ayres et al. 2007).

Resultados

Sistema reprodutivo — Todos os tratamentos de polinizacGes controladas realizados
para a populagdo de Anemopaegma acutifolium do CCPIU desenvolveram frutos, exceto o de
flores emasculadas (Tabela 1). Dentre os tratamentos que desenvolveram frutos, o de
autopolinizacdo espontanea apresentou a menor frutificacdo, de 5,1% (Tabela 1). Ja a
frutificacdo resultante de autopolinizacgdes e poliniza¢Ges cruzadas manuais e de polinizagdes
naturais sdo muito semelhantes entre si, estando entre 40 e 55% (Tabela 1).

N&o houve diferenca na altura ou largura dos ovarios entre os diferentes intervalos
apos a polinizacdo (24 a 120 horas) ou ap0Os abertura da flor no caso de pistilos nédo
polinizados, mas foi possivel detectar uma maior altura dos ovarios nos pistilos
autopolinizados em relacdo aos ndo polinizados (teste de Tukey, p<0,05) (Altura -
tratamentos: F,s59=6,032, p=0,004; intervalos ap6s a polinizacdo: F4s50=1,758, p=0,149;
tratamentos x intervalos ap6s a polinizacdo: Fgse=1,545, p=0,161; Largura - tratamentos:
F250=0,979, p=0,382; intervalos apds a polinizacdo: F450=1,652, p=0,173; tratamentos X
intervalos ap6s a polinizagdo: Fgse=1,164, p=0,336). Em A. acutifolium, o nimero de
sementes por fruto ndo diferiu entre polinizacbes cruzadas 19,92+4,68 (n=17),
autopolinizacdes 21,11+4,51 (n=12) e poliniza¢des naturais 23,00+£5,31 (n=13) (F239=2,371,
p=0,107). O nimero médio de AGvulos por ovario, de 22,58+7,71 (n=93), ndo diferiu do
numero médio de sementes por fruto formados por polinizagdo natural (U=580,000, p=0,813),
indicando que praticamente todos os dvulos podem ser convertidos em sementes.

Caracterizacdo do o6vulo - Em A. acutifolium os d&vulos sdo anatropos,
unitegumentados e tenuinucelados, o nucelo é representado apenas pela hipdstase e por
vestigios da epiderme nucelar apds a abertura da flor, tendo sido a epiderme nucelar
degradada na regido micropilar do ovulo (Figuras 2B, C, E, F, 3H). O endotélio reveste o
megagametdfito ou saco embriondrio internamente na regido calazal, também tendo sido
degradado na regido micropilar do 6vulo (Figuras 2B, C, E, F). O megagametdfito € do tipo
Polygonum, apresentando as duas sinérgides intactas, sem sinais de degeneragdo, em pistilos

ndo polinizados no primeiro dia de antese e mesmo nos dias posteriores (Figuras 2A, 3G).
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Tabela 1: Poliniza¢Ges experimentais e formagao de frutos em Anemopaegma acutifolium na popula¢do do Clube de
Caga e Pesca Itorord de Uberlandia, Uberlandia, MG, em duas diferentes estagdes reprodutivas nos anos de 2006 e

2007.

EstacOes reprodutivas Junho - Setembro 2006 Fevereiro - Abril 2007

Dias ap6s a polinizagéo 32 dias 21 dias Total Flores  Total Frutos (%)
Polinizacdes experimentais N° Flores N° Frutos (%) N° Flores N° Frutos (%)

Autopolinizagdo manual 26 12 (46,15%) 16 11 (68,75%) 42 23 (54,76%)
Polinizagdo cruzada manual 31 14 (45,16%) 15 10 (66,67%) 46 24 (52,17%)
Autopolinizagdo espontanea 24 2 (8,33%) 15 0 (0%) 39 2 (5,13%)

Flores emasculadas 28 0 (0%) 18 0 (0%) 46 0 (0%)
Polinizagdo natural (controle) 31 15 (48,39%) 21 6 (28,57%) 52 21 (40,38%)
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Figura 2. Fotomicrografias de dvulos antes e apds a polinizacfes controladas e de
sementes jovens durante o desenvolvimento inicial do endosperma em secgédo
longitudinal em Anemopaegma acutifolium no CCPIU, Uberlandia, MG. A.
Sinérgides ndo penetradas em pistilos de flores de primeiro dia ndo polinizadas. B.
Megagametofito com sinérgide penetrada e zigoto 24h apds a polinizacdo cruzada.
C. Megagametofito com sinérgide penetrada e ndo penetrada 24h apds a
autopolinizacdo. A seta aponta possivelmente o gameta masculino no citoplasma
da oosfera. D. Sinérgide ndo penetrada e sinérgide penetrada com alca
citoplasmatica 48h apés a autopolinizacdo. E-G. 72h apos a autopolinizacdo. E. A
seta aponta a primeira divisdo mitética do ndcleo primario do endosperma. F.
Endosperma com 2 celulas. G. Endosperma com 2 células e nucleos em
cariocinese (setas). H-1. 48h apos a autopolinizacdo. H. Endosperma com 2 células
e 4 nucleos (setas). I. Endosperma com 4 células e 8 nucleos (setas). As siglas
utilizadas nas figuras serdo reportadas apenas na primeira legenda em que
aparecerem, de forma a ndo se repetirem. AC: alca citoplasmatica; AT: antipodas;
CCC: celula da camara calazal do endosperma; CCM: célula da cAmara micropilar
do endosperma; CM: célula média; ET: endotélio; H: hipdstase; HC: haustério
calazal do endosperma; M: micropila; NP: ndcleos polares; OO: oosfera; S:
sinérgide; SP: sinérgide penetrada; VEN: vestigio de epiderme nucelar; Z: zigoto.
Barras=50pm.






Figura 3. Fotomicrografias de sementes jovens e de Ovulos ndo penetrados em
seccdo longitudinal em Anemopaegma acutifolium no CCPIU, Uberlandia, MG. A.
Endosperma com 4 células 120h ap6s a polinizagdo cruzada. As setas apontam a
parede transversal entre as duas células da cdmara micropilar do endosperma. B.
Endosperma com 6 células 72h apds a polinizacdo cruzada. Cada célula do
endosperma com 2 nucleos (setas). C. Endosperma com 8 células 120h apés a
polinizacdo cruzada. D. Endosperma com 10 células 120h apds a polinizacdo
cruzada. As setas apontam o zigoto. E. Endosperma com haustorio calazal de 4
células 120h apds a autopolinizacdo, embora observem-se apenas 3 células. F.
Endosperma de 10 células 168h apos a autopolinizagdo. As setas apontam o zigoto.
Os asteriscos apontam as células precursoras de embribes adventicios (PEA). G.
Sinérgides intactas e com paredes invaginantes (setas) 120h apds a abertura da flor
em pistilo emasculado. H. Ovulo sem megagametdfito e com aspecto degenerativo
24h apos a autopolinizacdo. ED: endosperma; EN: epiderme nucelar; NU: nucelo.
Barras=50um (A-D, F, H), 20um (E, G) .
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Eventos posteriores a polinizacao - Cerca de 35% dos 6vulos haviam sido penetrados
pelos tubos polinicos 24h apds a polinizacdo, aumentando para cerca 80% nos intervalos
subsequentes (Tabela 2) e diferindo estatisticamente entre si (teste de Tukey, p<0,05)
(tratamentos: F;35=0,317, p=0,577; intervalos apds a polinizacdo: F,;35=19,454, p<0,001;
tratamentos x intervalos apds a polinizacdo: F,;35=0,247, p=0,909). Owvulos com
megagametdfito anémalo ou ausente ndo foram penetrados (Figura 3H). Apds a penetracdo do
tubo polinico no évulo ele descarrega seu contetdo citoplasmatico em uma das sinérgides, a
qual aumenta em volume e toma coloragdo bastante densa (Figuras 2B, D-F, I), com a
subsequente formacdo de uma alga citoplasmatica (Figuras 2B-D). A movimentacdo dos
gametas masculinos (células generativas) e sua fusdo aos nucleos da oosfera e da célula média
sdo de dificil visualizacdo, embora uma estrutura que possivelmente representa o nucleo de
um gameta masculino tenha aparecido junto ao nucleo da oosfera em um dos cortes
analisados (Figura 2C). Dessa forma, para fins de quantificacdo, consideram-se 6évulos
fecundados aqueles com a sinérgide penetrada pelo tubo polinico e com uma alca
citoplasmatica formada entre o pélo calazal da oosfera e a célula média (Figura 2D), a qual
parece estar relacionada a transferéncia dos ndcleos dos gametas masculinos da sinérgide
penetrada para a oosfera e para a célula média (Bittencourt Janior et al. 2003, Bittencourt
Junior & Semir 2005, 2006). A fecundagdo ocorreu pouco apds a penetracdo, sendo reduzido
(0 a 5%) o nimero de Gvulos penetrados e ndo fecundados (Tabela 2). Ovulos penetrados e
ndo fecundados algumas vezes apresentaram as sinérgides com aspecto degradado, diferente
daquelas penetradas pelo tubo polinico (Figuras 4A-C). Foram observadas ambas as
sinérgides penetradas pelos tubos polinicos em 2,96% dos 6vulos fecundados em pistilos
provenientes de autopolinizacdo e 5,71% dos dvulos fecundados em pistilos provenientes de
polinizagdes cruzadas (Figuras 4D-F). A presenca de duas sinergides penetradas foi observada
em todos os intervalos e ndo parece inviabilizar o desenvolvimento posterior do endosperma,
tendo sido encontradas em ovulos com endosperma de até oito células.

O endosperma celular teve sua primeira divisdo transversal, originando uma célula
maior na camara micropilar e outra menor na cdmara calazal (Figuras 2E, F). A célula da
camara calazal se dividiu longitudinalmente, dando origem as células de contetdo
citoplasmatico denso que caracterizam o haustorio calazal do endosperma (Figuras 2G-I, 3A-
C). Ja a da cdmara micropilar se dividiu tanto longitudinal quanto transversalmente (Figuras
2G-1, 3A). Nem sempre a segunda divisdo nas células das camaras micropilar e calazal foi
sincronica, dando origem a endospermas com trés células (Tabela 2). Quando a célula da

camara micropilar se dividiu longitudinalmente (Figura 2lI), as duas células formadas
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Tabela 2: Numero e porcentagem média de ovulos em diferentes estdgios de desenvolvimento apos a polinizacdo, avaliando o efeito de
autopoliniza¢cdes manuais (Auto) e polinizagdes manuais cruzadas (Cruzada) em pistilos coletados 24, 48, 72, 96 e 120 horas ap6s realizadas as
polinizagdes experimentais em Anemopaegma acutifolium na populagdo do CCPIU, Uberlandia, MG. Os nimeros entre parénteses que seguem o
tipo de poliniza¢do experimental representam o nimero de pistilos avaliado em cada tratamento.

Intervalos apés a polinizagao

Estéagio 24h 48h 72h 120h

Auto (5) Cruzada (5) Auto (6) Cruzada (2) Auto (4) Cruzada (2) Auto (5) Cruzada (5) Auto (4) Cruzada (7)
np 84 (6131%) 54(60,69%) 18 (17,54%) 14 (22,96%) 16 (14,94%) 2 (5,26%) 10 (7,10%) 18 (12,65%) 9(12,23%) 26 (16,65%)
% pen 54 (33,20%) 30(37,20%)  95(81,63%) 47 (77,04%) 84 (85,06%) 33 (94,74%) 115(91,13%) 116 (86,22%) 75 (86,77%) 131 (83,35%)
T fec 53(32,60%) 30 (37,20%) 88 (77,60%) 47 (77,04%) 82 (83,24%) 31(89,47%) 110(88,13%) 111 (82,81%) 72(83,60%) 131 (83,35%)
End 2C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 52 (41,82%) 29 (47,42%) 21 (23,75%) 3 (8,39%) 1 (0,54%) 0 (0,00%) 3 (4,66%) 1(1,10%)
End 3C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 2(2,07%) 0 (0,00%) 8 (8,96%) 1(3,13%) 3(2,77%) 6 (4,20%) 0 (0,00%) 0 (0,00%)
End 4C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 10 (11,11%) 0 (0,00%) 14 (14,65%)  7(20,39%)  17(1425%)  12(10,17%) 3 (4,66%) 11 (7,73%)
End 5C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 1(1,19%) 0 (0,00%) 2 (1,47%) 0 (0,00%) 4(2,97%) 2(1,13%) 0 (0,00%) 1 (0,62%)
End 6C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 3 (3,85%) 0 (0,00%) 24 (18,01%)  14(40,30%) 47 (40,83%)  30(22,66%) 25(29,88%) 26 (16,21%)
End 7C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 1 (0,67%) 3 (3,87%) 6 (3,97%)
End 8C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 1 (0,74%) 0 (0,00%) 11 (7,13%) 32(23,26%)  20(21,30%) 48 (29,23%)
End 9C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 1 (0,67%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%)
End 10C 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 12 (7,27%) 6 (3,34%) 12 (12,26%) 19 (12,19%)
SSE 1 (0,67%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 3(1,77%) 1 (0,54%) 1 (1,00%) 0 (0,00%)
SSE andém 4 (4,81%) 2(2,11%) 1 (0,83%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 0 (0,00%) 1 (0,59%) 0 (0,00%) 0 (0,00%)
Total 143 86 114 61 100 35 128 136 85 157
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Figura 4. Fotomicrografias de 6vulos penetrados com algumas peculiaridades em
seccdo longitudinal em Anemopaegma acutifolium no CCPIU, Uberlandia, MG. A,
B. Megagametofitos penetrados por um ou mais tubos polinicos (setas) que ndo
foram capazes de descarregar o seu conteldo citoplasmatico. A. 96h apds a
polinizacdo cruzada. Observar sinérgide com aspecto degenerativo. B. 48h apos a
autopolinizacdo. C. Sinérgides com aspecto degenerativo e dois tubos polinicos
(setas) penetrando 0 megagametofito sem descarregar o contetdo citoplasmatico
96h apods a polinizagdo cruzada. D, E. As duas sinérgides foram penetradas por
diferentes tubos polinicos (setas). Cortes sequenciais de um mesmo 6vulo 48h apds
a autopolinizacdo. D. Tubo polinico penetrando a sinérgide do lado esquerdo do
corte. E. Tubo polinico penetrando a sinérgide do lado direito do corte. F. Duas
sinérgides penetradas por diferentes tubos polinicos e endosperma de 2 células 48h
apos a autopolinizagdo. G, H, 1. Cortes sequenciais de um mesmo 6vulo com dois
megagametofitos 96h apds a polinizagdo cruzada. G. Dois tubos polinicos (setas)
penetrando o 6vulo. Nucleos polares dos dois megagametofitos aparentes. H, I.
Sinérgides ndo penetrada (H) e penetrada (I) do megagametéfito a esquerda do
corte. I. As setas apontam o tubo polinico que cresceu dentro do megagametofito
antes de penetrar a sinérgide. Barras=50um.
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dividiram-se transversalmente para formar um endosperma de seis celulas (Figura 3B).
Quando ela se dividiu transversalmente (Figura 3A), um ciclo subsequente de divisfes
longitudinais nas duas células-filhas originou o endosperma de seis células (Figura 3B), ou
quando tais divisdes ndo foram sincrénicas, verificou-se um estagio intermediério de
endosperma com cinco células. As duas células centrais do endosperma de seis células
dividiram-se transversalmente para formar a maior parte das células do endosperma, que
permaneceu bisseriado até pelo menos 120h apds a polinizacdo (Figuras 3B, C). Alguma
assincronia entre as duas células centrais e suas derivadas ainda propiciaram o0 aparecimento
de nimeros impares das células do endosperma, embora em propor¢es muito menores que 0S
numeros pares (Tabela 2). As células da camara calazal do endosperma se dividiram
longitudinalmente mais uma vez, formando um haustério de quatro células (Figuras 3D, E).

As analises estatisticas revelaram que apenas no estadio do endosperma de seis células
houve interacdo entre tratamentos e intervalos de andlise (tratamentos: F; 35=0,552, p=0,462;
intervalos apdés a polinizacdo: F;35=11,284, p<0,001; tratamentos X intervalos apo6s a
polinizacdo: Fj35=2,953, p=0,033), revelando mais évulos com seis células em polinizacGes
cruzadas que em autopolinizagdes no intervalo de 72h, e a situagdo inversa no intervalo de
96h (teste de Tukey, p<0,05) (Tabela 2).

Origem dos embrides supranumerarios em sementes poliembriénicas - Apenas um
ovulo, dentre os 1045 dvulos observados, apresentou dois megagametofitos (Figuras 4G-1),
ndo parecendo provavel que esta seja a principal origem das sementes poliembridnicas. Ao
invés disso, foram observadas células da hipdstase se alongando para o interior da semente,
em meio ao endosperma, tanto em pistilos ndo polinizados 120h ap6s a abertura da flor
(Figuras 5A-C), quanto em pistilos polinizados a partir de 120h apds a polinizacdo (Figuras
3F, 5D-1). Estas células podem ser consideradas células precursoras de embrides adventicios
(PEA). Em estadios mais adiantados do desenvolvimento, foram observadas duas células
alongadas, semelhantes ao zigoto ou tubo pro-embriénico, com origem na regido micropilar
do 6vulo, indicando que possam ser duas PEA ou uma PEA e um zigoto de origem sexuada
(Figura 6A).

A formacdo de sementes poliembridnicas, com embrides de origem zigética, de
células somaticas da hipostase, ou da regido micropilar do d&vulo, pode ocorrer
simultaneamente numa mesma semente (Figuras 6B-G). Os embrifes de origem na hipdstase
ficam intimamente ligados as células diferenciadas na porcdo calazal do endosperma (Figura
6B). Os embrifes crescem dentro de um envoltério membranaceo constituido por camadas

celulares periféricas do endosperma e pelas camadas mais internas do tegumento da semente,
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Figura 5. Fotomicrografias de oOvulos ndo penetrados ou sementes jovens em
seccdo longitudinal em Anemopaegma acutifolium no CCPIU, Uberlandia, MG. A-
C. Cortes sequenciais de um mesmo 6vulo 120h apds a abertura da flor em pistilos
ndo polinizados. A. Megagametogito ndo penetrado com célula precursora de
embrido adventicio (PEA) tendo origem na hipostase. B. Detalhe da PEA. C. Outra
PEA pode ser observada. D. Endosperma com 8 células, zigoto e PEA presentes no
ovulo 120h apos a polinizacdo cruzada. E-l1. PEAs tendo origem em células da
hipdstase. E. 240h apos a polinizacdo cruzada. F. 120h apos a autopolinizacdo. G-I.
Sementes de frutos em desenvolvimento coletados ao acaso. As setas apontam as
PEA em todas as figuras. Barras=50um (A-D), 20um (E-I).






Figura 6. Fotomicrografias de sementes jovens de frutos em desenvolvimento
coletados ao acaso em seccdo longitudinal em Anemopaegma acutifolium no
CCPIU, Uberlandia, MG. A. Duas celulas precursoras de embrido adventicio
(PEA) originadas na regido micropilar ou um zigoto e uma PEA (setas). B-G. As
setas apontam os suspensores dos embrides. B. Pré-embrido adventicio ancorado
nas células calazais do endosperma. C. Um pré-embrido globular adventicio
proveniente das céelulas da hipostase e dois pré-embrides globulares provenientes
da regido micropilar. Notar haustorio calazal carente de conteudo citoplasmatico.
D. Detalhe da figura anterior com pro-embrido globular adventicio e as células
diferenciadas na por¢édo calazal do endosperma. E, F. Cortes sequenciais de uma
mesma semente com trés embrides, sendo dois embrides em fase torpedo de
origem na regido micropilar. G. Envoltorio membranaceo dos embrides com dois

embrides cordiformes de origem micronilar internamente e amnlo haustdrio
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micropilar do endosperma. EDC: endosperma diferenciado na regido calazal; HM:
haustério micropilar do endosperma; ME: mesotesta. Barras=20um (A), 100um
(B, D), 200um (C, E-G).



Capitulo 3-Apomixia e poliembrionia em espécies polipldides de Anemopaegma

as quais se separam do restante da mesotesta (Figuras 6G, 7A). O haustorio micropilar do
endosperma se diferencia tardiamente e possui células muito volumosas (Figuras 6G, 7A).

Frequéncia de sementes poliembridnicas e nimero de embrides por semente - A
morfologia do conjunto envoltério membrandceo e embrides em sementes poliembribnicas
maduras, geralmente difere do formato tipico observado em sementes monoembridnicas
(Figuras 7B, C). A retirada do envoltério membranaceo foi necessaria para a exposicao dos
embrides (Figuras 7D, E). Embrides em diferentes fases de desenvolvimento foram
encontrados em uma mesma semente madura (Figura 7F, G).

O ndmero médio de embrides por semente diferiu entre sementes provenientes de
frutos polinizados naturalmente e provenientes dos tratamentos de autopolinizacdo e
polinizacdo cruzada manual (H=18,647, p<0,001), sendo maior em frutos provenientes de
polinizagdes naturais de acordo com o teste de Dunn (p<0,05) (Tabela 3). Entretanto, foram
detectadas mais de 90% de sementes poliembridnicas em todos os tratamentos (Tabela 3).
Todas as sementes analisadas apresentaram-se poliembridnicas em 12 dos 15 individuos
estudados na populacdo de A. glaucum (Tabela 4). Foram verificadas diferencas entre o
nimero medio de embrifes por semente entre os individuos da populacdo (H=40,111,
p=0<001), especificamente entre os individuos 2 e 14, com mais embrides por semente, e 3 e
6, com menos embrides por semente, de acordo com o teste de Dunn (p<0,05). A presenca de
sementes poliembribnicas foi verificada em todas as espécies e populacdes de Anemopaegma
investigadas, com elevadas taxas de poliembrionia (Tabela 5). O nimero médio de embrides
por semente diferiu entre as espécies, populacdes e anos analisados (H=229.401, p<0.001). A
amostra de A. acutifolium do CCPIU em 2007 foi a que apresentou um maior nimero medio
de embriGes por semente e 0 maior nimero de embrides em uma mesma semente. Estes
valores foram superiores aos observados em 2008 na mesma populacéo e aqueles observados
em outras populacdes da mesma espécie, se equiparando apenas a A. arvense var. puberula na
Fazenda Agua Limpa, Uberlandia, MG (Tabela 5).

Discussao

Os resultados obtidos indicam que a populacdo analisada de Anemopaegma
acutifolium é autofértil como verificado por Firetti (2009), e indicam que a poliembrionia
também encontrada por esta autora tem origem nos processos de apomixia esporofitica e
pseudogamia. O elevado sucesso reprodutivo observado em flores expostas a polinizacdo

natural em A. acutifolium difere do verificado para as lianas A. chamberlaynii (Sims) Bureau
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Figura 7: Sementes fixadas em FAA50 e dissecadas sob microscopio estereoscopico, 0
tegumento foi descartado e estdo aparentes apenas o envoltério membranaceo (EM) e os
multiplos embrides por semente de A. acutifolium coletada no CCPIU, Uberlandia, MG
(F), e de Anemopaegma glaucum coletada nas margens da MG 10, Km 103, Serra do
Cipd, Santana do Riacho, MG (A-E, G). A. Envoltério membranaceo e cinco pro-
embriGes globulares e embrides cordiformes (setas) internamente. B-D. As setas
apontam o haustorio micropilar do endosperma. B. Embrido envolto pelo EM em
semente monoembridnica tipica. C. EmbriGes envoltos pelo EM em semente
poliembribnica. D. Envoltério membranaceo sendo retirado para a contagem do nimero
de embrides por semente. E. Conjunto de embriGes. Um embrido com a radicula voltada
para a regido calazal (asterisco) e outro, membranaceo (setas), com a radicula voltada
para a regido micropilar. F. Oito embrides de uma mesma semente. Os dois embrides
menores sdo apontados pelas setas. G. Seis embrides menores de uma semente com sete
embrides. EB: embrido; EM: envoltorio membranéceo. Barras=1mm.



Tabela 3: Numero médio de embrides por semente, frequéncia de sementes por classe embridnica (classes definidas pelo
nimero de embrides por semente) e porcentagem de sementes poliembridonicas em Anemopaegma acutifolium (Bignoniaceae),
avaliando diferentes tipos de poliniza¢do na popula¢dao do Clube de Caga e Pesca Itororé de Uberlandia, Uberlandia, MG.

N° médio de Frequéncia de sementes por classe embridnica (%)
Espécie embrides por % de sementes
semente +DP (n) poliembriénicas
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Polinizagdo cruzada manual ~ 3,96+1,89a (110)a 4,55 20,00 17,27 2091 1545 10,00 8,18 091 091 091 091 0,00 0,00 000 9545
Autopoliniza¢do manual 4,30+2,32a(100)a 3,00 27,00 20,00 18,00 9,00 800 400 6,00 1,00 400 0,00 0,00 000 000 97,00
Polinizagdo natural 5,17+2,59b (137) b 2,80 11,19 14,69 1329 19,58 1329 6,99 839 280 070 420 140 0,00 0,70 97,20

Nota: O nimero médio de embrides por semente apresentou diferenca significativa entre os tratamentos de acordo com o teste
de Kruskal Wallis (H=18,647, p<0,001). Médias seguidas por letras diferentes sdo significativamente distintas de acordo com o

teste de Dunn (p<0,05).
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Tabela 4: Nimero médio de embrides por semente, frequéncia de sementes por classe embrionica
(classes definidas pelo nimero de embrides por semente) e porcentagem de sementes poliembridnicas
em Anemopaegma glaucum (Bignoniaceae), avaliando diferentes individuos na populagido da MG 10,

Km 103, Chapéu do Sol, Serra do Cip6, Santana do Riacho, MG.

N° médio de embrides

Frequéncia de sementes por classe embridnica (%)

% de sementes

Individuo por semente +DP® (n) poliembridnicas
2 3 4 5 6 7 8 9 10

1 3,30+0,95 (10) abc 0,00 20,00 40,00 30,00 10,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
2 5,14+£0,69 (7) a 0,00 0,00 0,00 14,29 57,14 28,57 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
3 3,09+1,14 (11) ¢ 0,00 36,36 36,36 9,09 18,18 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
4 4,20+1,79 (5) abc 0,00 20,00 20,00 20,00 0,00 40,00 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
5 3,48+1,39 (31) ac 0,00 29,03 2581 25,81 12,90 0,00 6,45 0,00 0,00 0,00 100,00
6 3,23£1,18 (26) ¢ 3,85 23,08 3846 19,23 11,54 3,85 0,00 0,00 0,00 0,00 96,15
7 3,60+1,14 (43) abc 0,00 13,95 37,21 32,56 9,30 4,65 2,33 0,00 0,00 0,00 100,00
8 4,00+0,94 (10) abc 0,00 10,00 10,00 50,00 30,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
9 4,28+1,41 (18) abc 0,00 11,11 22,22 2222 16,67 27,78 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
10 4,38+1,71 (42) abc 0,00 16,67 19,05 7,14 38,10 11,90 4,76 0,00 0,00 2,38 100,00
11 3,84+1,43 (25) abc 4,00 12,00 24,00 28,00 28,00 0,00 0,00 4,00 0,00 0,00 96,00
12 3,29+1,54 (14) abc 7,14 28,57 28,57 1429 17,14 14,29 0,00 0,00 0,00 0,00 92,86
13 4,29+1,38 (7) abc 0,00 1429 14,29 1429 42,86 14,29 0,00 0,00 0,00 0,00 100,00
14 5,04+1,95 (25) ab 0,00 4,00 20,00 24,00 16,00 8,00 20,00 4,00 0,00 4,00 100,00
15 3,78+1,26 (18) abc 0,00 11,11 38,89 2222 2222 0,00 5,56 0,00 0,00 0,00 100,00

Nota: O numero médio de embrides por

semente apresentou diferenca significativa entre os
individuos de acordo com o teste de Kruskal Wallis (H=40,111, p=0<001). Médias seguidas por letras

diferentes sdo significativamente distintas de acordo com o teste de Dunn (p<0,05).
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Tabela 5: Numero médio de embrides por semente, frequéncia de sementes por classe embridnica (classes definidas pelo nimero de embrides por semente) e
porcentagem de sementes poliembrionicas em Anemopaegma acutifolium, A. arvense var arvense, A. arvense var petiolata, A. arvense var puberula e A.
glaucum (Bignoniaceae), avaliando diferentes anos e populagdes.

Espécie

Populagéo/Localizagdo
geografica/ HUFU - NUmero de
registro em herbario

Ano

N° médio de
embrides por
semente =DP (n)

Frequéncia de sementes por classe embridnica (%)

1

2

3

4

5

6

10

11

12

13

14

% de sementes
poliembridnicas

A. acutifolium

A. acutifolium

A. acutifolium

A. acutifolium

A. arvense var arvense

A. arvense var petiolata

A. arvense var puberula

A. arvense var puberula

A. arvense var puberula

A. arvense var puberula

A. arvense var puberula

A. glaucum

Faz. Agua Limpa, Uberlandia, MG
19°05°22”S 48°21°15"W

CCPIU, Uberlandia, MG
18°58°48.5”S 48°17°45.8"W
HUFU 47295, 47296

Localidade 2, Botucatu, SP
22°57°07.1°S 48°29°10.6”W
HUFU 50823

Localidade 3, Botucatu, SP
22°57°18.97S 48°31°03.5”W
Localidade 1, Bauru, SP
22°19°32.7S 49°00°34.3"W
MG 10, Km 53, Serra do Cipo,
Jaboticatubas, MG
19°30°58.3”S 43°53°05.7"W
HUFU 44986

E.E. Panga, Uberlandia, MG
19°10°53.52”’S 48°23°25.51”W
HUFU 48931, 48938

Faz. Agua Limpa, Uberlandia, MG
19°05°22”S 48°21°15”W
PESCAN, Caldas Novas, GO
17°46°45”S 48°40°26”W
HUFU 48834

Localidade 1, Bauru, SP
22°19°32.7S 49°00°34.3”W
HUFU 50821, 50824
Localidade 2, Botucatu, SP
22°57°07.17S 48°29°10.6”W
HUFU 50820

MG 10, Km 103, Serra do Cip9,
Santana do Riacho, MG
19°18°19.3”S 43°36°17.5"W
HUFU 44909, 44986

2006

2007
2008

2008

2008

2008

2006

2006

2006

2007

2004

2008

2006

2,59+1,50 (27) cd

5,2142,59 (143) a
3,48+1,88 (97) be

2,50+0,97 (50) d

2,54+1,05 (46) cd

2,07+0,89 (45) d

2,96+1,37 (24) bed

2,97+1,61 (66) cd

4,56+1,50 (18) ab

2,44+0,98 (18) cd

2,67+0,87 (9) bed

2,22+0,91 (50) d

3,90+1,52 (308) b

25,93
2,80
13,40

12,00

13,04

31,11

20,83

13,64

0,00

11,11

0,00

22,00

1,62

29,63

11,19
21,65

46,00

39,13

35,56

55,56

44,00

16,23

22,22

14,69
20,62

24,00

34,78

28,89

45,83

25,76

22,22

27,78

22,22

24,00

26,95

11,11

13,29
19,59

16,00

8,70

4,44

4,17

12,12

22,22

22,22

10,00

22,08

7,41

18,88
6,19

2,00

2,17

0,00

20,83

7,58

27,78

5,56

0,00

0,00

20,45

0,00

13,29
15,46

0,00

2,17

0,00

0,00

1,52

5,56

0,00

0,00

0,00

7,14

3,70

6,99
0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

4,55

16,67

0,00

0,00

0,00

3,90

0,00

8,39
1,03

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,65

0,00
2,80
1,03

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,32

0,00

0,70
1,03

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,65

0,00
420

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00
1,40

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00
0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,70
0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

0,00

74,07

97,20

86,60

88,00

86,96

68,89

79,17

86,36

100,00

88,89

100,00

78,00

98,38

Nota: O niimero médio de embrides por semente apresentou diferenca significativa entre espécies, populagdes e anos de acordo com o teste de Kruskal Wallis

(H=229,401, p< 0,001). Médias seguidas por letras diferentes sdo significativamente distintas de acordo com o teste de Dunn (p<0,05).
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& K. Schum. (4,86%) (Correia et al. 2006) e A. laeve DC. (8,3%) (Carvalho et al. 2007) que
sdo autoincompativeis, podendo ser explicado principalmente pela autofertilidade, apomixia e
pseudogamia na presenca de polinizadores. Os resultados experimentais confirmaram a
importancia dos polinizadores para o desenvolvimento de frutos no género (Correia et al.
2006, Carvalho et al. 2007), e na familia (Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Dutra & Machado
2001, Bittencourt Janior & Semir 2005, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, N. S.
Bittencourt Junior, dados ndo publicados), mesmo em espécies autoférteis e apomiticas.

Autopolinizagdes ou outros cruzamentos que poderiam acarretar zigotos ou embrides
pouco vigorosos e 0 consequente aborto do pistilo, podem promover o desenvolvimento do
fruto em espécies apomiticas esporofiticas devido a presenca de embrides adventicios que
garantiriam o desenvolvimento da semente, evitando o aborto do fruto (Oliveira et al. 1992,
Koltunow 1993, Costa et al. 2004, Mendes-Rodrigues et al. 2005, C. Mendes-Rodrigues,
dados ndo publicados, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados). O que poderia
justificar a elevada frutificacdo e conversdo de ovulos em sementes em A. acutifolium.

Anemopaegma acutifolium se comportou como uma espécie autofértil, onde as
autopolinizacdes foram tdo eficazes quanto as polinizagdes cruzadas, ja que ndo houve
diferenca no nimero de 6vulos penetrados e fecundados, na porcentagem de frutificacdo, no
numero de sementes por fruto, ou no numero de embrides por semente. N&o parece provavel
que apenas o desenvolvimento dos embrifes adventicios em espécies pseudogamicas seja
responsavel pela autofertilidade em A. acutifolium, como sugerido para outras espécies
(Oliveira et al. 1992, Allem 2004, Bittencourt Janior & Semir 2005, N. S. Bittencourt Junior,
dados ndo publicados). Como os embribes adventicios demoram cerca de 120h para
comecarem a se diferenciar, seria esperado que neste periodo o desenvolvimento do
endosperma em pistilos autopolinizados apresentasse um atraso em relacdo aos pistilos de
polinizacdo cruzada como ocorre em espécies autoincompativeis de Bignoniaceae
(Bittencourt Janior et al. 2003, Bittencourt Junior & Semir 2005, 2006), até que os embrides
adventicios iniciassem seu desenvolvimento e o processo de aborto do pistilo fosse
interrompido. Entretanto, espécies autoincompativeis de Anemopaegma com periodo similar
de maturacdo do fruto devem ter os eventos posteriores a polinizacdo avaliados para se
confirmar a ocorréncia de um atraso no desenvolvimento do endosperma de pistilos
autopolinizados em comparacdo aos provenientes de polinizacdes cruzadas, e se este atraso
seria detectavel no intervalo de 120h apos a polinizag&o.

A poliploidia, que é responsavel pela quebra dos sistemas de autoincompatibilidade
gametofiticos - GSI (de Nettancourt 1977, Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004,
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Barringer 2007), também poderia quebrar os LSI, os quais parecem ter alguma similaridade
com os GSI (Richards 1986, Allen & Hiscock 2008). As poliploidizacGes, principalmente as
alopoliploidizagdes, também podem reduzir os efeitos da depressdo endogamica permitindo o
desenvolvimento dos embrides em pistilos autopolinizados (Barringer 2007, Husband et al.
2008). Apesar de existirem espécies autoférteis e diploides na familia Bignoniaceae (Dutra &
Machado 2001, Bittencourt Junior & Semir 2005, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Qu
et al. 2007, Capitulo Introdutoério, Capitulo 1), a autofertilidade parece estar associada a
poliploidizacdo nos géneros Anemopaegma, Handroanthus e Pyrostegia (Capitulo 1). Em
Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos ocorrem populagdes autoincompativeis e dipldides
(Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001, Capitulo 2), e populacdes apomiticas, autoférteis e
polipl6ides (Costa et al. 2004, Capitulo 1, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados),
sugerindo que poliploidizacfes possam estar relacionadas a expressdo da autofertilidade e da
apomixia nesta espécie (Asker & Jerling 1992, Bayer & Chandler 2007, Talent & Dickinson
2007). No género Anemopaegma, as espécies polipldides séo autoférteis e apomiticas (Firetti
2009, Capitulo Introdutério, Capitulo 1), enquanto as demais sdo autoestéreis (Correia et al.
2006, Carvalho et al. 2007, Firetti 2009), também indicando a relagdo entre poliploidia e
modificagcdes no sistema reprodutivo de LSI.

As espécies de Anemopaegma aqui analisadas apresentaram apenas populacfes
tetraploides, apomiticas e autoférteis, podendo fazer parte de um ou mais complexos
agamicos polipldides como observado para outras familias de angiospermas (Bayer &
Chandler 2007, Talent & Dickinson 2007). As espécies diploides e sexuadas
filogeneticamente proximas as espécies subarbustivas de Anemopaegma aqui analisadas
devem ser investigadas a fim de se determinar as possiveis espécies parentais do(s) complexo
(s) agamico (s) polipléide (s) reportado (s) no presente estudo em outros trabalhos de biologia
reprodutiva com espécies do género (Firetti 2009). Nos complexos agdmicos de
Handroanthus encontram-se mosaicos de populac@es diploides, tetrapldides e hexapldides
com ou sem a expressao da apomixia (Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001, Costa et al. 2004,
Capitulo 1, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados), podendo indicar que mais
complexos agamicos ou mais linhagens poliploides possam ocorrer neste género devido ao
possivel fluxo génico entre linhagens polipldides e entre estas e seus parentais diploides
(Capitulo 2) como observado em outras angiospermas (Hoérandl & Paun 2007, Balao et al.
2009).

A organizacdo do megagametdfito, a fecundagdo e o desenvolvimento do endosperma

em oOvulos de Anemopaegma acutifolium foi similar aguele observado em outras espécies de
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Bignoniaceae (Govindu 1950, Mehra & Kulkarni 1985, Shivaramiah 1998, Bittencourt Janior
et al. 2003, Sampaio et al. 2007, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados). O
endosperma € celular, com haustdérios micropilar e calazal, se enquadrando no tipo Catalpa
(Mauritzon 1935). A presenca do envoltorio membranaceo dos embrides também parece ser
uma constante para a familia (Hyakutake & Grotta 1965, Mehra & Kulkarni 1985, Sampaio et
al. 2007, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados) e sua origem mista em A.
acutifolium confirma o encontrado em H. ochraceus e H. chrysotrichus (Mart. ex DC) Mattos
(Sampaio et al. 2007, N. S. Bittencourt Junior, dados nao publicados). O fato de nenhuma das
sinérgides apresentar aspecto degenerativo antes da descarga do citoplasma do tubo polinico
em A. acutifolium ja foi reportado em outras espécies (Castro 1998), mas difere de Spathodea
campanulata Beauv. e de outras angiospermas onde o aspecto degenerativo foi observado
apos a penetracdo do tubo polinico na micropila, mas antes do seu contato com a sinérgide
(van Went & Willemse 1984, Bittencourt Junior et al. 2003). A penetracdo da micropila por
mais de um tubo polinico também j& havia sido reportada (van Went & Willemse 1984,
Castro 1998), mas a descarga do conteudo citoplasmatico nas duas sinérgides que tomam
igual aspecto, e o desenvolvimento normal do endosperma nesta situagdo parece ser algo néo
estudado. A penetracdo das duas sinérgides por diferentes tubos polinicos pode indicar que
ambas possam emitir sinais para atragcdo dos tubos polinicos.

O desenvolvimento de mais um saco embrionario por 6vulo pode ocorrer devido a
presenca de arquesporios multiplos (Carmo-Oliveira 1998) ou da presenca de aposporia,
(Lakshmanan & Ambegaokar 1984), e foi raro em A. acutifolium, mas pode ser responsavel
pela formacao de sementes poliembribnicas, embora em baixas proporcgdes. Esse pode ter sido
0 caso de populacdes de A. chamberlaynii (Correia et al. 2005), Tabebuia roseo-alba (Ridl.)
Sandwith e Jacaranda cuspidifolia Martius ex DC. (C. Mendes-Rodrigues, dados néo
publicados), onde ocorreram frequéncias de sementes poliembridnicas baixas (cerca de 5%),
ou nulas (N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados), indicando a auséncia de apomixia
esporofitica. Além disso, estas espécies sdo autoincompativeis (Correia et al. 2005, Capitulo
Introdutoério, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados) contrastando com as espécies
apomiticas (Bittencourt Junior & Semir 2005, Firetti 2009, N. S. Bittencourt Junior, dados
nédo publicados).

Em contraste, a frequéncia de sementes poliembridnicas foi muito elevada em todas as
populacOes de Anemopaegma analisadas neste trabalho, semelhante ao encontrado para trés
espécies de Handroanthus (Costa et al. 2004, Bittencourt Junior 2003, C. Mendes-Rodrigues,

dados ndo publicados, Capitulo 1). As PEA tém origem muito similar as observadas em H.
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ochraceus (Costa et al. 2004) e H. chrysotrichus (N. S. Bittencourt Janior, dados néo
publicados), a partir de células da hipostase ou do tegumento da regidao micropilar dos 6vulos.
Estas células, PEAs, se alongam e se polarizam como o préprio zigoto, caracterizando a
presenca de apomixia esporofitica em A. acutifolium. Os dados obtidos para A. acutifolium
quanto a origem dos embriGes supranumerarios atraves da apomixia esporofitica podem
indicar que A. glaucum e A. arvense também possuam 0 mesmo mecanismo, dada a elevada
porcentagem de sementes poliembridnicas e a ocorréncia de poliploidia em todas as
populacdes analisadas (Firetti 2009, Capitulo 1).

Embora as PEA possam se diferenciar em pistilos ndo polinizados de Anemopaegma,
iss0 SO ocorre tardiamente, cerca de 120h apos a polinizacdo, quando elas também comecam a
se desenvolver em pistilos polinizados. Por outro lado, as PEAs se desenvolvem em flores de
primeiro dia ainda ndo polinizadas em H. chrysotrichus (N. S. Bittencourt Janior, dados néo
publicados). A diferenca no tempo necesséario a iniciacdo das PEA pode ser justificada pelo
fato de os frutos de Handroanthus demorarem cerca de um a dois meses para atingirem a
maturidade (Lorenzi 2000, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados), enquanto os de
Anemopaegma podem demorar até um ano. O desenvolvimento de embrides adventicios em
pistilos ndo polinizados e 6vulos ndo fecundados também foi observado em Citrus L.,
parecendo ser uma parte programada do desenvolvimento do 6vulo (Koltunow 1993), como
sugerido para H. chrysotrichus (N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados). No entanto,
por estas plantas serem pseudogamicas, 0s embrides adventicios somente conseguem se
desenvolver até a fase de semente madura se houver o provimento energético do endosperma.

Em A. acutifolium o embrido zigético parece se desenvolver concomitantemente aos
embrides adventicios, bem como em H. chrysotrichus e H. ochraceus, embora algumas
sementes possam conter apenas embrides adventicios (Costa et al. 2004, Capitulo 2, N. S.
Bittencourt Janior, dados ndo publicados). Os estudos com Citrus (Koltunow 1993) e
Eriothecha pubescens (Mart. & Zucc.) Schott et Endl., (Malvaceae - Bombacoideae)
(Mendes-Rodrigues et al. 2005), por outro lado, revelaram que o embrido zigético tem o
crescimento retardado em relacdo aos embriBes adventicios. Em E. pubescens, a
predominancia de embriGes clonais parece justificar a baixa variabilidade genética na
populacdo apomitica estudada (Martins & Oliveira 2003), enquanto em A. arvense a
variabilidade genética é maior dentro das populacdes que entre populacBes (Batistini et al.
2009). As populacgdes estudadas por estes autores estdo localizadas no Estado de Séo Paulo,
sendo que uma delas em Bauru € provavelmente apomitica, como a populacdo amostrada

neste estudo. A manutencéo da variabilidade genética em A. arvense pode estar relacionada a
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presenca de um embrido zigético viavel e embrides clonais que conservam a heterozigozidade
dos ancestrais (Batygina 1999a, b, Allem 2004, Batygina & Vinogradova 2007, Horandl &
Paun 2007), além de plantas com sistemas subterraneos profundos e resistentes que permitem
a coexisténcia de genotipos de diferentes geragdes, como postulado para o subarbusto nédo
apomitico Jacaranda oxyphylla (Santos 2008). A elevada variabilidade genética em
populacbes apomiticas também foi verificada para H. ochraceus (Ribeiro 1998) e pode
ocorrer devido a manutencao da reproducdo sexuada e introgressdo com os parentais diploides
nos complexos agadmicos de Handroanthus (Capitulo 2).

A concentracdo de complexos agamicos polipldides no Cerrado (Oliveira et al. 1992,
Goldenberg & Shepherd 1998, Mendes-Rodrigues et al. 2005, Capitulo 2, C. Mendes
Rodrigues, dados ndo publicados) pode estar relacionada a capacidade destas espécies em
ocupar novos habitats, que sejam transitorios ou instaveis especificamente nos periodos inter-
glaciais (Stebbins 1971, Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Carman 2007). A poliploidia
parece ser o principal fator desencadeador de autofertilidade em A. acutifolium através da
quebra do sistema de autoincompatibilidade (Richards 1986, Levin 2002, Pannell et al. 2004,
Barringer 2007). As descobertas de espécies apomiticas esporofiticas e polipldides nas
familias Bignoniaceae (Piazzano 1998, Costa et al. 2004, Capitulo 1, N. S. Bittencourt Junior,
dados nao publicados), Malvaceae - Bombacoideae (Baker 1960, Duncan 1970, Oliveira et al.
1992, Mendes-Rodrigues et al. 2005) e Melastomataceae (Goldenberg & Shepherd 1998),
representadas por plantas tropicais perenes, evidenciam que ndo apenas a apomixia
gametofitica possa ser dependente da poliploidia (Richards 1986, 2003, Asker & Jerling 1992,
Allem 2004, Whitton et al. 2008), mas também a esporofitica.
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HIBRIDACAO E BIOLOGIA REPRODUTIVA EM ESPECIES SUBARBUSTIVAS
DE ADENOCALYMMA (BIGNONIACEAE)

Resumo

Embora consideradas raras, existem suspeitas sobre a possivel origem hibrida de algumas
especies de Bignoniaceae. Grupos onde as hibridagdes sdo relatadas normalmente apresentam
espécies autoférteis, apomiticas e poliploides. Adenocalymma campicola e A. peregrinum
ocorrem em simpatria no municipio de Uberlandia, MG e sdo encontradas florescendo em
sincronia. O objetivo do presente trabalho foi estudar a viabilidade de cruzamentos
interespecificos entre A. campicola e A. peregrinum, relacionando a interfertilidade ao sistema
reprodutivo e a ploidia. Para isso a biologia floral e os visitantes florais dessas espécies foram
investigados. Testamos a capacidade de formacdo de frutos em flores ndo manipuladas,
emasculadas, ndo polinizadas, autopolinizadas manualmente ou que passaram por
polinizacdes cruzadas intra ou interespecificas. O crescimento dos tubos polinicos e dos
ovarios apos as autopoliniza¢Ges e polinizagdes cruzadas foram avaliados. Dimensdes dos
frutos formados nas polinizagBes experimentais, numero de sementes por fruto,
germinabilidade dessas sementes e 0 nimero cromossémicos das plantulas formadas também
foram mensuradas. Nossos resultados mostraram que A. campicola e A. peregrinum
apresentam biologia floral muito semelhante, com flores amarelas que duram cerca de 24
horas e apresentam néectar como recompensa floral, sendo polinizadas principalmente por
abelhas da tribo Centridini. Embora ocorra a penetracdo dos Ovulos e o crescimento dos
ovarios, a maioria dos pistilos autopolinizados aborta poucos dias ap6s a polinizagéo,
caracterizando a presenca de um sistema de autoincompatibilidade de agéo tardia. A baixa
eficacia reprodutiva verificada nessas espécies pode estar relacionada a ocorréncia de
autopolinizacdes em condicdes naturais e a predacdo dos ovarios. A viabilidade de
cruzamentos interespecificos com a producao de frutos e sementes viadveis entre A. campicola
e A. peregrinum sugere que o fluxo génico possa ocorrer naturalmente entre as especies.
Embora a hibridagdo acarrete muitas vezes em poliploidizacfes, estas ndo parecem estar
presentes nas espéecies estudadas, o que pode estar relacionado com a conservacao do sistema

de autoincompatibilidade nessas populaces.

Palavras-chave: autoincompatibilidade, fluxo génico interespecifico, hibridos dipldides.
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Introducéo

As hibridagdes sdo consideradas uma importante fonte de variabilidade genética nas
angiospermas, podendo dar origem a novas linhagens evolutivas (Anderson 1949, Ellstrand et
al. 1996, Arnold et al. 1999, Ellstrand & Schierenbeck 2000, Riseberg et al. 2003, Judd et al.
2008). Embora a hibridacdo possa ser considerada um evento comum, ela ocorre
preferencialmente em espécies que realizam fecundacdo cruzada e séo polinizadas por insetos,
0 que permite a ocorréncia de fluxo génico interespecifico (Ellstrand et al. 1996). Os hibridos
sdo, geralmente, espécies de plantas perenes que possuem algum modo de reproducdo
vegetativa, gerando tempo disponivel para o sucesso reprodutivo sexuado (Ellstrand et al.
1996, Ellstrand & Schierenbeck 2000, Wendt et al. 2001). Embora parecam se originar
através de espécies que realizam preferencialmente fecundacGes cruzadas, os hibridos tendem
a ser autoférteis, facilitando a ocorréncia da reproducéo sexuada (Ramsey & Schemske 1998,
2002, Wendt et al. 2001, Allen & Hiscock 2008).

A ocorréncia de hibridos poliploides (alopolipléides) é mais comum que a de hibridos
dipléides, visto que a duplicagdo do genoma evita problemas de pareamento cromossdmico e
esterilidade (Hegarty & Hiscock 2005). Os alopolipléides ainda parecem ser 0s responsaveis
pela expressao da apomixia, que permite a reproducdo assexuada via sementes (Carman 1997,
2007) e a consequente estabilizacdo dos hibridos (Ellstrand & Schierenbeck 2000). Embora os
hibridos possam ter sucesso reprodutivo reduzido ou serem estéreis, em muitos casos sdo t&o
OuU mais vigorosos que as espécies parentais (Riseberg 1995, Arnold et al. 1999, Ellstrand &
Schierenbeck 2000, Wendt et al 2001, Riseberg et al. 2003). A combinacdo dos genomas
parentais pode gerar caracteres extremos ou novos e fazer com que os hibridos se adaptem a
novos habitats, promovendo o isolamento e uma possivel especiacdo (Ellstrand &
Schierenbeck 2000, Abbot et al. 2003, Riseberg et al. 2003, Hegarty & Hiscock 2005). A
rapida colonizacdo de novos habitats pode fazer com que os hibridos se comportem como
plantas invasoras, as quais podem alterar a estrutura de comunidades e se tornarem
importantes pestes para a agricultura (Ellstrand & Schierenbeck 2000).

A familia Bignoniaceae € representada por plantas perenes, polinizadas por animais e
que sdo predominantemente autoincompativeis (Gentry 1980, 1992, Gibbs 1990, Gibbs &
Bianchi 1993, 1999, Amaral 1992, Bittencourt Janior 2003, Capitulo Introdutério, Capitulos
1, 5, 6), caracteristicas comuns aos grupos que apresentam hibridagdes (Ellstrand et al. 1996).
Existem suspeitas sobre a possivel origem hibrida de algumas espécies da familia (Gentry
1980, 1990, 1992, Firetti 2009, Capitulo 1), e cruzamentos interespecificos realizados
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manualmente geram frutos e sementes vidveis entre espécies dos géneros Anemopaegma
Mart. ex Meisn. (Firetti 2009) e Handroanthus Mattos (Bittencourt Junior 2003, Capitulo 2).
Algumas espécies desses géneros que sdo capazes de gerar frutos em polinizacdes
interespecificas foram relatadas como autoférteis, polipléides (Piazzano 1998, Firetti 20009,
Capitulo 1, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados) e apomiticas (Costa et al. 2004,
Capitulo 3, N. S. Bittencourt Junior, dados ndo publicados). Entretanto, também foram
relatados cruzamentos interespecificos experimentais entre espécies diploides de
Handroanthus (Bittencourt Janior 2003, Capitulo Introdutério) que podem ter hibridos
estabelecidos na natureza. Anemopaegma e Handroanthus s&o géneros com um grande
numero de espécies amplamente distribuidas em diferentes Biomas (Gentry 1992, Lohmann
2006, Grose & Olmstead 2007, Lohmann, no prelo) e podem ter tido as hibridacées como um
importante fator catalisador de sua diversificagéo.

Adenocalymma Mart. ex Meisn. também é um dos géneros com maior numero de
especies em Bignoniaceae, e apesar de ser constituido principalmente por lianas, possui
alguns representantes subarbustivos no Cerrado brasileiro (Lohmann 2006, Lohmann, no
prelo). Com base em dados de filogenia molecular, o género Adenocalymma teve o seu
nimero de espécies ampliado, englobando os géneros Memora Miers e Sampaiella J.C.
Gomes (Lohmann 2006, Lohmann, no prelo). As espécies subarbustivas de Adenocalymma
possuem flores amarelas, tubulares, de odor adocicado, que sdo polinizadas por abelhas e
podem ocorrer em simpatria. E, embora possam possuir diferentes periodos de floracéo
(Gentry 1980, Amaral 1992), existem relatos de florescimento de Adenocalymma peregrinum
(Miers) L. Lohmann durante todo o ano (Nunes 2001), o que pode ser estimulado pela acéo
do fogo e por acdes antropicas em areas de Cerrado (Hoffmann & Moreira 2002). A mudanca
na fenologia de floracdo das espécies de Adenocalymma subarbustivas de Cerrado sujeitas ao
rebrotamento constante pode fazer com que os periodos de floracéo distintos (Amaral 1992)
se sobreponham, facilitando a ocorréncia de hibridacdes.

Adenocalymma campicola (Pilg.) L. Lohmann e A. peregrinum faziam parte do género
Memora (Lohmann 2006, Lohmann, no prelo), totalmente desconhecido quanto aos sistemas
de polinizacdo e reproducdo. Estas espécies ocorrem em simpatria no municipio de
Uberlandia, MG e sdo registradas para 0s mesmos estados brasileiros em alguns casos
(Lohmann, no prelo), o que viabiliza o fluxo génico. Adenocalymma peregrinum ¢€ tipica do
Cerrado e é considerada uma importante invasora de pastagens (Nunes 1999, 2001, Grassi et
al. 2005, Marchetti 2006), podendo ser o resultado de hibrida¢des. O objetivo do presente

trabalho foi testar a viabilidade de cruzamentos interespecificos e sua relagdo com o tipo de
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sistema reprodutivo e com a ploidia das populac@es de A. campicola e A. peregrinum.

Material e Métodos

Espécies estudadas e areas de estudo — Adenocalymma campicola € um arbusto
cespitoso e seus ramos flexiveis podem atingir mais de 2m de altura (Figura 1A). A filotaxia é
oposta cruzada, como na maioria das espécies de Bignoniaceae, embora um individuo da
populacdo analisada tenha apresentado filotaxia verticilada. As folhas séo pecioladas, bi ou
tripinadas e imparipinadas (Figura 1F). Os folidlulos sdo estreitos e lanceolados, tendendo a
ser sésseis ou a apresentar curtos pecidélulos quando simples e sdo sempre peciolados quando
compostos (Figura 1F). O pedicelo é muito curto, sendo a flor praticamente séssil (Figura
1B). O célice é verde escuro, 5-dentado, apresentando nectarios extraflorais e tricomas
glandulares que tornam sua textura pegajosa ao toque (Figuras 1B). A corola é amarelo ouro,
glabra e sem guias de néctar (Figuras 1C, D). Os grdos de pdlen possuem coloragédo
amarelada quando observados a olho nu. O estaminddio é inconspicuo e branco (Figura 1E),
mas apresentou anteras com gréos de pdlen em alguns dos individuos analisados. O ovario é
séssil e o estilete eleva o estigma acima dos estames em quase todos os casos (Figura 1E),
sendo o estigma bifido é sensitivo. A flor possui um odor extremamente adocicado e produz
um néctar doce e abundante no disco nectarifero alojado na base do ovario (Figura 1E). O
fruto € uma capsula septicida, verde escuro (Figura 1G), com 0S mesmos nectarios
extraflorais e tricomas glandulares encontrados no calice, e esta completamente maduro trés
meses apds a polinizacdo. Esta espécie ocorre nos estados de Mato Grosso, Bahia e Goias
(Lohmann, no prelo), embora existam registros para Minas Gerais, e neste estado a espécie ja
tenha sido considerada vulneravel a extingdo (COPAM 1997).

Adenocalymma peregrinum também é um arbusto cespitoso (Figura 2A), mas de
menor porte que A. campicola. As caracteristicas que diferenciam A. peregrinum de A.
campicola sdo as folhas que podem ser bi, trifolioladas, pinadas ou bipinadas, e quando
bipinadas, apenas os foliolos basais sdo compostos (Figura 2B). Os foliolos e foli6lulos sédo
ovados, variando bastante quanto ao tamanho e a largura dentro e entre plantas (Figura 2B). A
flor é sustentada por um pedicelo com cerca de 1,6cm (Figura 2E). O calice € verde claro e,
guando se da a protrusdo da corola, ele se rompe como um opérculo e forma uma ou duas
fendas longitudinais, tornando-se espataceo ou bilabiado com as margens danificadas (Figuras
2D, E). Calice e fruto apresentam esparsos tricomas lepidotos, sendo praticamente glabros, e

carecem dos nectarios extraflorais (Figuras 2E, F). Os grdos de pélen sdo brancos quando
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Figura 1. Adenocalymma campicola no CCPIU, Uberlandia, MG. A. Subarbusto
cespitoso. B. Botdo em pré-antese e calice 5-partido. C. Flores completando a abertura
da corola. D. Flor aberta com lobos da corola distendidos. E. Flor aberta
longitudinalmente e desenhada sob cadmara clara em microscopio estereoscépico. O
calice foi retirado. Observa-se a disposi¢do dos verticilos florais. A seta aponta o
estigma. F. Folha tripinada. G. Frutos em desenvolvimento. EST: estaminddio; NEC:
nectario. Barra=0,5cm (E). Foto A: Marcelo Pace. Foto F: Thaissa B. J. Engel.



Figura 2. Adenocalymma peregrinum. A. Subarbusto cespitoso. B. Heterofilia. C.
Inflorescéncia. D. Protrusdo da corola no botdo floral e rompimento do calice como
um opérculo (seta). E. Flor aberta e célice espataceo. F. Fruto quase maduro. Fotos A,
B: Marcelo Pace. Foto C: Paulo Eugénio A. M. Oliveira. Foto E: Bia Baker.
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observados a olho nu e as demais caracteristicas da espéecie correspondem as descritas para A.
campicola (Figura 2C). Adenocalymma peregrinum ocorre do Parand a Minas Gerais, € nos
estados de Mato Grosso e Goias (Lohmann, no prelo), e sua ocorréncia como invasora
também é reportada para o estado de Mato Grosso do Sul (Nunes 2001, Grassi et al. 2005).

O trabalho de campo foi realizado de 2006 a 2009 em areas de campo sujo nas
adjacéncias da RPPN do Clube de Caca e Pesca Itoror6 de Uberlandia (CCPIU)
(18°58°48.5”’S 48°17°45.8”W), onde ocorriam as duas espécies, e na Fazenda Campo Alegre
(18°58°43.83”S e 48°14’59.73”W), onde ocorreu apenas A. peregrinum, ambas no municipio
de Uberlandia, MG. O material testemunho foi depositado no Herbarium Uberlandense,
Uberlandia, MG, com os nameros de registro: A. campicola (CCPIU - HUFU 45287) e A.
peregrinum (Fazenda Campo Alegre - HUFU 47293, CCPIU - HUFU 44908, HUFU 48925).
A identificacdo do material Botanico foi gentilmente confirmada pela especialista Dra. L. G.
Lohmann.

Biologia floral - Para a analise dos eventos florais em A. campicola, foram ensacados,
com sacos de organza, 47 botBes em pré-antese de 10 individuos diferentes do CCPIU em
junho de 2006 e, em A. peregrinum, foram ensacados, com sacos de organza, 10 botdes em
pré-antese de 5 individuos da populacdo da Fazenda Campo Alegre em janeiro de 2007. As
observacdes foram realizadas em dois dias consecutivos, acompanhando o comportamento de
cada flor desde o inicio da antese. Foram avaliados o horario de abertura floral, o inicio da
producdo de néctar, o inicio da producdo de odor, coloragdo das anteras, sensitividade
estigmatica e a duragdo da antese.

A viabilidade polinica foi estimada através da coloracdo com Carmim Acético, sendo
considerados grdos de pdlen inviaveis aqueles com tamanho reduzido e auséncia de
citoplasma (Dafni et al. 2005). Para isso, foram armazenados em etanol 70% 10 botGes em
pré-antese de A. campicola e nove de A. peregrinum coletados de cinco individuos diferentes
por espécie no CCPIU. A lamina contendo todo o conteddo de uma antera de cada botdo
floral foi montada com uma gota de glicerina 50% (solucdo aquosa) e uma gota de Carmim
Acético (Dafni et al. 2005). As observacdes foram realizadas sob microscépio Optico
Olympus BX51 e 300 gréos de polen foram analisados por lamina.

Para o0 estabelecimento da razdo polen/6vulo foi realizada a contagem do namero de
ovulos por ovario e estimado o numero de grdos de pélen por flor (Cruden 1977). Para
estimar o nimero de graos de polen por flor utilizaram-se 16 botdes em pré-antese de oito
individuos de A. campicola e 10 botBes de seis individuos de A. peregrinum coletados no

CCPIU e armazenados em etanol 70%. O conteldo de duas anteras de cada botdo foi
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misturado a uma solugdo aquosa de 1ml de glicerol 50% e a contagem realizada em Céamara
de Neubauer (Dafni et al. 2005) sob microscopio 6ptico Olympus BX51. Para a contagem do
namero de dévulos por ovario foram dissecados, sob microscopio estereoscépico Olympus
SZX12, 116 ovarios de A. campicola e 113 de A. peregrinum coletados em pelo menos cinco
individuos diferentes no CCPIU.

Para as medicdes de volume e concentracdo de néctar foram ensacados, com sacos de
organza, 36 botdes em pré-antese de cinco individuos diferentes de A. campicola e de nove
individuos diferentes de A. peregrinum. No dia seguinte, durante a antese floral, as medicdes
de volume e concentragdo de néctar foram feitas em trés intervalos diferentes do dia,
utilizando-se flores diferentes em cada intervalo. Para se estimar o volume acumulado
utilizaram-se microcapilares de cinco e 10 microlitros, e para se estimar a concentracdo do
néctar utilizou-se refratbmetro de mao para medicdo de agucares soltveis Eclipse, com escala
de 1% (Kearns & Inouye 1993). Flores que ndo apresentavam néctar ndo foram incluidas em
figuras ou andlises estatisticas.

Visitantes florais - Foram realizadas observacdes dos visitantes florais em 10
individuos de A. campicola no CCPIU ao longo de nove dias, totalizando 29 horas e 15
minutos de observacdo. As observacdes dos visitantes florais de A. peregrinum foram
realizadas em 22 individuos na Fazenda Campo Alegre ao longo de oito dias, totalizando 20
horas e 19 minutos de observacdo. Realizaram-se rodizios de 15 a 60 minutos de observacéo
entre os individuos de 8:00h as 17:00h. As secGes de observacao foram separadas em quatro
intervalos de duas ou trés horas cada. Visitantes florais diferentes de abelhas foram
observados, mas suas visitas ndo foram quantificadas.

O comportamento e 0 nimero de visitas das abelhas foram registrados e a frequéncia
de visitacdo das flores por espécie foi calculada (nimero de visitas/hora). Foram considerados
pilhadores de néctar aqueles visitantes que ndo penetraram o tubo da corola e precisaram
perfurar a base do tubo ou utilizar as perfuragdes ja realizadas por outros visitantes florais
para atingirem a camara nectarifera. Foram considerados polinizadores ocasionais aqueles que
penetraram o tubo da corola e realizaram coleta de néctar ou pélen. Eles geralmente possuem
porte reduzido e tocam o estigma apenas quando estdo coletando polen. J& os polinizadores
efetivos penetraram no tubo da corola em busca de néctar e tocaram pistilo e anteras
praticamente todas as vezes que visitaram a flor. Apenas o primeiro individuo observado de
cada espécie de abelha foi capturado, asfixiado com éter, montado, etiquetado e depositado na
colecdo entomoldgica do Instituto de Biologia da UFU. Os demais individuos observados no

campo foram identificados por comparacdo e a identificacdo das abelhas capturadas foi
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confirmada pelos especialistas MsC. Leonardo Correia da Rocha, Dra. Claudia Inés Silva,
Dra. Solange Cristina Augusto e Dr. Fernando Silveira.

Sistema reprodutivo - Como 0s experimentos de polinizacGes experimentais foram
realizados em diferentes areas e estacdes reprodutivas o nimero de individuos utilizado em
cada estagdo variou de trés a 21 em A. campicola e de 8 a 21 em A. peregrinum no CCPIU e
foi de 28 para A. peregrinum na Fazenda Campo Alegre. Para as polinizacdes experimentais,
as inflorescéncias contendo apenas botdes florais foram ensacadas com sacos de organza para
excluir os potenciais polinizadores. Posteriormente, foram realizadas autopolinizagdes e
polinizacdes cruzadas manuais em flores de primeiro dia emasculadas antes da polinizagéo.
Em autopolinizacdes, utilizou-se o polen da mesma flor polinizada e em polinizacbes
cruzadas (intra ou interespecificas) utilizou-se o pélen de individuos distantes, pelo menos,
10m dos individuos polinizados. Alguns botdes em pré-antese ensacados foram apenas
marcados para checar a ocorréncia de autopolinizacdo espontanea e outros foram emasculados
antes de serem reensacados (teste para apomixia autbnoma). A producao natural de frutos foi
monitorada através de botdes marcados, mas ndo ensacados. O indice de
autoincompatibilidade (ISI) foi determinado através da razdo entre a producdo de frutos de
autopolinizacdes sobre a de poliniza¢des cruzadas (Bullock 1985). Também foi determinada a
razdo entre a producdo natural de frutos e a producdo de frutos provenientes de polinizacfes
cruzadas como uma estimativa de eficacia reprodutiva (RE) (Ruiz & Arroyo 1978).

Para a andlise do crescimento in situ dos tubos polinicos, pistilos de autopolinizagdes e
polinizac6es cruzadas adicionais foram coletados em diferentes individuos nos intervalos de
24, 48 e 72 horas ap0s a polinizacdo, sendo coletados seis pistilos por tratamento e por
intervalo em A. campicola, e de trés a seis pistilos por tratamento e por intervalo em A.
peregrinum. Os pistilos foram imediatamente armazenados em etanol 70% apo6s a coleta. Os
pistilos foram amolecidos em solugdo aquosa de NaOH 9N em estufa a cerca de 46°C por 15
minutos. Posteriormente, foram lavados em agua corrente, corados com solugdo aquosa de
azul de anilina (adaptado de Martin 1959) e esmagados para que fosse feita a analise sob
microscopio optico de fluorescéncia Zeiss Axioplan. Durante a analise, foi registrado para
cada pistilo se havia grdos de pélen germinando, e se 0s tubos polinicos atingiam o ovério e
penetravam ovulos.

Foram realizadas medicOes de altura e largura em ovarios de pistilos provenientes de
autopolinizac@es e polinizacBes cruzadas manuais coletados 24, 48, 72, 96 e 120 horas apds a
polinizacdo, e em ovérios de pistilos ndo polinizados provenientes de flores emasculadas

coletados 24, 48, 72, 96 e 120 horas ap0s a abertura da flor. As medi¢cdes foram realizadas
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com paquimetro digital Digimess. Foram analisados de cinco a dez pistilos por tratamento e
por intervalo em A. campicola e de quatro a oito pistilos por tratamento e por intervalo em A.
peregrinum. Todos os pistilos foram fixados em solucdo de glutaraldeido 1% e formaldeido
4% (McDowell & Trump 1976) em tampdo fosfato de sodio 0,1M, pH 7,2.

O desenvolvimento dos frutos foi monitorado por cerca de trés a quatro meses apos a
ultima polinizacdo experimental. Alguns dos frutos desenvolvidos em polinizacGes naturais
ou experimentais em A. campicola e A. peregrinum foram coletados e tiveram seu
comprimento e o nimero médio de sementes por fruto mensurados. Para o céalculo da
conversdo de 6vulos em sementes dividiu-se 0 nimero médio de sementes por fruto em cada
tratamento pelo nimero médio de dvulos por ovario de cada espécie, e o total foi multiplicado
por 100. A presenca ou auséncia de embrido também foi verificada nas sementes desses
frutos. A selegcéo de sementes com embrido foi realizada analisando-se as sementes contra a
luz fluorescente, sendo possivel visualizar a presenca (opacidade) ou auséncia (translucidez)
de embrido no corpo da semente através da translucidez e também pelo volume do corpo da
semente.

Para a germinagdo das sementes provenientes de frutos desenvolvidos naturalmente e
a partir de polinizagdes manuais interespecificas foram utilizadas caixas Gerbox® forradas
com uma camada de algoddo e uma folha de papel filtro umedecidas com agua destilada. As
sementes foram postas para germinar a temperatura ambiente e sob luz natural. O critério
utilizado para avaliar a germinagdo foi a protrusdo da radicula. Para que o desenvolvimento
subsequente da plantula pudesse ser observado elas foram transferidas para bandejas
celularizadas de poliestireno contendo substrato Plantmax®.

Analise do namero cromossdmico - Foram obtidos meristemas apicais radiculares de
A. campicola e A. peregrinum a partir da germinacdo de sementes provenientes de frutos
desenvolvidos de polinizagdes naturais ou interespecificas. Os meristemas radiculares foram
pré-tratados em PDB (Para-diclorobenzeno-Aldrich), solugédo saturada, por quatro horas entre
16° e 18°C. As radiculas foram fixadas em solucdo Carnoy 3:1 (3 partes de etanol absoluto
P.A. : 1 parte de &cido acético glacial) por 24 horas e armazenadas em etanol 70% em freezer
abaixo de 0°C. Para a confeccdo das laminas, os apices radiculares foram digeridos em
solucé@o de HCI 5N por 20 minutos em temperatura ambiente e submetidos a técnica usual de
esmagamento. As laminulas foram removidas apds a imersdo em nitrogénio liquido. A
coloragéo foi realizada com solucdo de Giemsa a 2%, variando de 10 a 30 minutos (Guerra
1983). Apbs a secagem das laminas, estas foram montadas com resina semipermanente

Entellan®. Foram analisadas mais de uma lamina de cada amostra e contaram-se pelo menos
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20 células com bom espalhamento e morfologia cromossémica nas quais 0 nimero tenha
permanecido constante. A contagem do numero cromossdémico foi realizada sob microscépio
Optico Olympus BX51 e placas metafasicas foram fotografadas com auxilio de camera digital
Olympus DP70.

Analises estatisticas - A normalidade ndo foi testada para a realizagdo de ANOVA de
dois fatores. Foram utilizados ANOVA de dois fatores e o teste de Tukey para comparacdes a
posteriori através do programa Sisvar (Ferreira 2000), nas seguintes analises. Nas
comparagBes entre as duas espécies e os dois primeiros intervalos de andlise quanto a
concentracdo e ao volume de néctar. Nas comparacdes entre 0s trés tratamentos e 0s cinco
intervalos apos a polinizacdo quanto a altura e largura dos ovarios. E nas comparacdes entre
as espécies A. peregrinum e A. campicola, e entre os tratamentos de polinizacdo
interespecifica e polinizacdo natural quanto ao comprimento do fruto, nimero de sementes
por fruto e porcentagem de sementes com embrido (os dados de porcentagem ndo foram
transformados). O comprimento dos frutos e a porcentagem de sementes com embrido
também foram comparados entre os tratamentos de A. peregrinum separadamente, para que 0s
frutos de polinizacdo manual cruzada intraespecificos pudessem ser incluidos na anélise. A
analise ANOVA de um fator foi utilizada apds a normalidade ter sido verificada para os dados
(Lilliefors Probability p>0,05), e o teste de Kruskal Wallis ap0s teste negativo para
normalidade dos dados (Lilliefors Probability p<0,05), realizados no Systat 10.0 (SPSS 2000).
Para comparagdes entre os tratamentos em A. peregrinum quanto ao comprimento do fruto
utilizou-se ANOVA de um fator com o programa Systat 10.0 (SPSS 2000), e quanto a
porcentagem de sementes com embrido (os dados de porcentagem ndo foram transformados)
utilizou-se o teste de Kruskal Wallis e o teste de Dunn para comparacdes a posteriori através

do programa BioEstat (Ayres et al. 2007).

Resultados

Biologia floral - Nas populagfes e anos estudados a floracdo de Adenocalymma
peregrinum foi observada entre 0os meses de dezembro e abril, enquanto a de A. campicola
ocorre mais tardiamente, de margo a junho, enquadrando-se no padrdo fenoldgico “steady
state” (Gentry 1974). A sobreposicdo entre a floracdo destas espécies no CCPIU foi
observada principalmente nos anos de 2007 e 2008. A biologia floral das duas espécies é
muito semelhante, com a flor estando totalmente aberta (Figuras 1C, D, 2C, E), com estigma

receptivo, elevada producdo de odor e néctar quando o dia ficou mais quente, entre 9:00 e
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10:00h da manhé (Tabela 1). A antese durou cerca de 24 horas, quando as flores comecaram a
murchar e perder o odor e a coloracdo (Tabela 1), embora muitas corolas tenham caido antes
de estarem murchas.

Das 36 flores analisadas de A. peregrinum, 12 ndo apresentavam néctar e ndo foram
incluidas nas analises, o que fez com que apenas uma flor estivesse disponivel no terceiro
intervalo do dia, impossibilitando que este fosse incluido nas analises estatisticas. O volume de
néctar ndo diferiu entre as espécies e entre os dois primeiros intervalos do dia (espécie:
F121=3,971, p=0,059; intervalos: F;,=1,190, p=0,288; espécie x intervalos: F;;;=2,412,
p=0,135). J& a concentracdo do néctar foi superior em A. campicola, e foi maior no segundo
que no primeiro intervalo do dia de acordo com o teste de Tukey (espécie: Fi2:=16,149,
p<0,001; intervalos: F;21=9,696, p=0,005; espécie x intervalos: F; ,1=2,060, p=0,166). Mesmo
analisando-se apenas as flores que apresentaram néctar, o desvio padrdo foi muito superior em
A. peregrinum (volume - 1° intervalo: 19,09+10,04; 2° intervalo: 19,58+12,16; concentrag&o -
1° intervalo: 8,83+5,37; 2° intervalo: 17,42+6,28) que em A. campicola (volume - 1° intervalo:
6,68+2,98; 2° intervalo: 17,37+4,76; concentracdo - 1° intervalo: 19,83+2,30; 2° intervalo:
20,30+2,54).

Visitantes florais - Adenocalymma peregrinum na Fazenda Campo Alegre apresentou
mais que o dobro da frequéncia de visitagdo por abelhas que A. campicola no CCPIU (Tabelas
2 e 3). A frequéncia de visitacdo por abelhas foi mais ou menos constante durante a manha,
caindo no final da tarde para duas espécies (Tabelas 2 e 3). Trigona spinipes e Rhatymus sp.
tiveram mais de um tipo de comportamento, mas para o célculo de porcentagem de tipos de
visitantes apenas o comportamento de pilhador de néctar foi considerado para as duas espécies
por ser 0 comportamento mais frequente.

Os pilhadores tiveram uma elevada frequéncia de visitagdo em ambas as espécies, com
63,9% das visitas em A. campicola e 77,8% em A. peregrinum (Tabelas 2 e 3). Sendo que na
primeira espécie o pilhador predominante foi T. spinipes (Tabela 2, Figuras 3D-F) e na
segunda, Oxaea flavescens (Tabela 3, Figura 3G). Oxaea flavescens apresenta comportamento
territorial, podendo afastar individuos da mesma espécie ou de espécies diferentes, enquanto
T. spinipes parece afastar os demais visitantes florais devido ao nimero de individuos elevado
observado numa mesma planta (Figura 3D). Polinizadores ocasionais sdo mais frequentes em
A. campicola, com 18,8% das visitas (Tabela 2), onde se destacam Exomalopsis fulvofasciata
(Figura 3C), Apis mellifera (Figura 3B) e Ceratina (Crewella) sp., enquanto em A.
peregrinum constituem apenas 4,3% das visitas (Tabela 3), representados principalmente por

Ceratina (Crewella) sp.. Trigona spinipes e E. fulvofasciata se destacam por penetrarem o
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Tabela 1: Caracteristicas da biologia floral de Adenocalymma campicola e

Adenocalymma peregrinum.

Caracteristica

A. campicola

A. peregrinum

Horario de abertura das flores
Producéo de odor

Producdo de néctar

Receptividade estigmatica
Escurecimento das anteras

Duracéo da antese

Viabilidade polinica (%)

N° médio graos de polen/flor (+ DP)
N° médio 6vulos/ovério (+ DP)
Razdo polen/6vulo

7:00-10:00h
9:00h-final da antese
Antes das 7:00-17:00h
durante toda a antese
a partir de 14:00h
cerca de 24 horas
95,5% (+ 2,9)

41750 (+£29896,5)
10,0 (= 3,4)

4175,0

8:00-10:00h
10:00h-final da antese
Antes das 8:00-17:00h
durante toda a antese
a partir de 13:30h
cerca de 24 horas
77,8% (£ 6,7)

64666 (+13185,9)
14,1 (x2,5)

4599,3
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Tabela 2: Frequéncia de visitacdo por abelhas as flores de Adenocalymma campicola em area de campo sujo no Clube de Caga e Pesca Itororo
de Uberlandia, Uberlandia, MG, no ano de 2006. PE=polinizador efetivo; Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)

Espécie Comportamento 8:00-11:00h 11:00-13:00h  13:00-15:00h  15:00-17:00h ggﬁal'é;fltﬁ)'
(total 5h 45min)  (total 8h) (total 9h 35min)  (total 5h 55min)
Andrenidae
Oxaea flavescens Klug,1807 Pl 2,26 (13) 4,63 (37) 4,70 (45) 1,52 (9) 3,56 (104)
Apidae
Apini Apis mellifera Linnaeus 1758 PO 1,91 (11) 1,50 (12) 1,04 (10) 1,35 (8) 1,40 (41)
Centridini Centris (Centris) aenea Lepeletier, 1841 PE 0,17 (1) 0 (0) 0,10 (1) 0(0) 0,07 (2)
Centris (Trachina) fuscata Lepeletier,1841 PE 0,17 (1) 2,25 (18) 2,82 (27) 1,69 (10) 1,91 (56)
Centris (Hemisiella) tarsata Smith, 1874 PE 0 (0) 0,13 (1) 0,94 (9) 0,17 (1) 0,38 (11)
Centris (Heterocentris) analis Fabricius, 1804 PE 0(0) 0,63 (5) 0 (0) 0(0) 0,17 (5)
Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 0,87 (5) 0 (0) 0 (0) 0(0) 0,17 (5)
Emphorini Alepidoscelis imitatrix Schrottky, 1909 PO 0,52 (3) 0 (0) 0 (0) 0,17 (1) 0,14 (4)
Ericrocidini Mesoplia (Mesoplia) rufipes Perty, 1833 PE 0 (0) 0,13 (1) 0,31 (3) 0,34 (2) 0,21 (6)
Mesoplia (Eumelissa) frisei Perty, 1833 PE 0 (0) 0 (0) 0,21 (2) 0(0) 0,07 (2)
Euglossini Euglossa (Euglossa) cordata Linnaeus, 1758 PE 0,52 (3) 1,38 (11) 1,15 (11) 1,52 (9) 1,16 (34)
Euglossa (Euglossa) melanotricha Moure, 1967 PE 0,52 (3) 0 (0) 0 (0) 0(0) 0,10 (3)
Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841 PE 0 (0) 0,13 (1) 1,15 (11) 0 (0) 0,41 (12)
Exomalopsini  Exomalopsis (Exomalopsis) fulvofasciata Smith, 1879 PO 2,96 (17) 3,50 (28) 1,04 (10) 0,68 (4) 2,02 (59)
Meliponini Friseomelitta sp. Pl 0,17 (1) 0 (0) 0 (0) 0(0) 0,03 (1)
Paratrigona lineata Lepeletier, 1836 PO 0(0) 0,13 (1) 0(0) 0,34 (2) 0,10 (3)
Trigona spinipes Fabricius, 1793 PO/PI 18,09 (104) 15,38 (123) 12,11 (116) 10,81 (64) 13,91 (407)
Tetragonisca angustula Latreille, 1811 PO 0,17 (1) 0(0) 0(0) 0 (0) 0,03 (1)
Tetrapedini Paratetrapedia sp. PO 0,17 (1) 0,63 (5) 0,42 (4) 0 (0) 0,34 (10)
Xylocopini Ceratina (Crewella) sp. PO 0,52 (3) 2,13 (17) 1,04 (10) 0,34 (2) 1,09 (32)
Xylocopa sp. PE 0(0) 0 (0) 0(0) 0,34 (2) 0,07 (2)
Halictidae
Sp1l PO 0(0) 0(0) 0,10 (1) 0(0) 0,03 (1)
TOTAL 29,04 (167) 32,50 (260) 27,14 (260) 19,26 (114) 27,38 (801)
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Tabela 3: Frequéncia de visitacdo por abelhas as flores de Adenocalymma peregrinum em area de campo sujo na Fazenda Campo Alegre,
Uberlandia, MG, no ano de 2007. PE=polinizador efetivo; Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)

Espécie Comportamento 8:00-11:00h 11:00-13:00n  13:00-15:00n  15:00-17:00h ggﬁal'é;fltﬁ)'
(total 11h 42min) (total 3h 50min)  (total 3h 47min)  (total 1h)
Andrenidae
Oxaea flavescens Klug,1807 Pl 65,13 (762) 52,48 (201) 35,98 (136) 25,00 (25) 55,31 (1124)
Apidae
Apini Apis mellifera Linnaeus 1758 PO 0(0) 0(0) 0(0) 1,00 (1) 0,05 (1)
Centridini Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 0,34 (4) 0,52 (2) 0,26 (1) 1,00 (1) 0,39 (8)
Epicharis (Epicharana) flava Friese, 1900 PE 0,09 (1) 0 (0) 0 (0) 0(0) 0,05 (1)
Sp1l PE 0,17 (2) 0(0) 0(0) 0(0) 0,10 (2)
Euglossini Euglossa (Euglossa) melanotricha Moure, 1967 PE 18,72 (219) 5,74 (22) 6,35 (24) 4,00 (4) 13,24 (269)
Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841 PE 0 (0) 0 (0) 0(0) 1,00 (1) 0,05 (1)
Exarete sp. PE 0,09 (1) 0 (0) 0 (0) 0(0) 0,05 (1)
Exomalopsini  Exomalopsis (Exomalopsis) fulvofasciata Smith, 1879 PO 0,85 (10) 0(0) 0(0) 0 (0) 0,49 (10)
Emphorini Alepidoscelis imitatrix Schrottky, 1909 PO 0,26 (3) 0(0) 0(0) 0(0) 0,15 (3)
sp. 1 PE 0,26 (3) 0(0) 0(0) 0(0) 0,15 (3)
Meliponini Trigona spinipes Fabricius, 1793 P1/PO 6,67 (78) 3,13 (12) 1,32 (5) 0(0) 4,68 (95)
Xylocopini Ceratina (Crewella) sp. PO 3,08 (36) 0,52 (2) 0,79 (3) 0(0) 2,02 (41)
Xylocopa sp. Pl 0(0) 0 (0) 0,26 (1) 0(0) 0,05 (1)
Rhathymini Rhatymus sp. PE/PI 1,79 (21) 0 (0) 0,79 (3) 1,00 (1) 1,23 (25)
Halictidae
sp. 1 PO 0 (0) 0 (0) 0,26 (1) 0(0) 0,05 (1)
sp. 2 PO 0 (0) 0,26 (1) 0 (0) 0(0) 0,05 (1)
sp. 3 PO 0,77 (9) 0 (0) 0(0) 0(0) 0,44 (9)
TOTAL 98,20 (1149) 62,66 (240) 46,03 (174) 33 (33) 78,54 (1596)
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Figura 3. Visitantes florais. A-F. Adenocalymma campicola. G, H. Adenocalymma
peregrinum. A. Euglossa cordata realizando visita legitima. B. Apis mellifera pilhando
polen. C. Exomalopsis fulvofasciata saindo de uma flor que ainda néo esté totalmente
aberta. D. Dois individuos de Trigona spinipes pilhando pélen. E, F. Botdes em pré-
antese ja danificados por T. spinipes. E. Célice e base da corola perfurados. F. Regido
mediana da corola perfurada. G. Oxaea flavescens pilhando néctar. H. Vespa predando
larva em boté&o floral.
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botdo em pré-antese para a coleta de pdlen, embora E. fulvofasciata ndo danifique o botéo
como T. spinipes (Figura 3F). Estas abelhas podem tornar o pélen escasso nos demais
intervalos do dia, além de poderem realizar autopoliniza¢es antes mesmo que a corola esteja
totalmente aberta, ja que o estigma ja se encontra parcialmente aberto no botdo em pré-antese.

A frequéncia visitagdo por polinizadores efetivos é semelhante entre as duas especies,
com 17,2% das visitas em A. campicola e 17,7% das visitas em A. peregrinum (Tabelas 2 e
3). Em A. campicola os polinizadores efetivos mais frequentes foram Centris fuscata e
Euglossa cordata, enquanto em A. peregrinum foram Euglossa melanotricha e Epicharis
bicolor, respectivamente. Embora E. cordata e E. melanotricha (com cerca de 0,4cm de
altura) tenham realizado um elevado ndmero de visitas, a ampla abertura da corola das
especies de plantas estudadas, com 0,57+0,11cm de altura em A. campicola (n=7) e com
0,82+0,17cm de altura em A. peregrinum (n=28), parecem dificultar o contato dessas abelhas
com o estigma (Figura 3A). E provavel que quando essas abelhas pousem nos lobos para
depois penetrarem no tubo da corola, o contato com o estigma ndo ocorra, mas que quando
elas entrem voando até o fim do tubo da corola, o contato seja possivel. Isso tornaria E.
cordata e E. melanotricha polinizadoras ocasionais em A. campicola e A. peregrinum, embora
estas realizem preferencialmente polinizagdes cruzadas devido a maior movimentacao entre
as plantas, enquanto os demais polinizadores ocasionais geralmente realizem autopolinizactes
por permanecerem muito tempo na mesma planta. Nesse contexto, as Centridini parecem ser
mais eficientes na realizacdo das polinizag¢Ges cruzadas que as Euglossini.

Outros visitantes florais diferentes de abelhas também foram observados. Borboletas
realizam visitas legitimas as flores de ambas as espécies, podendo realizar polinizacfes
ocasionais com a probdscide. Um beija-flor foi observado pilhando néctar em A. campicola.
Vespas também foram observadas em bot@es florais de A. peregrinum, predando larvas que se
desenvolviam internamente nos botdes florais (Figura 3H).

Sistema reprodutivo - A viabilidade polinica foi alta tanto para Adenocalymma
campicola como para A. peregrinum, embora os graos de pélen tenham tido, em média, cerca
de 20% mais viabilidade na primeira espécie (Tabela 1). A razdo pélen/dvulo (Tabela 1)
indicou xenogamia obrigatéria para as duas espécies (Cruden 1977), correspondendo ao
encontrado nos experimentos de polinizacdo experimental (Tabela 4). Embora um fruto
resultante de autopolinizacdo espontanea tenha se desenvolvido em A. campicola e dois de
autopolinizacdo manual em A. peregrinum (Tabela 4), o ISI foi de 0,028 para A. campicola e
de 0,037 para A. peregrinum, ambos bem menores que 0,25, considerado o maior indice para

definir uma espécie como autoincompativel (Bawa 1974). Um fruto proveniente de
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Tabela 4: PolinizacGes experimentais e desenvolvimento de frutos em diferentes anos na populacéo de Adenocalymma campicola
localizada no Clube de Caca e Pesca Itorord de Uberlandia, Uberlandia, MG, e nas populacdes de Adenocalymma peregrinum

localizadas na Fazenda Campo Alegre e no Clube de Caca e Pesca Itoror6 de Uberlandia (CCPIU), Uberlandia, MG.
Adenocalymma campicola Adenocalymma peregrinum

Populagdo (CCPIV) Fazenda Campo Alegre CCPIU Total
PolinizacBes experimentais N° Flores N° Frutos (%)  N°Flores  N° Frutos (%) N° Flores  N° Frutos (%) N° Flores  N° Frutos (%)
Autopolinizagdo manual 95 0 (0%) 61 0 (0%) 142 2 (1,41%) 203 2 (0,98%)
Polinizagdo manual cruzada 89 35 (39%) 59 8 (13,56%) 205 62 (30,24%) 264 70 (26,51%)
Autopolinizacdo espontanea 92 1 (1,09%) 64 0 (0%) 41 0 (0%) 105 0 (0%)

Flores emasculadas 84 0 (0%) 73 0 (0%) 40 0 (0%) 113 0 (0%)
Polinizagao natural 81 5 (6%) 62 0 (0%) 77 2 (2,60%) 139 2 (1,44%)
Cruzamentos interespecificos 114 40 (35,09%) - - 63 24 (38,09%) 63 24 (38,09%)

Tabela 5: Comprimento dos frutos, nimero de sementes por fruto, porcentagem de évulos convertidos em sementes e porcentagem média de
sementes com embrido em frutos desenvolvidos de polinizagcbes experimentais e naturais em Adenocalymma campicola e Adenocalymma
peregrinum.

A. campicola A. peregrinum

Comprimento

N° médio de

% de 6vulos

% média de

Comprimento

N° médio de

% de 6vulos

% média de

Tratamento " . - .
médio do fruto/cm  sementes por convertidos  sementes com médio do sementes por convertidosem  sementes com
+DP (n) fruto £ DP (n) em sementes embridox DP (n) fruto/cm £ DP (n)  fruto £ DP (n) sementes embridox DP (n)
Polinizagéo manual 16,86 +4,55 (39) 7,68 2,94 (40)  76,8% 7542 £29.45 (31) 15,17 #573(19) 7,20 #3,78 (20)  51,21% 58,56+40,02 (11)
cruzada interespecifica
Polinizagdo manual - 8,00+2,12(26)  80% - 1656 4548 (53)  6,70+3,67 (53)  47,65% 81,16 £26,37 (42)
cruzada intraespecifica
Polinizacéo natural 17,94 5,35 (18) 6,27 £2,96 (49)  67,7% 63,29 +29,54 (8) 15,62 +4,20 (35) 7,95 +2,72 (63) 56,54% 68,74+27,65 (23)
Autopolinizacdo manual - - - 12,50 (1) 6,00 (1) 42,67% 0,00 (1)
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autopolinizacdo manual em A. peregrinum que foi avaliado quanto a presenca de embrides em
suas sementes ndo apresentou nenhuma semente com embrido desenvolvido (Tabela 5).

A andlise de crescimento in situ de tubos polinicos revelou que os mesmos atingiram o
ovario e iniciaram a penetracdo dos 6vulos 24 horas apos a polinizacdo em cerca de 50% dos
pistilos analisados provenientes tanto de autopolinizagfes como de polinizac6es cruzadas em
A. campicola, e em cerca de 40% dos pistilos em ambos os tratamentos em A. peregrinum.
Nos intervalos subsequentes, de 48 e 72 horas apds a polinizacdo, os graos de polen tinham
germinado em 100% dos pistilos analisados, e 0s tubos polinicos atingiram 0s ovarios e
penetraram os évulos em 60 a 100% dos pistilos analisados de A. campicola (Figuras 4A, B) e
em 30 a 100% dos analisados em A. peregrinum. Em A. peregrinum apenas 40% dos pistilos
analisados provenientes de autopolinizacdo tiveram os tubos polinicos atingindo os ovarios e
penetrando os dvulos, independente do intervalo de analise ap6s a polinizacdo, enquanto em
A. campicola foram observados até 100% dos pistilos autopolinizados com 6vulos penetrados
nos dois ultimos intervalos de analise.

Em A. campicola um acréscimo na altura média dos ovarios é detectado em
autopolinizacGes e polinizagbes cruzadas entre os intervalos de 48 e 120 horas apos a
polinizacdo, ndo aumentando em pistilos ndo polinizados (teste de Tukey, p<0,05). A altura
de ovérios submetidos a polinizagcdes cruzadas mostrou-se superior aquela de pistilos nédo
polinizados no intervalo de 120 horas (teste de Tukey, p<0,05) (tratamento: F,g,=0,558,
p=0,574; intervalo: F45,=13,397, p<0,001; tratamento x intervalo: Fggo=2,473, p=0,019). A
largura dos ovarios provenientes de autopolinizagdes e poliniza¢fes cruzadas aumenta de 24
para 120 horas, enquanto em pistilos ndo polinizados ocorre uma diminuicdo na largura dos
ovarios de 48 para 120horas (teste de Tukey, p<0,05). A largura de ovarios de pistilos ndo
polinizados mostrou-se inferior a de pistilos polinizados no intervalo de 120 horas
(tratamento: F,79=1,551, p=0,218; intervalo: F,79=7,334, p<0,001; tratamento x intervalo:
Fg79=4,942, p<0,001 (Teste de Tukey, p<0,05).

Em A. peregrinum um acréscimo na altura média dos ovarios € detectado em
autopolinizacdes e polinizagdes cruzadas entre os intervalos de 24 para 48 horas, diminuindo
de 96 para 120 horas em pistilos ndo polinizados (teste de Tukey, p<0,05); a altura de ovarios
de pistilos polinizados mostrou-se superior a de pistilos ndo polinizados no intervalo de 120
horas (teste de Tukey p<0,05) (tratamento: F,g3=2,353, p=0,103; intervalo: F4¢3=15,777,
p<0,001; tratamento x intervalo: Fgg3=10,277, p<0,001). A largura aumenta em pistilos
polinizados de 24 para 48 horas, diminuindo de 24 para 120 horas em pistilos ndo polinizados

(teste de Tukey, p<0,05); a largura de ovarios de provenientes de polinizacdes
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Figura 4. Crescimento de tubo polinico em Adenocalymma campicola sob
microscopia de fluorescéncia. A. Ovulos de pistilos de polinizagdo manual
cruzada intraespecifica sendo penetrados pelos tubos polinicos 48 horas
ap6s a polinizacdo. B. Ovulos de pistilos autopolinizados sendo penetrados
pelos tubos polinicos 72 horas ap6s a polinizacdo. Barras=0,5mm (A),
0,1mm (B).



Capitulo 4-Hibridacéo e biologia reprodutiva em espécies subarbustivas de Adenocalymma

cruzadas mostrou-se superior a de pistilos provenientes de autopolinizacGes e de pistilos ndo
polinizados no intervalo de 120 horas (teste de Tukey, p<0,05) (tratamento: F,¢3=1,254,
p=0,292; intervalo: F43=28,148, p<0,001; tratamento X intervalo: Fge3=15,032, p<0,001).

A frutificacdo natural foi muito baixa nas duas espécies, de 6% e 1,5%, enquanto a
frutificacdo a partir de pistilos provenientes de polinizagdes manuais cruzadas intraespecificas
foi elevada, de 39% e 26% em A. campicola e A. peregrinum, respectivamente (Tabela 4).
Esses valores representam uma baixa eficacia reprodutiva, de 0,15 em A. campicola e de 0,05
em A. peregrinum. As polinizacdes interespecificas tiveram uma elevada frutificacdo em
ambos 0s casos, superando o desenvolvimento de frutos em polinizagdes manuais cruzadas
intraespecificas em A. peregrinum (Tabela 4).

O comprimento médio dos frutos ndo diferiu entre as espécies ou tratamentos
(polinizacdo cruzada interespecifica e polinizagdo natural) (espécie: F1107=3,651, p=0,059;
tratamento: F;107=0,012, p=0,912; espécie x tratamento: F; 197=0,720, p=0,398), € nem entre
os tratamentos de A. peregrinum (polinizacdo natural, polinizacdo cruzada interespecifica e
intraespecifica) (F2104=0,656, p=0,521) (Tabela 5). O nimero médio de sementes por fruto em
condigdes naturais foi maior em A. peregrinum que em A. campicola (Tabela 5), e em A.
campicola os frutos desenvolvidos de polinizagbes manuais cruzadas apresentaram mais
sementes que os de polinizagdo natural (Tabela 5) (teste de Tukey, p<0,05) (espécie:
F1107=0,279, p=0,598; tratamento: F; 107=0,298, p=0,743; espécie X tratamento: F;10;=5,770,
p=0,004). Nao houve diferenca entre a porcentagem de sementes com embrido entre as
espécies e tratamentos (polinizacdo cruzada interespecifica e polinizacdo natural), que variou
de 58,6% a 75,4% (espécie: F169=1,081, p=0,302; tratamento: F; go=0,255, p=0,615; espécie X
tratamento: F169=1,557, p=0,216), mas a porcentagem de sementes com embrido foi maior em
polinizagdes cruzadas que em polinizagdes naturais em A. peregrinum (H=7,875, p=0,019)
(Tabela 5). A conversdo de 6vulos em sementes nos frutos de polinizacdo cruzada intra e
interespecifica foi superior em A. campicola que em A. peregrinum, mas foi similar entre as
especies em frutos que se desenvolveram naturalmente (Tabela 5).

A germinacdo de sementes cessou 40 dias apds a embebicdo para todos os tratamentos.
Das sementes coletadas em frutos desenvolvidos naturalmente no CCPIU, 73,0% (n=37) das
de A. campicola e 68,1% (n=47) das de A. peregrinum germinaram. Das sementes
desenvolvidas a partir de frutos provenientes de poliniza¢cGes manuais interespecificas, 88,5%
(n=87) das que se desenvolveram em A. campicola com pélen de A. peregrinum germinaram
e 88,3% (n= 48) das que se desenvolveram em A. peregrinum com polen de A. campicola

germinaram. Sessenta e seis dias apos as plantulas terem sido transferidas para substrato em
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casa de vegetacdo, elas ja apresentavam um ou dois pares de neofilos, nos quais foi verificada
uma grande variabilidade morfoldgica dentro de cada tratamento (Figuras 5, 6).

Embora a variabilidade morfol6gica seja grande, puderam ser percebidas algumas
particularidades dentro dos tratamentos. As plantulas de sementes desenvolvidas naturalmente
em A. campicola apresentam folhas tri ou pentafolioladas (Figuras 5A-F), podendo ocorrer
uma combinacdo das duas (Figura 5C, F) com foliolos variando de lanceolados (Figuras 5A-
D) a trulados (Figuras 5E, F). Enquanto em A. peregrinum, além de folhas trifolioladas
(Figuras 5H-K), ocorreram folhas simples (Figura 5G), e uma combinacdo de folhas tri e
pentafolioladas (Figura 5L), com foliolos variando de ovados (Figura 5G), elipticos (Figuras
5J-L) a largo-elipticos (Figuras 5H, I). As plantulas oriundas de sementes desenvolvidas em
A. campicola com pdélen de A. peregrinum sao tri, tetra, pentafolioladas ou uma combinacéo
desses tipos, e os foliolos foram predominantemente lanceolados (Figura 6C-E, 1) ou elipticos
(Figuras 6A, B, F-H). Uma plantula com filotaxia verticilada também foi registrada (Figura
6D). As plantulas oriundas de sementes desenvolvidas em A. peregrinum com polen de A.
campicola apresentaram folhas simples (Figura 6J), trifolioladas (Figuras 6K-O), uma
combinacdo de folhas simples e trifolioladas (Figura 6P), e uma combinacdo de folhas tri,
tetra e pentafolioladas (Figura 6Q, R), com foliolos variando de ovados (Figura 6J, P),
elipticos (Figuras 6K-N, P-R) a lanceolados (Figura 60). Em todos 0s casos ocorreram
plantulas deficientes em clorofila (Figura 5F, L, 6D, L, N).

A analise do numero cromossdmico das células dos apices radiculares das plantulas
desenvolvidas naturalmente em ambas as espécies e das plantulas hibridas revelaram que

todas possuem 2n=40 (n=20 células para cada tratamento) (Figura 7).

Discussao

Os experimentos de polinizagcdes controladas, a razdo polen/6vulo e o ISI indicaram
gue Adenocalymma campicola e A. peregrinum sdo autoestéreis. O crescimento dos tubos
polinicos, a penetracdo de 6vulos e 0 aumento em altura e largura dos ovarios em pistilos
autopolinizados com sua posterior abscisdo, podem indicar que a autoesterilidade nessas
especies possa estar relacionada a presenca de um sistema de autoincompatibilidade de agéo
tardia, LS| (Seavey & Bawa 1986, Sage et al. 1994), como descrito para outras Bignoniaceae
(Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Janior 2003). A maior porcentagem
de pistilos com o6vulos penetrados por tubos polinicos e a maior largura dos ovarios em

pistilos provenientes de polinizacbes cruzadas em A. peregrinum podem indicar que um
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Figura 5. Plantulas provenientes de sementes de frutos desenvolvidos naturalmente.
A-F. Adenocalymma campicola. G-L. Adenocalymma peregrinum.



- - - : -
Figura 6. Plantulas provenientes de sementes de frutos desenvolvidos a partir de
polinizagbes cruzadas interespecificas. A-l. Frutos desenvolvidos em
Adenocalymma campicola com polen de A. peregrinum. J-R. Frutos desenvolvidos
em A. peregrinum com poélen de A. campicola.



Figura 7. Células em metafase mitotica extraidas de apices radiculares de
plantulas. A. Adenocalymma campicola, semente coletada de frutos
desenvolvidos naturalmente, 2n=40. B. Adenocalymma peregrinum,
semente coletada de frutos desenvolvidos naturalmente, 2n=40. C. Semente
de polinizacdo manual interespecifica desenvolvida em A. campicola,
2n=40. D. Semente de polinizacdo manual interespecifica desenvolvida em
A. peregrinum, 2n=40. Todas as sementes foram coletadas no CCPIU,
Uberlandia, MG. Barras=10um.
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sistema de autoincompatibilidade j& estivesse agindo sobre o crescimento dos tubos polinicos
e sobre o desenvolvimento do ovario nos primeiros intervalos ap6s a fecundacdo, como
observado para outras Bignoniaceae (Bittencourt Junior 2003). A constancia desse
comportamento entre as espécies da familia é um indicativo da presenga de um sistema de
autoincompatibilidade controlado geneticamente (Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993, 1999,
Bittencourt Junior 2003).

O estudo da biologia reprodutiva de espécies de Bignoniaceae ocorrentes numa mesma
comunidade mostrou que, mesmo quando as espécies florescem na mesma época, elas
apresentam visitantes florais distintos, com pouca ou nenhuma sobreposi¢do (Amaral 1992,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Zjhra 2008). A enorme semelhanca na morfologia
floral de A. campicola e A. peregrinum, e o fato da sobreposicdo na floracdo dessas espécies
ocorrer no final da floracdo de A. peregrinum e no inicio da de A. campicola pode fazer com
que elas possuam a mesma guilda de abelhas como visitantes florais e polinizadores, o que
pode ser estimulado pelo reduzido ndmero de flores neste periodo forcando as abelhas a
visitar as flores das duas espécies.

Embora as espécies de Centridini e Euglossini tenham variado um pouco entre A.
campicola e A. peregrinum, é possivel que esta variacao esteja relacionada as diferencas nas
areas e no periodo de observacao para cada espécie. As abelhas da tribo Centridini parecem
ser as principais polinizadoras das flores de A. campicola e A. peregrinum, bem como
verificado para Adenocalymma bracteatum (Cham.) DC. (Amaral 1992). As abelhas do
género Xylocopa, que sao frequentemente relatadas como pilhadoras de néctar em espécies de
Bignoniaceae com flores do tipo Anemopaegma (Amaral 1992, Vieira et al. 1992, Dutra &
Machado 2001, Correia et al. 2005, Bittencourt Junior & Semir 2006, Ynagizawa &
Maimoni-Rodella 2007, Guimardes et al. 2008, Maues et al. 2008, Milet-Pinheiro &
Schlindwein 2009), também agem como polinizadoras efetivas de Adenocalymma, como
observado em A. campicola no presente estudo e em A. marginatum (Cham.) DC. (Amaral
1992), provavelmente devido ao maior didmetro da abertura do tubo da corola dessas espécies
em relacéo a outros géneros (Amaral 1992).

A predominancia de visitas por abelhas pilhadoras de néctar em ambas as espécies
deve diminuir bastante o volume de néctar disponivel aos polinizadores e pode fazé-los
permanecer menos tempo em cada flor (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), tendo de visitar
um maior numero de flores (Maloof 2001), e favorecendo a ocorréncia de polinizacGes
cruzadas. Por outro lado, os pilhadores de polen parecem reduzir muito a disponibilidade

desse recurso logo no inicio da manha, podendo tornd-lo escasso para a realizacdo de
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polinizacdes cruzadas (Vieira et al. 1992, Guimardes et al. 2008). Alem disso, eles parecem
ser mais propensos a realizar autopolinizacBes (Guimardes et al. 2008, Milet-Pinheiro &
Schlindwein 2009). A ac¢éo dos pilhadores de polen poderia justificar, pelo menos em parte, a
baixa conversdo de flores em frutos em condig¢Ges naturais, principalmente em A. campicola,
onde as visitas realizadas por estas abelhas sdo mais frequentes (incluindo Trigona spinipes
gue também é considerada pilhadora de néctar). A baixa conversdao de flores em frutos em
condic¢des naturais também pode ocorrer devido a predacdo de ovarios ou frutos jovens nas
duas espécies, o que também foi relatado para Anemopaegma laeve DC. (Carvalho et al.
2007) e Jacaranda rugosa A. H. Gentry (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). A maior
predacdo de frutos e sementes em A. peregrinum pode ainda estar relacionada a auséncia de
nectarios extraflorais no calice e no fruto, os quais atraem formigas que podem auxiliar na
protecdo contra os herbivoros (Amaral 1992).

A producéo de néctar parece ser mais regular entre as flores de A. campicola que entre
as de A. peregrinum, apresentando um acréscimo constante no volume de néctar, que permite
visitaces ao longo de toda a antese, como observado para outras Bignoniaceae com flores de
curta duragdo (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009, Capitulos 5 e 6). Ja em A. peregrinum,
varias flores ndo produziram néctar, e as que produziram apresentaram grande variabilidade
no volume e concentragdo. O motivo pelo qual tantas flores de A. peregrinum néo
apresentaram nectar € desconhecido. Embora botBes florais jovens possam ter sido
parasitados ou predados antes de terem sido ensacados, podendo impedir a abertura do botdo
ou ter danificado o nectério, é possivel que algumas flores de A. peregrinum ndo produzam
néctar, o que poderéa ser confirmado isolando-se o0s botdes ainda muito jovens da possibilidade
de serem predados. Tal irregularidade na producdo de néctar pode funcionar como o efeito
dos pilhadores de néctar, obrigando as abelhas a visitar um maior niamero de flores. Como as
plantas das duas espécies apresentam sobreposicdo parcial no periodo de floracdo, a baixa
disponibilidade de néctar ainda pode estimular a inclusdo de ambas nas rotas de
forrageamento e aumentar o fluxo de pélen interespecifico.

O namero médio de sementes por fruto foi maior em A. peregrinum, provavelmente
por esta espécie possuir um maior nimero médio de 6vulos por ovéario que A. campicola. O
maior numero de sementes por fruto em poliniza¢des cruzadas que em polinizagdes naturais
em A. campicola demonstra que as polinizagdes manuais cruzadas podem ser
quantitativamente e qualitativamente mais eficientes que as naturais. As polinizagfes naturais
realizadas por polinizadores ocasionais podem acarretar um nimero muito reduzido de gréos

de pdlen no estigma, além de poliniza¢Ges naturais poderem trazer carga polinica contendo
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uma mistura de graos de pdlen compativeis e incompativeis (Bianchi et al. 2005, Bittencourt
Junior & Semir 2006).

A producdo de frutos em experimentos de polinizacdo interespecifica evidenciou uma
compatibilidade bilateral entre estas espécies e a inexisténcia de barreias genéticas que
impecam 0 cruzamento entre A. campicola e A. peregrinum. Uma grande proximidade
filogenética entre estas espécies deve existir para que a biologia reprodutiva seja semelhante e
a compatibilidade interespecifica viavel (Gentry 1990, Wendt et al. 2001, Judd et al. 2008,
Melo 2008). A andlise de plantulas desenvolvidas naturalmente permitiu distinguir
morfologicamente as plantulas das duas espécies, principalmente devido ao nimero e formato
de foliolos, embora a ocorréncia de morfologia intermediaria entre as espécies indique que
hibridacbes naturais possam ocorrer nas populacdes. A possibilidade de ocorréncia de
hibridacBes naturais entre A. campicola e A. peregrinum pode se estender além da area
estudada no municipio de Uberlandia para os estados de Goias, Mato Grosso e Minas Gerais,
onde elas coocorrem (Lohmann, no prelo). A sobreposicdo nas areas de ocorréncia dessas
espéecies pode ter sido provocada pela implementacdo de amplas areas de pastagens, que
teriam eliminado fitofisionomias mais fechadas que restringem a ocorréncia dessas espécies
(Soares et al. 2006), permitindo que elas expandissem suas areas de ocorréncia. A
sobreposicdo nos periodos de floracdo, por sua vez, pode ocorrer devido ao processo de
rebrotamento a partir de 6rgdos subterraneos que estimula uma floracdo macica logo que a
parte vegetativa esteja bem estabelecida, como relatado para outras espécies subarbustivas de
Cerrado (Hoffmann & Moreira 2002). Como o ambiente de pastagem frequentemente elimina
a parte a aérea das plantas pelo pastoreio ou manejo, o rebrotamento das plantas perenes é
estimulado e este é seguido pela floracéo.

Os hibridos podem ser mantidos e estabelecidos na comunidade através da reproducao
vegetativa (Ellstrand et al. 1996, Ellstrand & Schierenbeck 2000, Wendt et al 2001), que no
caso de A. campicola e A. peregrinum consiste no rebrotamento vigoroso a partir do sistema
subterraneo que é observado apds os eventos de fogo ou poda (Marchetti 2006). Embora 0s
cruzamentos interespecificos possam ser realizados com sucesso e produzam plantulas viaveis
que podem se estabelecer na comunidade, ainda ndo se sabe se os individuos hibridos seriam
férteis e se o estabelecimento de uma nova linhagem seria possivel. As irregularidades
meidticas observadas nas anteras de alguns individuos da populacdo de A. peregrinum do
CCPIU (J. Yamagishi-Costa, dados ndo publicados), indicam que hibridos estejam presentes
na populagdo (Melo 2008, Judd et al. 2008) e que poliploidizacBes seriam possiveis, embora

ndo tenhamos evidéncias de individuos polipldides na populacao.
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A possibilidade de hibridacdo, evidenciada pelos cruzamentos interespecificos e
formacdo de sementes viaveis, contrasta com o conservadorismo de ploidia e auséncia de
apomixia observado nas espécies estudadas (Capitulo 1). A ideia de que a hibridacdo poderia
ser 0 motor basico para a diferenciacao citoldgica e estabelecimento de complexos agamicos
(Capitulo 1) ndo parece ser aplicavel a todas as espécies de Bignoniaceae. Caso hibridos
naturais estejam estabelecidos nas areas de estudo de Adenocalymma, ndo existem evidéncias
de que mudancgas no sistema reprodutivo estejam associadas a estas plantas, embora este

[pOSSa Ser um processo em curso.
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MANUTENCAO DO SISTEMA DE AUTOINCOMPATIBILIDADE EM ESPECIES
SUBARBUSTIVAS DE BIGNONIACEAE DO CERRADO

Resumo

A familia Bignoniaceae é constituida predominantemente por espécies arboreas ou de lianas,
com sistema reprodutivo de autoincompatibilidade e ndmero cromossdémico diploide de
2n=36 ou 2n=40. A adaptacdo de plantas dessa familia ao estrato herbaceo-arbustivo do
Cerrado poderia estimular a fixacdo da autofertilidade nestas espécies, a qual é importante
para a manutencdo da reproducdo sexuada neste estrato. A poliploidia, que parece ocorrer
preferencialmente nas plantas deste bioma, também parece estar relacionada com a quebra do
sistema de autoincompatibilidade. Nosso objetivo foi testar se o sistema reprodutivo de
autoincompatibilidade também esta presente em espécies subarbustivas da tribo Bignonieae, a
qual é constituida tipicamente por lianas. Para isso, estudamos a biologia floral, a biologia da
polinizacdo e o sistema reprodutivo de Cuspidaria sceptrum e Fridericia platyphylla, além de
verificar seu namero cromossémico. Nossos resultados mostraram que embora componham
parte do estrato herbaceo-arbustivo de plantas do Cerrado, predominantemente autofértil,
estas espécies mantiveram a necessidade de polinizacdo por animais, principalmente por
abelhas da tribo Centridini, e de fecundacdo cruzada para o desenvolvimento de frutos como
as demais espécies arbdreas e de lianas da familia. Apesar das diferencas no tamanho e
coloragdo da flor, presenca de odor adocicado, volume do néctar, sincronia dos eventos
florais, duracdo da flor e frequéncia de visitacdo por abelhas, a frutificacdo natural nas duas
espécies é baixa, variando de 2 a 4%. A baixa frutificacdo natural pode ocorrer devido a
ocorréncia de polinizagdes com grdos de poélen incompativeis, como no caso das
autopolinizacbes, ou pela presenca de herbivoria. A manutencdo do sistema de
autoincompatibilidade de acdo tardia em espécies subarbustivas parece estar relacionada a
capacidade dessas plantas conservarem a atratividade para os polinizadores e a capacidade de
se manterem no ambiente através do rebrotamento de sistemas subterraneos. As espécies de
Bignoniaceae demonstram-se relativamente conservadoras quanto a sua ploidia e sistema

reprodutivo, independente da forma de vida.

Palavras-chave: Arrabidaea, estrato vegetacional, forma de vida, ploidia, sistema

reprodutivo.
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Introducéo

Acredita-se que algumas espécies de plantas do Cerrado tiveram origem em espécies
correlatas das florestas tropicais Umidas, como, por exemplo, as espécies subarbustivas de
Jacaranda Juss. que teriam se originado de espécies arbdreas e 0s subarbustos da tribo
Bignonieae que teriam se originado a partir de lianas em Bignoniaceae (Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Lohmann 2006, Lohmann, no prelo). Nessa familia, o sistema
de autoincompatibilidade ocorre em cerca de 80% das espécies investigadas (Capitulo
Introdutdrio), sendo que cerca de 50% das espécies estudadas tiveram a a¢do de um sistema
de autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI) verificada (Gibbs 1990, Gibbs & Bianchi 1993,
1999, Bittencourt Junior 2003, Capitulo Introdutério, Capitulo 1). A quebra do sistema de
autoincompatibilidade pode ter diferentes causas, como mutacdes, poliploidizacdes e
pseudogamia associada a apomixia (Richards 1986, Allem 2004, Pannell et al. 2004,
Barringer 2007, Husband et al. 2008). As espécies do estrato herbaceo-arbustivo do Cerrado
sdo predominantemente autoférteis, o que parece estar relacionado a adaptacdo ao estrato
vegetacional e ao bioma que exigem uma renovacao constante da parte aérea via sementes ou
através do rebrotamento (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008). Algumas espécies do
cerrado parecem ser poliploides em relacdo as especies congenéricas de mata, (Morawetz
1986, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006), o que também favoreceria a quebra do
sistema de autoincompatibilidade neste bioma.

Os representantes de Bignoniaceae do estrato herbaceo-arbustivo apresentam espécies
autoférteis e autoestéreis, embora os principais representantes da familia no Cerrado sejam em
sua maioria autoincompativeis (Vieira et al. 1992, Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001,
Bittencourt Junior & Semir 2005, 2006, Guimardaes et al. 2008, Capitulos 1, 4 e 6) e dipldides
(Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998, Capitulo Introdutério e Capitulo 1). As espécies
subarbustivas de Jacaranda sdo autoincompativeis (Vieira et al. 1992, Bittencourt Janior &
Semir 2006, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Barbosa & Sazima 2008, Guimardaes et al.
2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), exceto por J. oxyphylla que é autofertil
(Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), enquanto os subarbustos de Anemopaegma
acutifolium (Firetti 2009, Capitulo 3), A. arvense, A. glaucum, A. scabriusculum (Firetti 2009)
e Fridericia platyphylla (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), bem como a herbéacea
Incarvillea sinensis, nativa do Himalaia (Qu et al. 2007), sdo autoférteis.

O género Arrabidaea DC., que também possui representantes subarbustivos do

Cerrado, ja foi considerado o maior da tribo Bignonieae, mas foi recentemente desmembrado
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e suas espécies incluidas em Cuspidaria DC., Fridericia Mart., Tanaecium O. Swartz e
Xylophragma Sprague (Lohmann, no prelo). A nova circunscricdo de Fridericia apresenta
uma combinacdo de sistemas reprodutivos, j& que foram reportadas espécies
autoincompativeis de lianas (Amaral 1992, Correia et al. 2005, Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007) e uma autofértil de subarbusto (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007).
Tanaecium apresenta uma espécie autoincompativel (Amaral 1992), enquanto Cuspidaria e
Xylophragma permanecem desconhecidas quanto ao sistema reprodutivo (Capitulo 1).

O estudo do sistema reprodutivo associado a analises citogenéticas pode ajudar a
compreender se o sistema reprodutivo de autoincompatibilidade e o nimero cromossémico
diploide de 2n=40 (Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998, Capitulo Introdutério e Capitulo
1) sdo mantidos mesmo quando as espécies estdo adaptadas ao estrato herbaceo-arbustivo do
Cerrado. Dessa forma, o presente trabalho teve como objetivo verificar se a biologia
reprodutiva e o numero cromossdémico de Cuspidaria sceptrum (Cham.) L. Lohmann e
Fridericia platyphylla, espécies subarbustivas tipicas do Cerrado, corresponde aos padrdes
gerais de Bignoniaceae ou apresentam diferentes adaptacdes que possam estar relacionadas a

forma de vida e ao bioma.

Material e Métodos

Espécies estudadas e areas de estudo - O estudo foi realizado nos meses de marco a
maio de 2007 em nove individuos de Cuspidaria sceptrum numa populacdo localizada no
Clube de Caca e Pesca Itorord de Uberlandia (CCPIU), MG (18°58°48.5”S e 48°17°45.8”W),
numa area de campo sujo. O material testemunho foi depositado no Herbarium Uberlandense
(HUFU 48836, 48930), Uberlandia, MG. A identificacdo do material Botanico foi gentilmente
confirmada pela especialista Dra. L. G. Lohmann. Cuspidaria sceptrum é um subarbusto
cespitoso (Figura 1A), as inflorescéncias sdo apicais, o calice é urceolado e cobre toda a
porcdo afunilada da corola, sua consisténcia € membranacea, a coloracdo vai de rdésea a
esbranquicada, e apresenta nectérios e tricomas (Figuras 1A-C). O célice se rasga apos a
protrusdo da corola, o que da um aspecto danificado as suas margens (Figura 1C), mas
permanece seco envolvendo o fruto durante o desenvolvimento. A corola tem coloragéo rosa -
clara homogénea e apresenta tricomas externa e internamente (Figuras 1C, D). O ovario
possui tricomas lepidotos em toda a sua extensdo, é séssil e circundado por um disco
nectarifero. O fruto é uma cépsula septicida (Figura 1E). Caule, folhas e frutos em

desenvolvimento apresentam tricomas glandulares que os tornam pegajosos ao toque. Ocorre
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Figura 1. Habito, flor e fruto de Cuspidaria sceptrum. A. Subarbusto com inflorescéncias
terminais em area de campo sujo. B. Inflorescéncia. C. Célice rasgado ap0s a protrusdo da
corola. A camara nectarifera é apontada por uma seta. D. Coloragdo homogénea no tubo da
corola e disposigdo dos verticilos férteis. E. Frutos provenientes de polinizacdo cruzada. F.
Ovarios galhados. Fotos A, B: Marcelo Pace. Foto C: Bia Baker.
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nos cerrados e afloramentos rochosos da Bolivia e das regides centro e leste do Brasil
(Lohmann, no prelo).

O estudo foi realizado nos meses de janeiro e fevereiro de 2007 em 13 individuos de
Fridericia platyphylla numa populacéo localizada em &rea de campo sujo, a qual estava em
rebrotamento aproximadamente 3 meses ap0s uma queimada, na Fazenda Campo Alegre,
Uberlandia, MG (18°58°43.83”S e 48°14°59.73”W). O material testemunho foi depositado no
Herbarium Uberlandense (HUFU 47294), Uberlandia, MG. A identificacdo do material
Boténico foi gentilmente confirmada pela especialista Dra. L. G. Lohmann. Fridericia
platyphylla é um subarbusto cespitoso, com folhas simples, obovadas e coriaceas (Figura 2A).
As inflorescéncias sdo apicais (Figura 2B), o calice é cupuliforme, inconspicuamente 5-
partido, violaceo de consisténcia coridcea e cobre apenas uma pequena porcao da base da
corola (Figura 2C). A corola é glabra e rosea, com a porcdo ventral do tubo branca
internamente, onde se localizam os verticilos férteis (Figuras 2C-F). O ovario é glabro, séssil
e circundado por um disco nectarifero. O fruto € uma cépsula septicida. Folhas e frutos sdo
glabros. Ocorre nos cerrados do Paraguai, Bolivia, Venezuela, Peru e Brasil (Lohmann, no
prelo).

Biologia floral - Para a analise dos eventos florais foram ensacados, com sacos de
organza, 10 botdes em pré-antese de cinco individuos diferentes de cada espécie, sendo dois
em cada individuo. Ensacar os botdes florais para estas analises possibilitou a observacédo de
flores sem a interferéncia de herbivoros e polinizadores. As observagdes foram realizadas em
trés dias consecutivos, acompanhando o comportamento de cada flor a partir do inicio da
antese. Foram avaliados o horario de abertura da flor, o inicio da producdo de odor, a
coloracdo das anteras, a sensitividade do estigma como indicativo de receptividade
estigmatica, e a duracdo da antese.

Para estimar a viabilidade polinica e 0 nimero de grdos de pdlen por flor, foram
utilizados 10 botdes em pré-antese coletados de cinco individuos de C. sceptrum e 8 botdes de
quatro individuos de F. platyphylla, os quais foram armazenados em etanol 70%. A
viabilidade polinica foi estimada através da coloragdo com Carmim Acético, onde foram
considerados grdos inviaveis aqueles com tamanho reduzido e auséncia de citoplasma (Dafni
et al. 2005). A lamina contendo todo o conteddo de uma antera de cada botdo floral foi
observada sob microscopio éptico Olympus BX51 e 300 graos de po6len foram analisados por
antera. O namero de grdos de polen por flor foi estimado utilizando-se o contetudo de duas
anteras de cada botdo misturado a uma solugdo aquosa de 1ml de glicerol 50% para contagem

em Camara de Neubauer sob microscépio optico Olympus BX51 (Dafni et al. 2005).
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Figura 2. Habito e flor de Fridericia platyphylla. A. Subarbusto de folha simples em area de
campo sujo. B. Inflorescéncia terminal. C. Botdes florais evidenciando o célice. D. Botdo floral
durante a abertura da corola. E, F. Flores abertas evidenciando a diferenca de coloracdo entre
os lobos e o interior do tubo da corola, ver disposi¢do dos verticilos férteis. Fotos B, E, F:
Paulo Eugénio A. M. de Oliveira.
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A razdo polen/ovulo foi obtida através do nimero estimado de grdos de polen por flor
pelo numero de 6vulos por ovario (Cruden 1977). Para a contagem do numero de 6vulos por
ovario, foram dissecados, sob microscépio estereoscépico Olympus SZX12, 126 ovarios de C.
sceptrum e 111 de F. platyphylla, coletados em pelo menos cinco individuos diferentes e
armazenados em etanol 70% ou fixados em solucdo de glutaraldeido 1% e formaldeido 4%
(McDowell & Trump 1976) em tampéo fosfato de sédio 0,1M, pH 7,2.

Para as medicdes de volume e concentracdo de néctar foram ensacados, com sacos de
organza, 42 botbes em pré-antese de oito individuos de C. sceptrum e 31 botdes em pré-antese
de 5 individuos de F. platyphylla. As medicGes foram feitas em trés intervalos diferentes do
primeiro dia de antese e em um do segundo dia de antese de C. sceptrum, observando-se
aproximadamente 10 flores por intervalo. Para estimar o volume de néctar produzido foram
utilizados microcapilares de 10 microlitros e para se estimar a concentracdo do néctar
utilizou-se refratbmetro de mao para medicdo de acUlcares soltveis Eclipse, com escala de 1%
(Kearns & Inouye 1993).

Visitantes florais - O estudo dos visitantes florais foi conduzido ao longo de 17 dias
para C. sceptrum, perfazendo um total de 29 horas e 50 minutos de observacdo, e ao longo de
7 dias para F. platyphylla, perfazendo um total de 14 horas e 50 minutos de observacdo
realizados de 8:00 as 17:30h em ambas espécies. A observacao dos visitantes florais abrangeu
de 13 a 22 individuos por espécie, realizando-se rodizios de 15 a 60 minutos de observacdo
por individuo. O periodo de observagdo foi separado em quatro intervalos de duas horas a
duas horas e meia cada. Visitantes florais diferentes de abelhas foram observados, mas suas
visitas ndo foram quantificadas.

O comportamento e 0 nimero de visitas das abelhas foram registrados e a frequéncia
de visitagdo das flores por espécie foi calculada (nimero de visitas/hora). Foram considerados
pilhadores de néctar aqueles visitantes que ndo penetraram o tubo da corola e precisaram
perfurar a base do tubo ou utilizar as perfuracdes ja realizadas por outros visitantes florais
para atingirem a camara nectarifera. Foram considerados polinizadores ocasionais aqueles que
penetraram o tubo da corola e realizaram coleta de néctar ou pélen, mas que devido ao seu
tamanho reduzido apenas ocasionalmente tocaram o pistilo e as anteras durante a coleta de
polen. Ja os polinizadores efetivos penetraram no tubo da corola em busca de néctar e tocaram
o pistilo e as anteras todas as vezes que visitaram a flor. Apenas o primeiro individuo
observado de cada espécie de abelha foi coletado, asfixiado com éter, montado, etiquetado e
depositado na colecdo entomoldgica do Instituto de Biologia da UFU. Os demais individuos

observados no campo foram identificados por comparacdo e a identificacdo das abelhas
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capturadas foi confirmada pelos especialistas MsC. Leonardo Correia da Rocha, Dra. Claudia
Inés Silva, Dra. Solange Cristina Augusto e Dr. Fernando Silveira.

Sistema reprodutivo - Para as poliniza¢des experimentais, as inflorescéncias contendo
apenas botdes florais foram ensacadas com sacos de organza para excluir os potenciais
polinizadores. Posteriormente, foram realizadas autopolinizacbes e polinizagBes cruzadas
manuais em flores de primeiro dia emasculadas antes da polinizacdo. Em autopoliniza¢6es
utilizou-se o polen da mesma flor polinizada e em polinizacdes cruzadas utilizou-se o polen
de individuos distantes, pelo menos, 10m dos individuos polinizados. Alguns botdes
ensacados em pré-antese foram apenas marcados para checar a ocorréncia de autopolinizacdo
espontanea e outros foram emasculados antes de serem reensacados (teste para apomixia
auténoma). Apos a queda da corola das flores que passaram por poliniza¢es experimentais 0s
sacos de organza foram retirados das inflorescéncias. A produgdo natural de frutos foi
monitorada através de botdes marcados, mas ndo ensacados. O desenvolvimento dos frutos foi
monitorado durante trés meses ap0s a ultima polinizacao experimental. Quando um galhador
acometeu os ovarios de pistilos tratados experimentalmente ou marcados em C. sceptrum,
estes foram eliminados do experimento, pois 0 ovario apresentava-se hipertrofiado e era retido
na planta mée, afetando a quantificacdo dos ovarios que efetivamente se transformaram em
frutos. Dentre todos os pistilos tratados experimentalmente ou monitorados para a producéo
natural de frutos, de 12 a 32% foram acometidos pelo galhador e seus nimeros ndo foram
incluidos nas anélises.

A estimativa do nimero de sementes por fruto foi obtida através de nove frutos
provenientes de polinizacGes naturais e oito provenientes de polinizagdes cruzadas em C.
sceptrum; e 38 frutos provenientes de polinizacdes naturais e quatro provenientes de
polinizagdes cruzadas em F. platyphylla. O indice de autoincompatibilidade (ISI) foi
determinado através da razdo entre a producdo de frutos de autopolinizacbes sobre a de
polinizacdes cruzadas (Bullock 1985). Também foi determinada a razdo entre a producéo
natural de frutos e a producdo de frutos provenientes de polinizacBes cruzadas como uma
estimativa de eficacia reprodutiva (RE) (Ruiz & Arroyo 1978).

Para a andlise do crescimento in situ dos tubos polinicos, pistilos de autopolinizacdes e
polinizacdes cruzadas adicionais foram coletados em diferentes individuos, 24, 48 e 72 horas
apos a polinizacao, sendo coletados de quatro a oito pistilos por tratamento e por intervalo em
C. sceptrum, e de trés a cinco pistilos por tratamento e por intervalo em F. platyphylla. Os
pistilos foram imediatamente armazenados em etanol 70% ap6s a coleta. Os pistilos foram

amolecidos em solucdo aquosa de NaOH 9N em estufa a cerca de 46°C por 15 minutos.
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Posteriormente, foram lavados em agua corrente, corados com solucdo aquosa de azul de
anilina (adaptado de Martin 1959) e esmagados para que fosse feita a analise sob microscéopio
optico de fluorescéncia Zeiss Axioplan. Durante a analise, foi registrado para cada pistilo se
havia grdos de poélen germinando, e se os tubos polinicos atingiam o ovario e penetravam
ovulos. A fim de verificar a proporcdo de polinizagcdes naturais nas populacbes, foram
coletados ao acaso 15 pistilos adicionais de flores de segundo dia de C. sceptrum e 29 de F.
platyphylla. Quando 50 ou mais gréos de polen foram observados no pistilo considerou-se que
houve sucesso na polinizagdo natural, tendo em vista 0 nimero médio de dvulos por ovario
apresentado na Tabela 1.

Foram realizadas medicOes de altura e largura em ovarios de pistilos provenientes de
autopolinizacdes e polinizagdes cruzadas manuais coletados 24, 48, 72, 96 e 120 horas apés a
polinizacdo, e em ovérios de pistilos ndo polinizados provenientes de flores emasculadas
coletados 24, 48, 72, 96 e 120 horas ap6s a abertura da flor. As medicBes foram realizadas
com paquimetro digital Digimess. Foram analisados cinco ou seis pistilos por tratamento e
por intervalo em C. sceptrum e F. platyphylla, embora em F. platyphylla apenas dois pistilos
de autopolinizacGes coletados 120 horas ap0s a polinizacdo e dois de flores ndo polinizadas
coletados 120 horas apds a abertura da flor puderam ser analisados. Todos os pistilos foram
fixados em solucédo de glutaraldeido 1% e formaldeido 4% (McDowell & Trump, 1976) em
tampdo fosfato de sodio 0,1M, pH 7,2.

Anélise do nimero cromossémico - Para a germinacdo das sementes destinadas as
analises citogenéticas foram utilizadas caixas Gerbox® forradas com uma camada de algoddo
e uma folha de papel filtro umedecidas com agua destilada. As sementes foram postas para
germinar a temperatura ambiente e sob luz natural. As sementes consideradas germinadas
apresentaram a protrusdo da radicula. Os meristemas radiculares foram cortados com auxilio
de ldmina de barbear e pré-tratados em PDB (Para-diclorobenzeno-Aldrich), solucdo saturada,
por quatro horas entre 16° e 18°C. As radiculas foram fixadas em solucdo Carnoy 3:1 (3
partes de etanol absoluto P.A. : 1 parte de acido acético glacial) por 24 horas e armazenadas
em etanol 70% em freezer abaixo de 0°C. Para a confeccdo das laminas, os meristemas
radiculares foram digeridos em solucéo de HCI 5N por 20 minutos em temperatura ambiente e
submetidos a técnica usual de esmagamento. As laminulas foram removidas apds a imersdo
em nitrogénio liquido. A coloracdo foi realizada com solucéo de Giemsa a 2%, variando de 10
a 30 minutos (Guerra 1983). Apds a secagem das laminas, estas foram montadas com resina
semipermanente Entellan®.

Foram analisadas mais de uma lamina de cada amostra e contaram-se pelo menos 20
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células com bom espalhamento e morfologia cromossémica nas quais 0 namero tenha
permanecido constante. A contagem do numero cromossdémico foi realizada sob microscopio
optico Olympus BX51 e placas metafasicas foram fotografadas com auxilio de cdmera digital
Olympus DP70.

Analises estatisticas - O numero de sementes por fruto provenientes de polinizacfes
naturais e cruzadas foi comparado utilizando-se o teste t apos a verificacdo da normalidade
dos dados (Lilliefors Probability p>0,05) (SPSS 2000). As comparagdes entre as duas
espécies e intervalos de anélise quanto a concentracao e ao volume de néctar, bem como entre
os tratamentos e os intervalos apds a polinizacdo quanto a altura e largura dos ovéarios foram
realizadas utilizando-se ANOVA de dois fatores, onde o teste de Tukey foi utilizado para
comparacgOes a posteriori (Ferreira 2000). A normalidade ndo foi testada para a realizacdo de
ANOVA de dois fatores.

Resultados

Biologia floral - A floracdo de Cuspidaria sceptrum ocorreu de margo a junho de
2007, ocorrendo durante a estacdo seca, enquanto a de Fridericia platyphylla ocorreu de
dezembro de 2006 a fevereiro de 2007, no pico da estacdo chuvosa. A abertura da corola foi
observada ao longo de todo o dia em C. sceptrum (Tabela 1, Figura 1B). Ja F. platyphylla,
mostrou sincronia dos eventos florais entre todas as flores da populagdo, com a abertura da
corola se dando no periodo da manhd (Tabela 1, Figuras 2B-D). A antese floral de C.
sceptrum dura cerca de 48 horas, enquanto a de F. platyphylla, dura cerca de 24 horas (Tabela
1). Os lobos do estigma ja se apresentavam abertos e sensitivos ao toque e as anteras expondo
os grdos de pdlen no inicio da antese em C. sceptrum, e tais caracteristicas s0 foram
verificadas em F. platyphylla apds a abertura total da corola, durante as primeiras horas de
antese (Tabela 1). Os lobos do estigma permaneceram abertos e sensitivos durante toda a
antese nas duas espécies. Nao foi observado odor adocicado perceptivel nas flores de C.
sceptrum. Em F. platyphylla a flor inicia a produgdo de odor adocicado apds as primeiras
horas da antese, concomitantemente a exposicao dos grdos de polen e inicio da receptividade
estigmatica, quando também foi observado o inicio do escurecimento das anteras, o que
acontece no final da tarde para C. sceptrum (Tabela 1). A viabilidade polinica fica em torno
de 80 a 90%, e a razdo polen/dvulo corresponde a xenogamia facultativa nas duas espécies
(Tabela 1), segundo a classificacdo de Cruden (1977).

A concentracdo média de agucares no néctar foi de 15,5+2,6% em C. sceptrum e de
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Tabela 1: Caracteristicas da biologia floral de Cuspidaria sceptrum e de Fridericia platyphylla.

Caracteristica C. sceptrum F. platyphylla
Horério de abertura das flores 8:00-15:30h 8:00-10:00h
Producdo de odor ausente 10:00h-final da antese
Producéo de néctar antes de 8:00h-final do 1° dia de antese 8:00h-13:00h
Receptividade estigmatica durante toda a antese inicio ap6s as 8:00h-final da antese
Escurecimento das anteras a partir de 17:00h 1° dia a partir de 10:00h
Duracéo da antese de 24 a 48 horas cerca de 24 horas
Viabilidade polinica (%) 84,4% (+4,4%) 92,7% (+1,1)

N° médio gréos de pélen/flor (+ DP) 38800 (+14601,4) 18500 (+3415,6)

N° médio dvulos/ovério (+ DP) 30,1 (£5,6) 38,2 (+4,2)

Raz&o pélen/évulo 1331,1 484, 5
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13,7£6,4% em F. platyphylla. A analise da concentracdo média de sacarose no néctar
apresentou interacdo entre espécie e intervalo de andlise (espécie: F;2,=0,512, p=0,482;
intervalos: F,2,=12,165, p<0,001; espécie x intervalos: F;2,=5,833, p=0,009), e so diferiu
entre as espécies no primeiro intervalo de analise, sendo constante durante a antese para C.
sceptrum e aumentando do primeiro para o segundo intervalo em F. platyphylla (teste de
Tukey, p<0,05) (Figura 3). A anélise do volume médio de néctar acumulado variou entre as
especies e entre os diferentes intervalos de analise (Figura 3), sem interacdo entre espécie e
intervalos de analise (espécie: F12,=31,223, p<0,001; intervalos: F;,,=6,598, p=0,006;
espécie x intervalos: F,2,=1,815, p=0,186). O volume médio de néctar em C. sceptrum foi
significativamente maior quem em F. platyphylla e aumentou significativamente do primeiro
para o terceiro intervalo de analise (teste de Tukey, p<0,05) (Figura 3).

Visitantes florais - Foram registradas 21 espécies de abelhas visitando as flores de C.
sceptrum e 18 espécies visitando as flores de F. platyphylla, sendo que a frequéncia de
visitacdo na segunda espécie é muito superior a primeira (Tabelas 2 e 3). O grupo de abelhas
pilhadoras de néctar foi responsavel por 60,8% e 66,4% das visitas observadas nas flores de
C. sceptrum e F. platyphylla, respectivamente, sendo Oxaea flavescens responsavel por 45% e
51,5% das visitas a estas espécies (Tabelas 2 e 3).

Os polinizadores efetivos realizaram 23,2% das visitas em C. sceptrum, sendo
Epicharis bicolor e Centris fuscata as espécies responsaveis pelo maior numero de visitas
(Tabela 2). Euglossa securigera e E. melanotricha, embora tenham visitado legitimamente a
flor de C. sceptrum, foram consideradas polinizadores ocasionais, devido ao seu tamanho
reduzido quando comparado ao didmetro do tubo da corola (Figura 1D). Também foi
registrada uma visita legitima de um beija-flor a esta espécie no periodo da manha. BotGes
florais e flores de C. sceptrum estavam parasitados por fases juvenis de insetos (larvas) que
consumiam os verticilos férteis da flor inviabilizando a polinizagdo. Essas larvas podem ter
alguma relagdo com a galha que acomete os ovarios dessa espécie como serd descrito
posteriormente.

Embora F. platyphylla tenha tido uma frequéncia de visitagdo por abelhas muito
superior a de C. sceptrum, apenas 5,7% das visitas foram realizadas por polinizadores
efetivos, dentre os quais predominaram as visitas de Euglossa securigera, Epicharis bicolor e
E. iheringi (Tabela 3). Por outro lado, 28,0% das visitas a esta espécie foram realizadas por
polinizadores ocasionais, com predominancia de Exomalopsis fulvofasciata, Ceratina sp. e
uma espécie ndo identificada de Halictidae (Tabela 3). Vespas foram observadas se

alimentando em perfuracGes na base da corola de F. platyphylla e capturando fases juvenis de
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Tabela 2: Frequéncia de visitacdo por abelhas as flores de Cuspidaria sceptrum em area de campo sujo no Clube de Caca e Pesca ltororé de

Uberlandia, Uberlandia, MG. PE=polinizador efetivo; Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)

Espécie Comportamento  8:00-10:30h 10:30-13:00h  13:00-15:30h 15:30-17:30h ;g;a;éfﬁfs)'
(total 10h 55min)  (total 6h) (total 7h 11min) (total 5h 44min)
Andrenidae
Oxaea flavescens Klug, 1807 Pl 14,01 (153) 6,83 (41) 2,09 (15) 0,35 (2) 7,07 (211)
Apidae
Centridini Centris (Trachina) fuscata Lepeletier, 1841 PE 0(0) 1,67 (10) 1,53 (11) 1,75 (10) 1,04 (31)
Centris (Hemisiella) tarsata Smith, 1874 PE 0 (0) 0(0) 0,42 (3) 0,87 (5) 0,27 (8)
Centris (Xanthemisia) lutea Friese, 1899 PE 0,18 (2) 0,33 (2) 0,42 (3) 0,17 (1) 0,27 (8)
Centris sp. 1 PE 0,27 (3) 0,17 (1) 0(0) 0(0) 0,13 (4)
Centris sp. 2 PE 0 (0) 0,33 (2) 0,14 (1) 0(0) 0,1(3)
Centris sp. 3 PE 0 (0) 0,33 (2) 0(0) 0(0) 0,07 (2)
Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 0,73 (8) 0,83 (5) 2,92 (21) 1,22 (7) 1,37 (41)
Epicharis sp. 1 PE 0,18 (2) 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0,07 (2)
Euglossini Euglossa (Euglossa) securigera Dressler, 1982 PO 0,92 (10) 2,33 (14) 2,51 (18) 3,14 (18) 2,01 (60)
Euglossa (Euglossa) melanotricha Moure, 1967 PO 0,18 (2) 0 (0) 0,28 (2) 0(0) 0,13 (4)
Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841 PE 0,55 (6) 0 (0) 0 (0) 0,52 (3) 0,3 (9)
Eufriesia sp 1 PE 0,09 (1) 0(0) 0(0) 0(0) 0,03 (1)
Exomalopsini  Exomalopsis (Exomalopsis) fulvofasciata Smith, 1879 PO 0 (0) 0,17 (1) 0 (0) 0(0) 0,03 (1)
Meliponini Paratrigona lineata Lepeletier, 1836 PO 0,46 (5) 0 (0) 0(0) 0(0) 0,17 (5)
Trigona spinips Fabricius, 1793 Pl 0,64 (7) 0,67 (4) 1,11 (8) 0,7 (4) 0,77 (23)
Tetrapedini Tetrapedia sp. 1 PO 0,09 (1) 0(0) 0 (0) 0 (0) 0,03 (1)
Xylocopini Ceratina sp. 1 PO 0 (0) 0 (0) 0,28 (2) 0 (0) 0,07 (2)
Halictidae
sp. 1 Pl 1,37 (15) 1,33 (8) 0 (0) 3,14 (18) 1,37 (41)
sp. 2 Pl 0 (0) 0(0) 0,14 (1) 1,57 (9) 0,34 (10)
Megachilidae
sp. 1 PO 0 (0) 0(0) 0,14 (1) 0,17 (1) 0,07 (2)
TOTAL 19,69 (215) 15 (90) 11,98 (86) 13,61 (78) 15,72 (469)
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Tabela 3: Frequéncia de visitacdo por abelhas as flores de Fridericia platyphylla em area de campo sujo na Fazenda Campo Alegre, Uberlandia,
MG. PE=polinizador efetivo; Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)

Espécie Comportamento  8:00-10:30h 10:30-13:00h 13:00-15:30h  15:30-17:30h Ifrfa;é}r?fﬁ)'
(total 7h 08min)  (total 1h 35min) (total 4h 52min)  (total 1h 15min)
Andrenidae
Oxaea flavescens Klug, 1807 PI 123,84 (883) 58,23 (92) 56,26 (274) 61,6 (77) 89,41 (1326)
Apidae
Apini Apis mellifera Linnaeus 1758 PO 0 (0) 0(0) 1,44 (7) 0(0) 0,47 (7)
Centridini Centris sp.1 PE 0 (0) 0 (0) 0 (0) 1,6 (2) 0,13 (2)
Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 3,09 (22) 0 (0) 6,16 (30) 0(0) 3,51 (52)
Epicharis (Epicharitides) iheringi Friese, 1899 PE 2,81 (20) 0(0) 0(0) 1,6 (2) 1,48 (22)
Euglossini Euglossa (Euglossa) securigera Dressler, 1982 PE 5,61 (40) 9,49 (15) 0,41 (2) 0(0) 3,84 (57)
Emphorini Alepidoscelis imitatrix Schrottky, 1909 PE 0(0) 0,63 (1) 2,26 (11) 0(0) 0,81 (12)
Exomalopsini ~ Exomalopsis (Exomalopsis) fulvofasciata Smith, 1879 PO 12,48 (89) 76,58 (121) 29,57 (144) 13,6 (17) 25,02 (371)
Meliponini Trigona spinips Fabricius, 1793 Pl 23 (164) 28,48 (45) 28,13 (137) 4,8 (6) 23,74 (352)
Rhathymini Rhathymus sp. 1 Pl 0(0) 0 (0) 0,82 (4) 0 (0) 0,27 (4)
Xylocopini Ceratina sp. 1 PO 8,27 (59) 52,53 (83) 9,03 (44) 16,8 (21) 13,96 (207)
Xylocopa sp. 1 PE 0 (0) 0(0) 0(0) 0,8 (1) 0,07 (1)
Halictidae
sp. 1 PO 0(0) 0(0) 1,64 (8) 0(0) 0,54 (8)
sp. 2 PO 0,28 (2) 0(0) 0,62 (3) 0(0) 0,34 (5)
sp. 3 PO 9,12 (65) 20,25 (32) 3,08 (15) 0(0) 7,55 (112)
sp. 4 PO 0(0) 0(0) 2,26 (11) 0(0) 0,74 (11)
TOTAL 188,5 (1344) 246,2 (389) 141,68 (690) 100,8 (126) 171,88 (2549)
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Capitulo 5-Manutencdo do sistema de autoincompatibilidade em subarbustos de Bignoniaceae

insetos (larvas) que parasitam botbes florais. Diferentes espécies de Lepidoptera foram
observadas inserindo a probdscide no tubo da corola para forragear néctar, podendo funcionar
como polinizadores ocasionais, enquanto percevejos se comportaram como pilhadores de
néctar.

Sistema reprodutivo e numero cromossémico - Em C. sceptrum, onde o
desenvolvimento dos frutos foi verificado em trés diferentes momentos apds a polinizacéo,
pOde-se observar que a porcentagem de pistilos que permaneceram na planta nove dias apés a
polinizacdo foi muito semelhante entre pistilos submetidos a polinizagcdo cruzada manual e
aqueles de flores ndo manipuladas, cerca de 50%. Por outro lado, pistilos submetidos a
autopolinizacdo, que tiveram as flores emasculadas ou polinizadas naturalmente,
apresentaram uma porcentagem bem maior de aborto (Tabela 4), indicando que ocorreu
rejeicdo ativa destes pistilos pela planta mée. Exceto por um dos pistilos de flores isoladas
para a verificacdo de autopolinizacdo espontanea que em F. platyphylla (Tabela 4), todos os
pistilos que passaram pelos tratamentos de autopolinizacdo manual, autopolinizacédo
espontanea e flores emasculadas em ambas as espécies foram abortados com menos de 20
dias ap6s a ultima polinizacdo experimental (Tabela 4). A diminuicdo observada na
porcentagem de frutos desenvolvidos de 19 para 78 dias em C. sceptrum provavelmente esta
relacionada a acdo de herbivoros. Em F. platyphylla, ndo foi possivel acompanhar o
desenvolvimento dos frutos até a maturidade. O ISI foi igual a zero em C. sceptrum e igual a
0,04 em F. platyphylla, quando o desenvolvimento dos frutos foi observado entre 19 e 20 dias
apos a polinizacdo (Tabela 4). O numero cromossémico encontrado para C. sceptrum e F.
platyphylla foi de 2n=40 para as 20 células em metéafase mitotica observadas em cada espécie
(Figura 4).

O percentual de poliniza¢des naturais estimada em pistilos coletados ao acaso foi de
66,7% em C. sceptrum e de 69,0% em F. platyphylla, bem superior a porcentagem de frutos
que se desenvolveram em polinizagdes naturais (Tabela 4). A porcentagem de frutos
desenvolvidos em polinizacbes cruzadas manuais ficou entre 30 e 45% (Tabela 4). O calculo
da eficacia reprodutiva foi baixo para ambas as espécies, de 0,08 para C. sceptrum e de 0,07
para F. platyphylla.

O numero medio de sementes por fruto foi de 14,00+10,54 em poliniza¢6es naturais e
de 11,75+7,21 em poliniza¢6es cruzadas manuais em C. sceptrum (t=-0,412, df=9, p=0,690),
e foi de 26,63+£9,89 em polinizagbes naturais e de 21,5+6,66 em polinizagcdes cruzadas
manuais em F. platyphylla (t=-1,008 df =40, p=0,320). Em C. sceptrum e F. platyphylla,

46,4% e 69,7% dos dvulos foram convertidos em sementes em polinizagbes naturais,
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Tabela 4: Polinizacdes experimentais e desenvolvimento de frutos em diferentes dias ap0s a Ultima polinizacao
experimental em Cuspidaria sceptrum e Fridericia platyphylla.

C. sceptrum F. platyphylla
Dias ap6s a polinizagédo 9dias 19 dias 78 dias 20 dias
Polinizac6es experimentais N° Flores N° Frutos (%)  N°Frutos (%)  N°Frutos (%)  N°Flores N° Frutos (%)
Autopolinizacdo manual 62 10 (16,13%) 0 (0%) 0 (0%) 76 0 (0%)
Polinizagdo manual cruzada 62 36 (58,06%) 28 (45,16%) 13 (20,97%) 75 23 (30,67%)
Autopolinizagdo espontanea 76 39 (51,32%) 0 (0%) 0 (0%) 89 1(1,12%)
Flores emasculadas 95 25 (26,32%) 0 (0%) 0 (0%) 85 0 (0%)
Polinizagdo natural (controle) 81 10 (12,35%) 3 (3,7%) 2 (2,47%) 90 2 (2,22%)

189



L
”‘ " s 7
P 2 - NE

) Ywr 2 L N
a‘ ‘ “ﬂ: g ‘Lr./\\ AN

o . - ,? ) ]/
‘,-—).' \ L ] ’

LY -
A B

Figura 4. Células de meristema radicular em metafase mitdtica.
A: Cuspidaria sceptrum, CCPIU, MG, 2n=40. B: Fridericia
platyphylla, Fazenda Campo Alegre, MG, 2n=40. Barras=10um.

Figura 5. Pistilos de Cuspidaria sceptrum com a parede do ovario retirada. A. Pistilo observado
sob estereomicroscépio para a contagem do numero de Ovulos por ovario. B, C. Pistilos
corados com azul de anilina e observados sob microscopio de fluorescéncia. B. Tubo polinico
penetrando Gvulo em pistilo coletado 48 horas ap6s a polinizacdo cruzada. C. Tubo polinico
penetrando 6vulo em pistilo coletado 72 horas ap6s a autopolinizagdo. St: estilete; O: ovario.
As setas apontam os tubos polinicos que estdo penetrando évulos. Barras=1mm (A, B), 0,1mm

©).



Capitulo 5-Manutencdo do sistema de autoincompatibilidade em subarbustos de Bignoniaceae

respectivamente (ver Tabela 1 para numero de 6Ovulos por ovario) (Figura 5A). Em F.
platyphylla 100% dos pistilos tinham os tubos polinicos atingindo o ovério e penetrando
Ovulos 24 horas apds a polinizagdo, e em C. sceptrum 14% dos pistilos de polinizacGes
cruzadas e 57% dos de autopoliniza¢Bes apresentaram tubos polinicos no ovario e penetrando
ovulos neste intervalo. Em C. sceptrum de 80 a 100% dos pistilos apresentaram tubos
polinicos atingindo o ovario e penetrando 6vulos nos intervalos de 48 e 72 horas apds a
polinizacdo (Figuras 5B, C). Em F. platyphylla os tubos polinicos também atingiram o ovario
nestes intervalos, porém em menores proporcoes (40 a 75% em 48 horas e 20 a 33% em 72
horas), podendo ser justificado devido a uma grande propor¢do dos grdos de polen ndo ter
germinado (25 a 40% em 48 horas e 60 a 80% em 72 horas), independente do tratamento.

Em C. sceptrum, a analise de altura dos ovarios apresentou interacao entre tratamentos
e intervalos de tempo ap0s a polinizacdo (tratamentos: F,7;=0,011, p=0,989; intervalos apds a
polinizacdo: F,71=28,787, p<0,001; tratamentos X intervalos apds a polinizagdo: Fg71=5,684,
p<0,001). Os ovarios de poliniza¢des cruzadas aumentaram significativamente em altura de
48 horas para 96 horas e de 96 horas para 120 horas ap6s a polinizacdo, enquanto os de
autopolinizacdes aumentaram de 72 horas para 96 horas (teste de Tukey, p<0,05). Foi
possivel verificar que pistilos de polinizacdo cruzada foram maiores que os autopolinizados e
que estes foram maiores que os ndo polinizados 120 horas apds a polinizacdo ou 120 horas
apos a abertura da flor (teste de Tukey, p<0,05). A andlise de largura dos ovarios também
apresentou interacdo entre tratamentos e intervalos de tempo apds a polinizacdo (tratamentos:
F,71=2,744, p=0,071; intervalos apds a polinizacdo: F4;7,=3,004, p=0,024; tratamentos X
intervalos apos a polinizacao: Fg71=3,915, p<0,001), onde pode-se detectar um acréscimo de
largura de 24 para 120 horas em pistilos polinizados e um decréscimo da largura em pistilos
ndo polinizados de 48 para 120 horas (teste de Tukey, p<0,05). Foi possivel verificar que 0s
pistilos polinizados eram mais largos que os ndo polinizados 120 horas ap6s a polinizacdo
(teste de Tukey, p<0,05).

Em F. platyphylla o ovario aumenta em altura de 72 horas para 96 horas em pistilos de
polinizagéo cruzada, ndo sendo detectado nenhum crescimento nos outros tratamentos, sendo
que, os ovarios de pistilos de polinizaces cruzadas mostram-se mais altos que os de nao
polinizados em 96 horas apos a polinizacdo, e mais altos que os de nao polinizados e que 0s
de autopolinizados 120 horas ap6s a polinizacdo (teste de Tukey, p<0,05), apresentando
interacdo entre os tratamentos e os intervalos apds a polinizagdo (tratamentos: Fj1=4,572,
p=0,014; intervalos ap6s a polinizacdo: F46=4,511, p=0,003; tratamentos X intervalos apos a

polinizacdo: Fge1=2,730, p=0,012). Observou-se um acréscimo na largura dos ovarios de 24
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horas para 48 horas e de 48 horas para 120 horas apenas em pistilos provenientes de
polinizacdes cruzadas, e em 120 horas estes pistilos foram mais largos que os nao polinizados
e que os autopolinizados (teste de Tukey, p<0,05), apresentando interacdo entre tratamentos e
intervalo ap6s a polinizacédo (tratamentos: F,¢=0,660, p=0,520; intervalos apos a polinizacéo:
F461=7,805, p<0,001; tratamentos X intervalos apos a polinizacdo: Fg=3,998, p=0,001).

Discussao

Apesar das diferencas marcadas de habito, a biologia reprodutiva de Cuspidaria
sceptrum e Fridericia platyphylla foi fundamentalmente similar a das demais espécies
estudadas de Bignoniaceae (Capitulo Introdutério). Embora componham parte do estrato
herbaceo-arbustivo de plantas do Cerrado, predominantemente autofértil (Barbosa & Sazima
2008), estas espécies mantiveram a necessidade de polinizagdo por animais, principalmente
por abelhas, e de fecundacdo cruzada para o desenvolvimento de frutos como as demais
especies arboreas e de lianas da familia (Bullock 1985, Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993,
1999, Vitali & Machado 1995, Barros 2001, Somanathan & Borges 2001, Bittencourt Janior
& Semir 2005, Correia et al. 2005, Correia et al. 2006, Gottsberger & Silberbauer-
Gottsberger 2006, Maués et al. 2008, Polatto & Alves Janior 2009). A manutencdo do sistema
de autoincompatibilidade em espécies dipldides subarbustivas parece estar relacionada a
capacidade dessas plantas de se adaptarem a este estrato vegetacional sem alterar o seu
sistema reprodutivo. A conservacdo da atratividade para os polinizadores e a manutencéo da
planta no ambiente apos os periodos de seca, queimadas ou podas através do rebrotamento a
partir de sistemas subterraneos bem desenvolvidos (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger
2006, Santos 2008), parecem ser boas explicagdes para este comportamento.

Biologia floral e visitantes florais- As espécies de Fridericia florescem na estacéo
chuvosa (Amaral 1992, Correia et al. 2005, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), como a
maioria das lianas (Amaral 1992) e das espécies do estrato herbaceo-arbustivo do Cerrado
(Barbosa & Sazima 2008, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Capitulos 4 e 6), embora F.
platyphylla também tenha sido observada florescendo na estacdo seca (Ynagizawa &
Maimoni-Rodella 2007). J& a floracdo de C. sceptrum, no auge da estacdo seca, deve diminuir
a competicdo dessa espécie por polinizadores com as demais plantas do estrato herbaceo-
arbustivo. Embora possa haver sobreposi¢do na época de floracdo de espécies de Fridericia e
de outras espécies de lianas e subarbustos de Bignoniaceae, diferentes estratégias parecem

evitar a ocorréncia de polinizagdes interespecificas na familia (Gentry 1974, 1980, Amaral
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evitar a ocorréncia de polinizagdes interespecificas na familia (Gentry 1974, 1980, Amaral
1992, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Zjhra 2008).

Todas as espécies de Fridericia investigadas até o momento apresentam flores cuja
duracdo da antese € de 10 a 24 horas (Amaral 1992, Correia et al. 2005, Ynagizawa &
Maimoni-Rodella 2007), podendo ser uma caracteristica das espécies do género. A sincronia
observada nos eventos florais de F. platyphylla deve funcionar como um atrativo extra para os
visitantes florais, pois disponibiliza um grande nimero de novas flores ao mesmo tempo. Em
F. platyphylla, as polinizagbes cruzadas devem ser realizadas apenas durante as primeiras
visitas das abelhas as flores, j& que um grande numero de flores de primeiro dia em uma
mesma planta acarreta inevitavelmente em geitonogamia e autopoliniza¢es (Guimardes et al.
2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009, Polatto & Alves Janior 2009, Capitulo 6). Em C.
sceptrum, a atratividade da planta parece ser aumentada pela antese prolongada da flor,
permitindo a coexisténcia de flores de primeiro e segundo dia. Embora o menor nimero de
flores por planta em relacdo a F. platyphylla e a assincronia entre eventos florais numa mesma
planta possam estimular a ocorréncia de poliniza¢6es cruzadas nesta espécie, a frutificacdo em
condicBes naturais foi baixa nas duas espécies. Caso as primeiras visitas as flores sejam
correspondentes a geitonogamia, essas podem comprometer a eficacia reprodutiva da planta
se 0 fechamento do estigma nas espécies estudadas for como em Oroxylum indicum (L.) Kurz,
fechando-se definitivamente apds a deposicao de grdos de pdlen da mesma espécie, sejam eles
de autopolinizac¢des ou de polinizag¢des cruzadas (Sritongchuay et al. 2010).

A presenca de odor adocicado é comum para as espécies de Fridericia (Amaral 1992,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), exceto para F. triplinervia (Mart. ex DC.) L.
Lohmann, que possui odor citrico (Amaral 1992). O odor adocicado em associacdo ao grande
namero de ramos agregados em uma mesma planta devem ter contribuido para a maior
frequéncia de visitacdo por abelhas as flores de F. platyphylla no presente estudo e em
estudos anteriores (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007). A auséncia de odor adocicado
verificada em C. sceptrum pode interferir na atracdo dos polinizadores e deve ser investigada
para as demais espécies do género.

A concentracdo média do néctar nas duas espécies estudadas é semelhante a observada
para as demais espécies de Fridericia, entre 16 e 21% (Amaral 1992, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), e superior a observada
para Tanaecium selloi (Spreng.) L. Lohmann, com 9,5% (Amaral 1992). O volume reduzido
do néctar de F. platyphylla corresponde ao encontrado para as demais espécies do género

(Amaral 1992, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), mas € bem menor que o encontrado
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para C. sceptrum e para outras espécies de Bignoniaceae (Amaral 1992, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006, Capitulos 4 e 6). A menor quantidade de néctar disponivel nas
flores de F. platyphylla deve ser outro fator que proporciona a maior frequéncia de visitagdo
as suas flores quando comparada a outras Bignoniaceae (Ynagizawa & Maimoni-Rodella
2007), visto que as abelhas precisam visitar mais flores para obterem a quantidade de néctar
de gue precisam. A producdo continuada de néctar no primeiro dia de antese em C. sceptrum,
cessando no segundo dia, também foi observada para outras Bignoniaceae (Guimardes et al.
2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009, Capitulos 4 € 6).

A predominéncia da visitacdo por abelhas pilhadoras de néctar, causa uma diminuicao
no volume do néctar disponivel para as abelhas que visitam legitimamente a flor, diminuindo
o tempo de permanéncia destas abelhas em cada flor e aumentando a movimentacdo entre as
plantas (Maloof 2001, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), o que pode contribuir para um
incremento das polinizagdes cruzadas. Embora a frequéncia de visitacdo por abelhas tenha
sido maior em F. platyphylla, a porcentagem de pistilos polinizados naturalmente foi similar
em ambas as espécies. Embora uma grande porcentagem de pistilos tenha sido polinizada, o
que corrobora a presenca de polinizadores na area, a eficacia reprodutiva foi extremamente
baixa para as duas espécies, podendo estar relacionada a herbivoria (Carvalho et al. 2007,
Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009) ou a ocorréncia de polinizacdes qualitativamente
deficientes (Bawa & Webb 1984, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). A disponibilidade de
recursos ndo deve ter sido o principal fator limitante ao desenvolvimento de um maior nimero
de frutos em polinizagbes naturais, visto que em polinizagdes manuais cruzadas o
desenvolvimento de frutos foi superior.

Embora as Euglossini sejam reportadas como as principais polinizadoras das flores de
Bignoniaceae (Gentry 1974), os polinizadores efetivos mais frequentes nas duas espécies
estudadas foram abelhas da tribo Centridini. Em C. sceptrum, as espécies de Euglossa tocam
0 estigma apenas ocasionalmente, visto que a abertura do tubo da corola tem um didmetro que
dificulta este contato durante a visita. Bombus atractus Franklin, 1913 foi o polinizador mais
frequente de F. platyphylla em estudos anteriores no estado de S&o Paulo (Ynagizawa &
Maimoni-Rodella 2007), o que mostra que o espectro de polinizadores é definido
principalmente pelo tamanho e requerimento de forrageio (Barbosa & Sazima 2008, Oliveira
& Gibbs 2000).

Sistema reprodutivo - Embora a razdo pdélen/évulo aponte para a ocorréncia de
xenogamia facultativa nas duas espécies e a formacdo de frutos de autopolinizacdo e

geitonogamia ja tenha sido observada em outra populacdo de F. platyphylla (Ynagizawa &
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Maimoni-Rodella 2007), o resultado das polinizacbes experimentais em C. sceptrum e F.
platyphylla corresponde a ocorréncia de um sistema de autoincompatibilidade nas populacdes
analisadas. As espécies sdo autoincompativeis e dipldides, com 2n=40, o ndmero mais
frequente para as Bignoniaceae (Goldblatt & Gentry 1979).

Os ovarios de pistilos de polinizagbes cruzadas sdo maiores que o0s de
autopolinizacdes e que os de pistilos ndo polinizados 120 horas apo6s a polinizacdo para as
duas espécies, indicando que a rejeicdo aos pistilos autopolinizados possa estar em curso
(Bittencourt Janior 2003). A diminuicdo de largura observada em pistilos ndo polinizados de
C. sceptrum pode estar relacionada a desidratacdo destes pistilos e ao inicio de sua abscisao.
Em C. sceptrum, o aborto de pistilos autopolinizados se da de maneira concentrada entre o
quinto e o nono dia ap6s a polinizacdo e em F. platyphylla, até o vigésimo dia. O aborto dos
pistilos autopolinizados de maneira uniforme corrobora a presenca de um sistema de
autoincompatibilidade de agdo tardia controlado geneticamente (Seavey & Bawa 1986,
Bittencourt Junior 2003). As porcentagens semelhantes de pistilos abortados em
autopolinizacdes e polinizacdes naturais, nove dias apds os experimentos de polinizacdo em
C. sceptrum, indicam que parte dos pistilos de polinizagdo natural tenha recebido carga
polinica predominantemente ndo compativel.

A baixa eficacia reprodutiva de C. sceptrum e F. platyphylla parece ser comum nas
especies de Bignoniaceae (Amaral 1992, Bittencourt Junior & Semir 2004, Bittencourt Junior
& Semir 2005, Correia et al. 2005, Guimaraes et al. 2008, Maués et al. 2008, Milet-Pinheiro
& Schlindwein 2009, Capitulos 4 e 6), mas diferentes fatores parecem ser responsaveis por
esta caracteristica. Um namero de polinizadores efetivos e frequéncia de visitacdo reduzidos
(Vieira et al. 1992, Guimardes et al. 2008); a acdo destrutiva de alguns pilhadores (Carvalho
et al. 2007, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009); limitagcdo de recursos da planta mée para
investir no desenvolvimento dos frutos, e uma elevada carga de auto pélen em polinizagdes
naturais de plantas autoincompativeis (Stephenson 1981, Bawa & Webb 1984, Sutherland
1987, Capitulo 6) sdo alguns exemplos do que pode acarretar baixa eficacia reprodutiva.
Como a polinizacao natural esteve acima de 60% nas duas espécies estudadas, acredita-se que
a baixa eficécia reprodutiva ocorra devido a uma combinacdo da capacidade das plantas em
suportarem um determinado numero de frutos, além de um elevado nimero de polinizacdes
incompativeis, como autopolinizacdes ou polinizacdes mistas com elevada carga de auto
polen (Gentry 1974, Stephenson 1981, Bawa & Webb 1984, Sutherland 1987, Correia et al.
2005).

A capacidade que as espécies subarbustivas e algumas arboreas possuem de
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restabelecer a parte aérea e de produzir ramets a partir de sistemas subterraneos desenvolvidos
podem ser formas de adaptacdo ao novo habitat (Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006,
Barbosa & Sazima 2008, Santos 2008) que permitam a manutencdo dos sistemas de
polinizacdo e reprodutivo das espécies congenéricas de mata (Oliveira & Gibbs 2002).
Provavelmente, a predominancia de espécies autoférteis e apomiticas no estrato herbaceo-
arbustivo deve ocorrer devido a maior presenca de espécies anuais (Barringer 2007, Barbosa
& Sazima 2008).

Os dados encontrados corroboram a idéia de que a adaptagdo das formas subarbustivas
de Bignoniaceae as fitofisionomias abertas do Cerrado ndo esta necessariamente relacionada a
eventos de poliploidizacdo e ao estabelecimento de autofertilidade ou apomixia (Capitulos 1,
4 e 6). Ao invés disso, as espécies de Bignoniaceae demonstram-se extremamente
conservadoras quanto a sua ploidia e sistema reprodutivo (Goldblatt & Gentry 1979, Capitulo
Introdutério, Capitulo 1), independente da forma de vida (Amaral 1992, Bittencourt Janior
2003, Capitulos 1, 4 e 6). Provavelmente, os fatores que acarretam a ocorréncia de poliploidia,
autofertilidade e apomixia em populacbes de espécies lenhosas (Piazzano 1998, Dutra &
Machado 2001, Costa et al. 2004, Bittencourt Janior & Semir 2005, Capitulos 1, 2), de lianas
(Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Capitulo 1) e
subarbustos (Firetti 2009, Capitulo 3) de Bignoniaceae sdo independentes da forma de vida a

que as espécies estdo adaptadas.
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ECOLOGIA REPRODUTIVA DE DUAS ESPECIES SUBARBUSTIVAS DE
JACARANDA (BIGNONIACEAE) EM DIFERENTES AREAS DE CERRADO

Resumo

Jacaranda € o género mais basal de Bignoniaceae, caracteristico por apresentar flores roxas
com um estaminodio glandular desenvolvido. Suas espécies sdo predominantemente
autoestéreis e dipldides, como a maior parte da familia. O género é neotropical e constituido
principalmente por arvores tipicas de florestas, mas também por &rvores, arbustos e
subarbustos xilopodiais tipicos do Cerrado. Como o estrato arbéreo das florestas e cerrados é
predominantemente autoestéril, enquanto o herbaceo-arbustivo é predominantemente
autofértil, o presente trabalho teve como objetivo verificar se espécies de Jacaranda
subarbustivas e tipicas do Cerrado poderiam manter o sistema de autocompatibilidade
marcante de Bignoniaceae ou se a forma de vida poderia influenciar a biologia reprodutiva
das espeécies. Para isso, estudamos a biologia floral, a biologia da polinizacdo e o sistema
reprodutivo de J. paucifoliolata e J. rufa. Nossos resultados mostraram que estas espécies séo
polinizadas principalmente por abelhas da tribo Euglossini, requerendo a ocorréncia de
polinizacdes cruzadas para o desenvolvimento de frutos como as demais espécies arboreas e
de lianas de Bignoniaceae. A baixa eficacia reprodutiva verificada em J. rufa pode estar
relacionada ao grande namero de flores por planta e ao elevado volume de néctar, que embora
gerem uma maior frequéncia de visitagdo por abelhas, aumentam a ocorréncia de
geitonogamia. Enquanto a maior eficacia reprodutiva de J. paucifoliolata pode estar
relacionada ao reduzido numero de flores por planta, que estimula a ocorréncia de
polinizagdes cruzadas. O crescimento de tubos polinicos e a penetragdo de 6vulos em pistilos
autopolinizados, 0s quais sdo abortados posteriormente, indicam que o sistema de
autoincompatibilidade de acéo tardia esteja presente nessas espécies, como verificado para
50% das Bignoniaceae ja investigadas. A adaptacdo dessas espécies ao estrato herbaceo-
arbustivo ndo interferiu na polinizacdo por abelhas e no sistema reprodutivo tipico da familia.
Isso foi possivel gracas a manutencdo da atratividade para os polinizadores e a presenca de
um sistema subterrdneo que permite o rebrotamento apos longos periodos de seca ou

gueimadas, reconstituindo a parte aérea das plantas desse estrato.

Palavras-chave: autoincompatibilidade, eficacia reprodutiva, forma de vida, sistema

reprodutivo.
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Introducéo

O bioma Cerrado apresenta uma grande diversidade de sistemas de polinizagdo com a
predominéancia de plantas polinizadas por abelhas de médio e grande porte (Oliveira & Gibbs
2002, Barbosa & Sazima 2008). Os sistemas reprodutivos de plantas arboreas do Cerrado sdo
predominantemente de autoincompatibilidade (Oliveira & Gibbs 2000, 2002), semelhante ao
observado para as plantas arbéreas de florestas tropicais umidas (Bawa 1974, Bawa et al.
1985, Bullock 1985). Por outro lado, o estrato herbaceo-arbustivo tanto das florestas como do
Cerrado apresentam espécies predominantemente autoférteis (Barringer 2007, Barbosa &
Sazima 2008). As semelhancas entre os sistemas reprodutivos de plantas do Cerrado e de
florestas tropicais umidas pode refletir as relacdes filogenéticas entre as suas espécies
(Oliveira & Gibbs 2000, Capitulo 1), como no caso das espécies vicariantes (Sarmiento &
Monasterio 1983).

Embora a flora do estrato herbaceo-arbustivo possua uma ampla gama de
polinizadores e possa realizar elevadas taxas de polinizacdo cruzada, ela é predominantemente
autofértil (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008). Esse tipo de comportamento reprodutivo
deve ser importante para que a reproducao sexuada seja garantida nas espécies com ciclo de
vida curto, adaptadas aos regimes de seca, fogo e ao pastoreio (Barbosa & Sazima 2008). A
presenca de sistemas subterraneos resistentes em plantas perenes, que promovem o0
rebrotamento da parte aérea durante a estacdo chuvosa, também é uma forma das espécies se
adaptarem ao estrato herbaceo-arbustivo, garantindo a manutencao da planta no ambiente e a
reproducdo sexuada para a proxima estacdo reprodutiva (Miranda et al. 2002, Barbosa &
Sazima 2008, Santos 2008).

A familia Bignoniaceae ocorre em praticamente todo o territério brasileiro, é
representada principalmente por lianas e arvores, mas também por arbustos, subarbustos e
raramente ervas. O sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI) predomina entre as
especies da familia (Bawa 1974, Seavey & Bawa 1986, Amaral 1992, Vieira et al. 1992,
Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Barros 2001, Bittencourt Janior et al. 2003, Bittencourt Junior
& Semir 2004, 2005, 2006, Guimaraes et al. 2008, Maués et al. 2008, Milet-Pinheiro &
Schlindwein 2009, Vikas et al. 2009), mas ja foram registrados casos de autofertilidade
(Bullock 1985, Gobatto-Rodrigues & Stort 1992, Bittencourt Janior & Semir 2005,
Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Qu et al. 2007) e de apomixia (Bittencourt Janior &
Semir 2005, Costa et al. 2004, Souza et al. 2005, Capitulo 3, N. S. Bittencourt Junior, dados

ndo publicados) algumas vezes associados a poliploidia (Piazzano 1998, Firetti 2009, Capitulo
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1).

O género Jacaranda Juss. (Bignoniaceae) é neotropical, com aproximadamente 49
espécies distribuidas desde a Guatemala até o norte da Argentina em formagdes florestais e
savanicas (Gentry 1992). Suas espécies sdo representadas principalmente por arvores, mas
também por arbustos e subarbustos xilopodiais que ocorrem geralmente nos cerrados do
Brasil, e apresentam rebrotamento de toda a parte aérea a cada estacdo reprodutiva (Gentry
1992, Gottsberger & Silberbauer-Gottsberger 2006). O género Jacaranda faz parte do clado
mais basal da familia (Olmstead et al. 2009) e se destaca pela presenca de um estaminddio
muito proeminente (Gentry 1992) que parece auxiliar na atragdo de polinizadores e no contato
desses com os Orgdos reprodutivos da flor (Bittencourt Janior & Semir 2006, Guimaraes et al.
2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Suas espécies também se diferenciam por
apresentar 0 numero cromossémico diploide constante de 2n=36, com excecdo de J.
mimosifolia D. Don com 2n=66, enquanto a maior parte das espécies da familia apresenta
predominantemente 2n=40 (Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998, Capitulo Introdutorio,
Capitulo 1).

Os dados de ecologia reprodutiva disponiveis demonstram que as sete espécies de
Jacaranda estudadas quanto ao sistema reprodutivo sdo autoincompativeis, independente do
habitat, como verificado para a Floresta Amazénica (Maués et al. 2008), para o Cerrado
(Vieira et al. 1992, Bittencourt Janior & Semir 2006, Barbosa & Sazima 2008, Guimardes et
al. 2008), e para a Caatinga (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Entretanto, existe registro
de uma populacdo autoestéril (Guimardes et al. 2008) e uma autofértil de J. oxyphylla Cham.,
um subarbusto do Cerrado (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007). Foi verificada reduzida
frutificacdo a partir de autopolinizacdes para algumas espécies subarbustivas de Jacaranda
desse bioma, podendo indicar a existéncia de uma certa flexibilidade no sistema reprodutivo
de autoincompatibilidade destas espécies (Vieira et al. 1992, Bittencourt Junior & Semir
2006, Guimardes et al. 2008). O relato de sementes poliembridnicas em J. cuspidifolia
Martius ex DC., uma espécie arborea tipica do Cerrado, poderia ser um indicativo da
ocorréncia de apomixia (C. Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados), embora outra
populacdo apresente apenas sementes monoembridnicas (N. S. Bittencourt Junior, dados nao
publicados). Esses dados podem ser um indicativo de que ocorram mosaicos reprodutivos
entre populacdes de espécies de Jacaranda como observado para outras espécies da familia
(Capitulo 1, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados).

Apesar do tipo de sistema reprodutivo das espécies de angiospermas parecer muitas
vezes ser dependente de filogenia (Goldenberg & Shepherd 1998, Allen & Hiscock 2008,
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Capitulo 1), a forma de vida da planta pode influenciar na evolucdo do seu sistema
reprodutivo (Oliveira & Gibbs 2000, Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008). Dada a
presenca de diversas espécies subarbustivas de Jacaranda no Cerrado, que provavelmente
tém origem nas congenéricas arbéreas de florestas tropicais Umidas, o presente estudo teve
como objetivo verificar se o sistema de autoincompatibilidade teria sido mantido nas espécies
subarbustivas ou se ele teria sido alterado devido as novas condi¢Ges impostas pela transicdo
de habitat e habito. Para isso, os sistemas de polinizacdo e reproducdo de Jacaranda rufa
Manso e J. paucifoliolata Martius ex. A. P. de Candolle foram estudados em diferentes areas
de Cerrado, a fim de verificar se estas espécies mantiveram o padrdo reprodutivo encontrado
para a familia, ou se passaram por modificacGes que podem estar relacionadas ao novo habitat
e habito.

Material e Métodos

Espécies estudadas e areas de estudo - Jacaranda rufa é um arbusto com xilopddio,
que varia entre 0,5 e 2m de altura (Figuras 1A, C). As folhas sdo bipinadas, os foliolos sdo
sésseis e a raque € alada. As flores possuem corola tubular campanulada acima de um tubo
basal estreito, é roxa com o tubo branco internamente (Figuras 2A-C). O estaminddio é mais
comprido que os estames e o pistilo e possui tricomas glandulares ao longo de todo o seu
comprimento. O ovario é glabro com um disco nectarifero em sua base. O fruto é uma cépsula
eliptica a obovada, glabra e de consisténcia dura (Figuras 1D, 2D). A espécie esta presente
principalmente nos campos-cerrados, mas também ocorre em cerrado sentido restrito e
cerraddes, nas regides Sudeste, Centro-Oeste e Norte do Brasil e no oeste da Bolivia (Gentry
1992).

Foram estudados 24 individuos de J. rufa localizados ao longo de 1 Km nas
adjacéncias de uma estrada dentro do Parque Estadual da Serra de Caldas Novas (PESCAN)
(17°46°45”'S e 48°40’26’W), Caldas Novas, GO, em outubro de 2006. O PESCAN localiza-se
no platd central do territdrio brasileiro e é caracterizado pela vegetacao tipica do Cerrado com
diversas fitofisionomias, onde predomina o cerrado sentido restrito. Apresenta um histdrico de
queimadas recentes informadas pelos funcionarios do Parque, sendo uma de grande
intensidade em agosto de 2006. Dessa forma, o estudo da ecologia reprodutiva de J. rufa foi
realizado pouco mais de dois meses apds uma queimada e no inicio da estacdo chuvosa, o que
proporcionou o rebrotamento e floracdo macicos dessa espécie nas areas queimadas do

PESCAN (Figuras 1A, B). O material testemunho encontra-se depositado no Herbarium
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Figura 1. Espécies estudadas e areas de estudo. A-D. Jacaranda rufa no Parque Estadual da
Serra de Caldas Novas, GO. E-H. Jacaranda paucifoliolata na Serra do Cipd. A. Especime
florido onde podem ser observadas capsulas de frutos da estagcdo anterior que ja liberaram suas
sementes. B. Cerrado sentido restrito com espécimes de J. rufa em flor. A area foi queimada
cerca de dois meses antes de retirada esta fotografia. C. A seta aponta um xilopédio com um
ramo queimado da estacdo anterior e um ramo que brotou durante a presente estacdo de
crescimento. D. Fruto aberto. E. Subarbusto em flor. F. Subarbusto em fruto. G. Area de cerrado
sentido restrito dentro do Parque Nacional da Serra do Cipd (PNSC). H. Area de campo limpo
utilizada como pastagem nos arredores do PNSC. Foto D: Sérgio F. Lopes.



Figura 2. Flores e frutos. A-E. J. rufa. F, G. J. paucifoliolata. A. Botdo floral
iniciando a antese. B. Varias flores recém abertas com lascinios ainda nao
distendidos no inicio da manha. C. Flor recém aberta com lascinios distendidos e
estaminodio visivel também no inicio da manhd. D. Fruto sadio, oriundo de
polinizacdo cruzada manual, com cerca de 19 dias de desenvolvimento. E. Frutos
galhados, com cerca de 19 dias de desenvolvimento. F. Botdes florais e flor. G.
Botbes florais iniciando a antese no final da tarde e flor aberta expondo
estaminaodio.



Capitulo 6-Ecologia reprodutiva de duas espécies subarbustivas de Jacaranda

Uberlandense (HUFU 46276 e HUFU 46277). A identificacdo do material Botanico foi
gentilmente confirmada pela especialista Dra. L. G. Lohmann.

Jacaranda paucifoliolata é um subarbusto, que varia entre 0,4 e 1,5m de altura
(Figuras 1E, F). As folhas sdo pinadas com 3-9 foliolos sésseis por pina, 0 que da nome a
especie (Figura 1F). As flores possuem corola tubular e campanulada acima de um tubo basal
estreito de coloracdo magenta com lobos azulados (Figuras 2F, G). O estaminddio, o ovario e
o fruto sdo como os de J. rufa, embora ovario e fruto possuam dimensdes menores (Figura
1F). A espécie ocorre em cerrado sentido restrito e campo cerrado e é conhecida apenas para a
Serra do Cip6, Cadeia do Espinhaco, MG, e para a Serra dos Cristais e Serra Dourada, GO
(Gentry 1992).

O trabalho de campo com J. paucifoliolata foi realizado em mar¢o de 2007, no final
da estacdo chuvosa, em duas populagdes na regido da Serra do Cipd, Cadeia do Espinhago,
MG. A primeira populagéo ocorre ao longo de uma trilha dentro do Parque Nacional da Serra
do Cipé (PNSC), MG (de 19°18°18”S e 43°36’16”W até 19°22°24”S e 43°36’45”W), onde
foram estudados 26 individuos (Figura 1G). A segunda populacdo ocorre em area de
pastagem circundada por vegetacdo nativa nos arredores do Parque (19°18°18,6”S e
43°36°13,3”W), onde foram estudados 89 individuos (Figura 1H). A regido da Serra do Cip6 é
caracterizada por elevadas altitudes, atingindo cerca de 1600m, onde predominam a vegetagédo
de cerrado sentido restrito e principalmente a de campos rupestres. O material testemunho
encontra-se depositado no Herbarium Uberlandense (HUFU 44911 e HUFU 47292). A
identificacdo do material Botanico foi gentilmente confirmada pela especialista Dra. L. G.
Lohmann.

Biologia floral - A contagem do numero de flores por inflorescéncia foi realizada em
oito inflorescéncias de diferentes individuos de J. rufa e trés inflorescéncias de diferentes
individuos de J. paucifoliolata. Para a anélise dos eventos florais foram ensacados, com sacos
de organza, 10 botdes em pré-antese de cinco individuos diferentes de cada espécie, sendo
dois em cada individuo. Ensacar os botdes florais para estas analises possibilitou a observacdo
de flores sem a interferéncia de herbivoros e polinizadores. As observac6es foram realizadas
em trés dias consecutivos, acompanhando o comportamento de cada flor a partir do inicio da
antese. Foram avaliados o horario de abertura da flor, o inicio da producdo de odor, a
coloracdo das anteras e estaminddio, a sensitividade do estigma como indicativo de
receptividade estigmatica, e a duragdo da antese. Os estaminddios e os demais verticilos
florais de cinco flores foram isolados em diferentes frascos para a analise da producdo de

odor.
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A viabilidade polinica foi estimada através da coloragdo com Carmim Acetico, foram
considerados grdos inviaveis aqueles com tamanho reduzido, auséncia de citoplasma ou em
fase de tétrade de micrésporos (Dafni et al. 2005). Para isso, foram utilizados 10 botbes em
pré-antese coletados de diferentes individuos e armazenados em etanol 70%, retirando-se uma
antera de cada. Foram montadas laminas com uma gota de solucdo aquosa de glicerol 50% e
uma gota de Carmim Acético onde foi colocado todo o contelido da antera. A lamina foi
observada sob microscopio Optico Olympus BX51 e os primeiros 300 grdos de pdlen
observados foram avaliados por antera.

A razdo pdlen/6vulo foi obtida através da contagem do numero de évulos e pelo
numero estimado de grdos de pdlen por flor (Cruden 1977). Para estimar o nimero de graos
de polen foram utilizados 10 botGes em pré-antese coletados de diferentes individuos e
armazenados em etanol 70%, retirando-se duas anteras de cada botdo. Todo o conteudo das
anteras foi misturado a uma solucdo aquosa de 1ml de glicerol 50%. Apos ter sido
homogeneizada, a solucdo foi colocada em Camara de Neubauer (Dafni et al. 2005) e a
contagem feita sob microscopio optico Olympus BX51. Para a contagem do ndmero de
ovulos por ovario, foram dissecados, sob microscépio estereoscépico Olympus SZX12, 88
ovarios de J. rufa e 69 de J. paucifoliolata, coletados em pelo menos cinco individuos
diferentes e armazenados em etanol 70% ou fixados em solugdo de glutaraldeido 1% e
formaldeido 4% (McDowell & Trump, 1976) em tampdo fosfato de sédio 0,1M, pH 7,2.

Para as medigdes de volume e concentracdo de néctar foram ensacados, com sacos de
organza, 28 botdes em pré-antese de cinco individuos diferentes de J. rufa (aproximadamente
6 flores por individuo). As medicGes de volume e concentracdo de néctar foram feitas em trés
intervalos diferentes do dia, observando-se aproximadamente dez flores por intervalo. Ja para
J. paucifoliolata, foram ensacados 40 botdes em pré-antese de 19 individuos diferentes
(aproximadamente 2 flores por individuo). As medi¢cdes foram feitas em flores de primeiro
dia, nos mesmos intervalos que para J. rufa, e em flores de segundo dia no final da manha,
também observando-se dez flores neste intervalo. Para estimar o volume de néctar produzido
foram utilizados microcapilares de 10 microlitros e para se estimar a concentracdo do néctar
utilizou-se refratbmetro de mao para medicdo de acUlcares soltveis Eclipse, com escala de 1%
(Kearns & Inouye 1993).

Visitantes florais - Os visitantes florais em populacdes de J. rufa e J. paucifoliolata
foram observados durante quatro dias consecutivos de 7:00 as 17:00 h, perfazendo cerca de 30
horas de observacdo em cada espécie. A observacdo dos visitantes florais foi realizada em

pelo menos vinte individuos de cada espécie. Realizaram-se rodizios de 30 a 60 minutos de
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observacao entre os individuos, mas como alguns ocorrem lado a lado, mais de um individuo
pode ter sido observado ao mesmo tempo. As secdes de observacdo foram separadas em cinco
intervalos de duas horas cada. Visitantes florais diferentes de abelhas foram observados, mas
suas visitas ndo foram quantificadas.

O comportamento e 0 nimero de visitas das abelhas foram registrados e a frequéncia
de visitacdo as flores foi calculada por espécie (nimero de visitas/hora). Foram considerados
pilhadores de néctar aqueles visitantes que ndo penetraram o tubo da corola e precisaram
perfurar a base da flor, ou utilizar as perfuracfes j& realizadas por outros visitantes, para
atingirem a camara nectarifera. Foram considerados polinizadores ocasionais aqueles que
penetraram o tubo da corola e realizaram coleta de néctar ou pdlen, mas que devido ao seu
tamanho reduzido, apenas ocasionalmente tocaram pistilo e anteras. Ja os polinizadores
efetivos penetraram no tubo da corola em busca de néctar, e tocaram pistilo e anteras todas as
vezes que visitaram a flor. Apenas o primeiro individuo observado de cada espécie de abelha
foi coletado, asfixiado com éter, montado, etiquetado e depositado na colecdo entomoldgica
do Instituto de Biologia da UFU. Os demais individuos observados no campo foram
identificados por comparagdo e a identificacdo das abelhas capturadas foi confirmada pelos
especialistas Ms. Leonardo Correia da Rocha, Dra. Claudia Inés Silva, Dra. Solange Cristina
Augusto e Dr. Fernando Silveira.

Sistema reprodutivo - Para as polinizacdes experimentais, as inflorescéncias contendo
apenas botdes florais foram ensacadas com sacos de organza para excluir os potenciais
polinizadores. Posteriormente, foram realizadas autopolinizacbes e polinizagdes cruzadas
manuais em flores de primeiro dia, tendo sido emasculadas antes do processo de polinizacao.
Em autopolinizacGes utilizou-se o pélen da mesma flor polinizada e em poliniza¢bes cruzadas
utilizou-se o poélen de individuos distantes, pelo menos, 10m dos individuos polinizados.
Alguns botbes em pré-antese ensacados foram apenas marcados para checar a ocorréncia de
autopolinizacdo espontanea e outros foram emasculados antes de serem reensacados (teste
para apomixia autbnoma). Apds a queda da corola das flores que passaram por polinizacdes
experimentais 0s sacos de organza foram retirados das inflorescéncias. A producgéo natural de
frutos foi monitorada através de botdes marcados, mas ndo ensacados. O desenvolvimento dos
frutos foi monitorado nos dois primeiros meses apos a polinizacdo para as duas espécies,
sendo, posteriormente, feita uma avaliacdo depois de trés meses para J. paucifoliolata e
avaliacOes de dois em dois meses para J. rufa até a maturagéo dos seus frutos.

O indice de autoincompatibilidade (ISI) foi determinado através da razdo entre a

producdo de frutos através de autopolinizacdes sobre a producdo por polinizagbes cruzadas

210



Capitulo 6-Ecologia reprodutiva de duas espécies subarbustivas de Jacaranda

(Bullock 1985). Foi determinada a raz&o entre a producdo natural de frutos e a producéo de
frutos provenientes de poliniza¢bes cruzadas como uma estimativa de eficacia reprodutiva
(Ruiz & Arroyo 1978). A estimativa do numero de sementes por fruto foi obtida a partir de
frutos provenientes de polinizagbes naturais em diferentes individuos, sendo 15 frutos de J.
rufa e 6 de J. paucifoliolata.

Para a analise do crescimento in situ dos tubos polinicos, cinco pistilos de
autopolinizaces e cinco pistilos de polinizacBes cruzadas adicionais foram coletados de
diferentes individuos, 24, 48 e 72 horas ap0s a polinizagdo em J. rufa e 12, 24 e 36 horas apds
a polinizacdo em J. paucifoliolata, os quais foram imediatamente armazenados em etanol
70%. Os pistilos foram amolecidos em solucdo aquosa de NaOH 9N em estufa a cerca de
46°C por 15 minutos. Posteriormente, foram lavados em agua corrente, corados com solucgéo
aquosa de azul de anilina (adaptado de Martin 1959) e esmagados para que fosse feita a
analise sob microscopio Optico de fluorescéncia Zeiss Axioplan. Durante a analise, foi
registrado para cada pistilo se havia grdos de polen germinando, e se os tubos polinicos
atingiam o ovario e penetravam dvulos. A fim de verificar a proporcdo de polinizacdes
naturais nas populacgdes, 38 pistilos adicionais de flores de segundo dia de J. rufa e 20 pistilos
de J. paucifoliolata foram coletados ao acaso para a analise do crescimento do tubos polinicos
com o0 mesmo metodo utilizado para os pistilos polinizados experimentalmente. Quando graos
de pdlen foram observados germinando no pistilo considerou-se que houve sucesso na
polinizacdo natural.

Foram realizadas medicGes de altura e largura em ovarios de pistilos provenientes de
autopolinizacdes e polinizagdes cruzadas, os quais foram coletados 24, 48, 72 e 96 horas ap0s
a polinizacdo em J. paucifoliolata e J. rufa, e também 120 horas ap0s a polinizacao na ultima
espécie. Foram analisados cinco pistilos por tratamento e por intervalo em J. paucifoliolata e
de cinco a seis pistilos em J. rufa, enquanto foram avaliados trés pistilos de autopolinizagdes e
quatro pistilos de polinizacdo cruzada 120 horas apds a polinizacdo em J. rufa. Todos os
pistilos foram fixados em solucdo de glutaraldeido 1% e formaldeido 4% (McDowell &
Trump, 1976) em tampdo fosfato de sodio 0,1M, pH 7,2, e medidos com paquimetro digital
Digimess.

O numero de flores por inflorescéncia entre as duas espécies foi comparado
utilizando-se o teste t apds a verificacdo da normalidade dos dados (Lilliefors Probability
p>0,05) (SPSS 2000). As comparacBes entre as duas espécies e os intervalos de anélise
quanto a concentracdo e ao volume de néctar, bem como entre os tratamentos e os intervalos

apos a polinizacdo quanto a altura e largura dos ovarios foram realizadas utilizando-se

211



Capitulo 6-Ecologia reprodutiva de duas espécies subarbustivas de Jacaranda

ANOVA de dois fatores, onde o teste de Tukey foi utilizado para comparagdes a posteriori

(Ferreira 2000). A normalidade nao foi testada para a realizacdo de ANOVA de dois fatores.

Resultados

Biologia floral - O numero médio de flores por inflorescéncia foi mais de cinco vezes
maior em Jacaranda rufa que em J. paucifoliolata (t=-2,87, df=9, p=0,019) (Tabela 1). A
abertura das flores de J. rufa ocorreu durante o dia em diferentes horarios, sendo mais
frequente no inicio da manha (Tabela 1, Figuras 2A, B). O inicio da abertura das flores de J.
paucifoliolata foi predominantemente no final da tarde, de forma que praticamente todas as
flores apresentaram corola totalmente distendida, emissdo de odor e estigma receptivo no
inicio da manh& (Tabela 1, Figuras 2F, G). Em J. paucifoliolata a antese durou o dobro do
tempo do que em J. rufa (Tabela 1). Os estaminodios subexertos (Figuras 2C, G) tornam-se
escurecidos como os estames e, quando isolados, concentraram um odor adocicado bem mais
intenso que o dos outros verticilos florais. A producédo de odor e de néctar de J. paucifoliolata
cessou no primeiro dia de antese (Tabela 1, Figura 3). Os estigmas de ambas as espécies
permaneceram abertos e sensitivos durante toda a antese (Tabela 1), mas a abertura entre os
lobos aumentou nas primeiras horas do dia. A viabilidade polinica nas duas espécies foi alta, e
a razdo poélen o6vulo correspondeu a autogamia facultativa em J. rufa e a xenogamia
facultativa em J. paucifoliolata (Tabela 1), segundo a classificagdo de Cruden (1977).

O volume acumulado de néctar em J. rufa foi crescente ao longo do dia (Figura 3),
enquanto o de J. paucifoliolata aumentou apenas do primeiro para o segundo intervalo de
analise (Figura 3), de forma que J. rufa apresentou volume de néctar acumulado superior ao
observado em J. paucifoliolata no terceiro intervalo de analise (Figura 3) (teste de Tukey,
p<0,05) (espécie: F124=9,720, p=0,005; intervalos: F,2,=18,939, p<0,001; espécie X
intervalos: F,2,=3,888, p=0,034). Em Jacaranda paucifoliolata o volume de néctar
acumulado diminuiu do final do primeiro dia para o segundo dia de antese (Figura 3). Néo
houve interacdo entre espécies e intervalos de andlise para a analise de concentracdo média de
acucares soluveis no néctar (espécie: F124=42,436, p<0,001; intervalos: F,2,=0,097, p=0,908;
especie x intervalos: F,24=0,405, p=0,672), a qual permaneceu constante durante a antese para
as duas espécies e foi maior para J. rufa que para J. paucifoliolata (teste de Tukey, p<0,05)
(Figura 3).

Visitantes florais - A frequéncia de visitas as flores de J. rufa foi mais de dez vezes

superior que as flores de J. paucifoliolata (Tabelas 2 e 3). As maiores frequéncias de visitagdo
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Tabela 1: Caracteristicas da biologia floral de Jacaranda rufa e de J.

paucifoliolata.

Caracteristica

J. rufa

J. paucifoliolata

N° médio flores/inflorescéncia (+ DP)

Horario de abertura das flores
Producéo de odor

Producéo de néctar

Receptividade estigmatica
Escurecimento das anteras

Duracéo da antese

Viabilidade polinica (%)

N° médio gréos de pélen/flor (+ DP)
N° médio dvulos/ovério (+ DP)
Razao polen/évulo

325,5 (£ 160,7)
amplitude 90-500
7:00-10:00h
8:30h-final da antese
8:00h-final da antese
durante toda a antese
a partir de 10:00h
cerca de 24 horas
87,1% (+ 8,7)

55520 (+ 36267,8)
144,1 (£ 25,0)

385,4

50,0 (+ 18,7)
amplitude 30-67
17:30-8:30h
8:30-15:30h
8:00-12:00h
durante toda a antese
a partir de 15:30h
cerca de 48 horas
80,5% (* 16,3)
44500 (+ 8668,5)
54,2 (+ 12,7)
820,6
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Figura 3. Concentracdo média de acucares soltveis (%) e volume médio do
néctar acumulado (ul), em diferentes intervalos do dia em Jacaranda rufa e J.
paucifoliolata. As linhas inteiras representam o volume do néctar e as
pontilhadas representam a concentragdo. *Segundo dia de antese.



Tabela 2: Frequéncia de visitacdo de flores por abelhas em uma populacdo de Jacaranda rufa do Parque Estadual da Serra de Caldas Novas, GO.
PE=polinizador efetivo; Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)

Total de visitas

Espécie Comportamento  7:00-9:00h 9:00-11:00h 11:00-13:00h  13:00-15:00h 15:00-17:00h (total 31h)
(total 6h) (total 10h) (total 5h) (total 4h) (total 6h)

Andrenidae
Oxaea flavescens Klug, 1807 Pl 14,17 (85) 19,9 (199) 20 (100) 38 (152) 0(0) 17,29 (536)

Apidae

Apini Apis mellifera Linnaeus 1758 PO 0,17 (1) 0(0) 0(0) 1,25 (5) 0 (0) 0,19 (6)

Centridini Centris (Melacentris) mocsaryi Friese, 1899 PE 0(0) 0(0) 0(0) 0,25 (1) 0 (0) 0,03 (1)
Epicharis (Epicharana) flava Friese, 1900 PE 2,17 (13) 1,8 (18) 4 (20) 0,25 (1) 1(6) 1,87 (58)
Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 0(0) 0(0) 0,6 (3) 0(0) 0 (0) 0,1(3)
Epicharis (Epicharitides) iheringi Friese, 1899 PE 0 (0) 0,2 (2) 0 (0) 0(0) 0 (0) 0,06 (2)
Epicharis (Epicharoides) abofasciata Smith, 1874 PE 0,17 (1) 0 (0) 0(0) 0(0) 0 (0) 0,03 (1)

Euglossini Euglossa (Euglossa) melanotricha Moure, 1967 PE 0,33 (2) 0(0) 0(0) 0(0) 0 (0) 0,06 (2)
Euglossa (Euglossa) securigera Dressler, 1982 PE 0,17 (1) 6,3 (63) 1,8 (9) 0(0) 0 (0) 2,35 (73)
Euglossa (Glossura) imperialis Cockerell, 1922 PE 0(0) 1(10) 0(0) 0,5(2) 0 (0) 0,39 (12)
Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841 PE 1(6) 1,7 (17) 4,4 (22) 2,25(9) 0,67 (4) 1,87 (58)

Exomalopsini ~ Exomalopsis (Exomalopsis) fulvofasciata Smith, 1879 PE 0(0) 0(0) 0(0) 0(0) 0,17 (1) 0,03 (1)

Meliponini Trigona spinips Fabricius, 1793 Pl 0,33 (2) 1,2 (12) 0,8 (4) 0,75 (3) 0,33(2) 0,74 (23)

Xylocopini Ceratina (Crewella) sericea Friese, 1910 PO 0 (0) 0(0) 0(0) 0(0) 0,33 (2) 0,06 (2)
Ceratina (Crewella) sp. PO 1,33 (8) 14,4 (144) 2,6 (13) 4,5 (18) 1,17 (7) 6,13 (190)
Xylocopa (Schonnherria) frontalis Olivier, 1789 Pl 0(0) 0,5 (5) 4,4 (22) 0(0) 0 (0) 0,87 (27)
Xylocopa (Schonnherria) grisescens Lepeletier, 1841 Pl 0 (0) 20,1 (201) 0 (0) 17 (68) 0(0) 8,68 (269)
Xylocopa (Schonnherria) macrops Lepeletier, 1841 Pl 0(0) 0,2 (2) 0(0) 0(0) 0 (0) 0,06 (2)

Halictidae

Augochlorini Augochloropsis sp. Pl 0 (0) 0(0) 0,8 (4) 0(0) 0 (0) 0,13 (4)
Pseudaugochlora graminea Fabricius 1804 Pl 0 (0) 4,5 (45) 0,8 (4) 5 (20) 0,5(3) 2,32 (72)

Megachilidae

Anthidiini Epanthidium tigrinum Schrottky, 1905 Pl 0(0) 0(0) 0 (0) 0(0) 0,33 (2) 0,06 (2)

------- spl. Pl 0(0) 1 (10) 7(35) 0(0 0(0 1,45 (45)

Total 19,83 (119) 72,8 (728) 47,2 (236) 69,75 (279) 4,5 (27) 44,81 (1389)
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Tabela 3: Frequéncia de visitacdo de flores por abelhas em uma populacdo de Jacaranda paucifoliolata da Serra do Cipo, MG. PE=polinizador efetivo;
Pl=pilhador de néctar; PO=polinizador ocasional.

N° de visitas por hora em diferentes intervalos do dia (n° total de visitas)
Espécie Comportamento  07:00-09:00h 09:00-11:00h 11:00-13:00h 13:00-15:00h 15:00-17:00h
(total 3h 05min) (total 4h 30min) (total 5h 55min) (total 6h 37min) (total 9h 08min)

Total de visitas
(total 29h 15min)

Andrenidae
Oxaea flavescens Klug, 1807 Pl 0,65 (2) 1,33 (6) 0,68 (4) 3,32 (22) 0,77 (7) 1,4 (41)
Apidae
Centridini Epicharis (Epicharis) bicolor Smith, 1874 PE 0 (0) 0 (0) 0 (0) 0,15 (1) 0 (0) 0,03 (1)
Euglossini Euglossa (Euglossa) melanotricha Moure, 1967 PE 2,6 (8) 1,55 (7) 0,34 (2) 1,36 (9) 0(0) 0,89 (26)
Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841 PE 0(0) 0(0) 0(0) 0,6 (4) 0 (0) 0,14 (4)
Meliponini Trigona spinips Fabricius, 1793 Pl 0(0) 0 (0) 0(0) 0 (0) 0,11 (1) 0,03 (1)
spl. PE 0(0) 0(0) 0,34 (2) 0(0) 0(0) 0,07 (2)
Xylocopini Ceratina sp.1 PO 0 (0) 0(0) 0,17 (1) 0,3(2) 0(0) 0,1(3)
Ceratina sp.2 PO 0 (0) 0(0) 0(0) 0,15 (1) 0(0) 0,03 (1)
Xylocopa sp. Pl 0 (0) 0(0) 0 (0) 0,45 (3) 0,66 (6) 0,31 (9)
Halictidae
spl. Pl 0(0) 0(0) 1,86 (11) 0,75 (5) 0(0) 0,55 (16)
Total 3,25 (10) 2,89 (13) 3,38 (20) 7,1 (47) 1,53 (14) 3,55 (104)
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as flores de J. rufa ocorreram de 9:00 as 11:00h e de 13:00 as 15:00h (Tabela 2) e de J.
paucifoliolata, de 13:00 as 15:00h (Tabela 3).

Foram registradas 22 espécies de abelhas visitando as flores de J. rufa, sendo nove
pilhadoras de néctar, trés polinizadoras ocasionais e dez polinizadoras efetivas (Tabela 2). Em
J. paucifoliolata, foram registradas 11 espécies de abelhas visitando as flores, com quatro
pilhadoras de néctar, duas polinizadoras ocasionais e cinco polinizadoras efetivas (Tabela 3).
O grupo de abelhas pilhadoras de néctar foi o mais frequente nas duas espécies, com 70% e
59% das visitacGes as flores de J. rufa e J. paucifoliolata, respectivamente (Tabelas 2 e 3).
Dentre elas, Oxaea flavescens (Figura 4A) foi o visitante mais frequente em ambas as
especies, sendo seguida por Xylocopa grisescens (Figura 4B) em J. rufa, na qual
Psudaugochlora graminea (Figura 4C), também pilhadora de néctar, ainda foi a quinta
espécie mais frequente (Tabelas 2 e 3). Apesar do menor nimero de espécies de abelhas
polinizadoras efetivas de J. paucifoliolata, elas foram responsaveis por cerca de 35% das
visitas, enquanto em J. rufa, foram responsaveis por 15% das visitas (Tabelas 2 e 3). Em J.
rufa, a taxa de visitacdo por polinizadores ocasionais também estd em torno de 15%, sendo
bem menor em J. paucifoliolata, 3,5% (Tabelas 2 e 3). Ceratina (Crewella) sp., um
polinizador ocasional, foi o terceiro visitante mais frequente em J. rufa (Tabela 2, Figura 4D).
Os polinizadores efetivos que mais visitaram as flores de J. rufa foram Euglossa securigera
(Figura 4E), Eulaema nigrita e Epicharis flava (Figura 4F), respectivamente (Tabela 2). Em J.
paucifoliolata, o principal polinizador efetivo foi Euglossa melanotricha (Tabela 3). Um
mesmo individuo de Oxaea flavescens chegou a realizar mais de 30 visitas consecutivas em
um so6 individuo de J. rufa, embora os polinizadores efetivos também tenham sido observados
realizando mais de uma visita consecutiva por planta nesta espécie.

Também foram observadas duas espécies ndo identificadas de beija-flores pilhando
néctar em J. rufa e uma em J. paucifoliolata. Outros visitantes florais como Coleoptera,
Ortoptera, fases juvenis de insetos (larvas) e aranhas também foram observados nas flores das
especies estudadas e foram mais frequentes em J. rufa. Estes visitantes ndo pareciam ter
nenhum tipo de especializagdo para coleta de pdlen ou néctar, podendo consumir qualquer
parte floral ou ainda utilizar as flores como abrigo ou como local para apreensdo de suas
presas, como no caso das aranhas.

Sistema reprodutivo - As duas espécies estudadas sdo autoincompativeis. Tanto em J.
rufa quanto em J. paucifoliolata nenhuma das flores emasculadas e dos tratamentos de
autopolinizacdo manual e espontanea desenvolveram frutos (Tabelas 4 e 5), de forma que o

ISI foi igual a zero para ambas as espécies. Em J. rufa, 19 dias apos Ultima polinizacdo
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Figura 4. Abelhas visitando as flores de J. rufa. A-C. Pilhadores de néctar. A. Oxaea
flavescens. B. Xylocopa grisescens. C. Pseudaugochlora graminea. D. Polinizador ocasional.
Ceratina sp. tocando no estaminddio ao sair da flor. E, F. Polinizadores efetivos. E. Euglossa

cordata entrando no tubo da corola. F. Epicharis flava entrando no tubo da corola. Foto B:
Paulo Eugénio A. M. Oliveira.



Tabela 4: Polinizaces experimentais e desenvolvimento frutos em diferentes dias
apos a ultima polinizacdo experimental em Jacaranda rufa no Parque Estadual da
Serra de Caldas Novas, GO.

Dias ap0s a polinizacédo 19 dias 51 dias 101 dias
Polinizac6es experimentais N° Flores N° Frutos (%)  N°Frutos (%)  N° Frutos (%)
Autopolinizacdo manual 73 2 (2,74%) 0 (0%) 0 (0%)
Polinizagdo manual cruzada 74 18 (24,32%) 13 (17,57%) 10 (13,51%)
Autopolinizagdo espontanea 88 0 (0%) 0 (0%) 0 (0%)

Flores emasculadas 88 2 (2,27%) 0 (0%) 0 (0%)
Polinizagdo natural (controle) 88 8 (9,1%) 3 (3,41%) 2 (2,27%)

Tabela 5: Polinizacdes experimentais e desenvolvimento frutos em diferentes dias ap6s a Ultima polinizagédo
experimental em Jacaranda paucifoliolata em duas populacdes na Serra do Cip6, MG. Com 61 dias, foram
quantificados os frutos desenvolvidos e os demais ovarios que permaneceram presos a planta mae sem
desenvolvimento aparente.

Dias ap6s a polinizacdo 27 dias 61 dias 167 dias 167 dias
N° Frutos (%)- N° ovarios Pop. 1* N° Flores

Polinizac6es experimentais N° Flores  N° Frutos (%0) persistentes (% frutos e ovarios) N° Frutos (%) (N° Frutos-6)
Autopolinizagdo manual 102 54 (52,9%) 0 (0%)-21 (20,6%) 0 (0%) 50 (0-0%)
Polinizacdo manual cruzada 101 75 (74,25%) 26 (25,74%)-22 (47,5%) 10 (9,9%) 51 (10-19,6%)
Autopolinizacdo espontanea 100 63 (63%) 0 (0%)-19 (19%) 0 (0%) 100 (0-0%)
Flores emasculadas 136 63 (46,32%) 0 (0%)-42 (30,9%) 0 (0%) 54 (0-0%)
Polinizacdo natural (controle) 146 91 (62,33%) 22 (15,07%)-44 (45,2%) 1 (0,68%) 35 (1-2,86%)

*No ultimo dia de observagdo, apenas a populagdo localizada dentro do Parque ainda apresentava frutos, por isso
os resultados dessa populacdo sdo apresentados separadamente para que ndo ocorra uma interpretacdo erronea da
frutificacéo.
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experimental, apenas frutos de polinizagdes naturais e polinizacBes cruzadas manuais se
desenvolviam, enquanto um dos pistilos de autopolinizacdo ndo estava sadio (galhado) e o
outro, bem como os dois de flores emasculadas eram ovarios ndo desenvolvidos (Tabela 4).
Cinquenta e um dias apds a polinizacdo, apenas frutos de polinizagBes naturais e polinizacdes
cruzadas manuais permaneceram nas plantas. Em J. paucifoliolata uma grande porcentagem
de pistilos de todos os tratamentos persistiram nas plantas quando avaliados 27 e 61 dias apds
a polinizacdo (Tabelas 4 e 5). Entretanto, foi possivel discernir claramente entre os frutos
desenvolvidos e os ovarios inalterados morfologicamente na avaliacdo feita 61 dias apds a
polinizagéo, quando apenas frutos de polinizagdes cruzadas manuais e polinizagdes naturais
estavam se desenvolvendo (Tabela 5).

S6 foi possivel estimar o numero de frutos que atingiram a maturidade em uma das
populacdes de J. paucifoliolata. Como na populagéo localizada na &rea de pastagem néo havia
mais vestigios sequer das capsulas dos frutos 167 dias ap6s a polinizacdo, acredita-se que 0s
frutos tenham sido predados (Tabela 5). Na populagdo do PNSC (Pop. 1), a porcentagem de
frutos desenvolvidos 61 dias apds a polinizacdo € igual a de frutos maduros observada 167
dias ap6s a polinizacdo (dados ndo apresentados). Na analise do desenvolvimento dos frutos
cerca de dois meses apds as polinizacBes para as duas espécies (51 e 61 dias ap6s as
polinizacbes experimentais), quando os frutos de todas as populacGes se desenvolviam
normalmente, J. paucifoliolata apresentou frutificacdo superior a de J. rufa nos pistilos que se
desenvolveram a partir de polinizagdes naturais (Tabelas 4 e 5). O célculo da eficacia
reprodutiva foi de 0,19 em J. rufa e de 0,58 em J. paucifoliolata dois meses ap6s o ultimo
experimento de polinizacdo controlada, e de 0,17 e 0,15, 101 e 167 dias ap0s a poliniza¢des
para as duas espécies, respectivamente (Tabelas 4 e 5). O niumero médio sementes por fruto
foi de 85,5 (¥26,2) em J. rufa e de 34,7 (x 4,6) em J. paucifoliolata. Em J. rufa e em J.
paucifoliolata, 59,3% e 63,9% dos 6vulos foram convertidos em sementes nas polinizacGes
naturais, respectivamente (Figura 5 A, D; ver Tabela 1 para numero de 6vulos por ovario).

A frequéncia de polinizacBes naturais, estimada através da germinacdo dos grdos de
po6len em pistilos coletados ao acaso (Figuras 5B, C), foi de 60,0% em J. paucifoliolata e de
84,2% em J. rufa. Tanto pistilos de autopolinizagdes como pistilos de polinizagdes cruzadas
manuais tiveram gréos tubos polinicos alcangando o ovario e penetrando os 6vulos 12 horas
apos a polinizacdo em J. paucifoliolata e 48 horas em J. rufa. Em 24 horas apés a polinizacédo
para J. paucifoliolata e 48 horas ap0s a polinizacéo para J. rufa, de 60 a 80% dos pistilos de
ambos os tratamentos tinham tubos polinicos alcan¢ando o ovério e penetrando 0s 6vulos nas

duas espécies (Figuras 5E, F). Embora o crescimento dos tubos polinicos em J. rufa seja mais
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Figura 5. Pistilos observados sob estereomicroscopio com a parede do ovario
retirada (A, D), e pistilos observados sob microscépio de fluorescéncia corados
com azul de anilina e esmagados entre lamina e laminula (B, C, E, F). A-C. J.
rufa. D-F. J. paucifoliolata. B. Tubos polinicos crescendo no estilete e atingindo
0 ovario em pistilo de polinizacdo natural. C. Tubo polinico penetrando 6vulo
em pistilo de polinizacdo natural. E. Tubos polinicos crescendo no estilete e
atingindo o ovério em pistilo coletado 24h apds a polinizagdo cruzada. F. Tubo
polinico penetrando 6vulo em pistilo coletado 36h ap6s a autopolinizagdo. St:
estilete; O: ovario. As setas apontam os tubos polinicos. Barras=1mm (A, B, D,
E), 0,dmm (C, F).
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lento que em J. paucifoliolata, os grdos de pélen foram encontrados germinado no estigma e
0s tubos polinicos crescendo no estilete 24 horas ap6s a polinizacdo. Em J. rufa nenhum gréo
de pdlen germinou em npistilos de polinizacdo cruzada 72 horas a polinizagdo. Em J.
paucifoliolata nos intervalos de 24 e 36 horas ap6s a polinizacdo, de 40 a 60% dos pistilos
autopolinizados tiveram tubos polinicos alcancando o ovério e penetrando os O6vulos,
enguanto 75 a 80% dos pistilos de polinizacdes cruzadas tiveram tubos polinicos alcancando o
ovario.

N&o houve diferenca significativa na altura e largura dos ovarios entre os tratamentos
de autopolinizacdo e polinizagdo cruzada, nem entre os diferentes intervalos de analise apés a
polinizacdo em J. rufa (teste de Tukey, p<0,05), sem interacdo entre os dois fatores (Altura -
tratamentos: F443=2,634, p=0,112; intervalos ap6s a polinizacdo: F;43=2,685, p=0,044;
tratamentos x intervalos ap6s a polinizacdo: F443=0,208, p=0,933; Largura - tratamentos:
F143=0,149, p=0,701; intervalos apds a polinizacdo: F443=1,705, p=0,166; tratamentos X
intervalos apds a polinizacédo: F443=0,887, p=0,480).

Em J. paucifoliolata, a altura dos ovarios ndo variou de acordo com o tratamento e
variou entre os diferentes intervalos apos a polinizacdo, tendo aumentado de 48 para 96 horas
apos a polinizacdo (teste de Tukey, p<0,05), sem interacdo entre os dois fatores (tratamentos:
F13,=1,372, p=0,250; intervalos apds a polinizacdo: F33,=8,105, p<0,001; tratamentos X
intervalos apOs a polinizacdo: F33,=0,902, p=0,451). A largura dos ovarios também néo
variou de acordo com os tratamentos, mas aumentou de 24 para 96 horas apds a polinizagdo
(teste de Tukey, p<0,05), sem interacdo entre os dois fatores (tratamentos: F;3,=0,157,
p=0,695; intervalos apos a polinizagédo: F33,=5,123, p=0,005; tratamentos X intervalos apos a
polinizacao: F33,=2,450, p=0,082).

As flores que tiveram o ovario desenvolvido em fruto nas duas espécies apresentaram
um célice persistente que cobriu os frutos jovens nos estadios iniciais de desenvolvimento
(Figura 2D). Em J. rufa um tipo de galha acometeu diversos frutos em desenvolvimento
(Figuras 2E). Os frutos de ambas as espécies tém um periodo de maturacao longo, com cerca
de 9 meses em J. rufa (285 dias) e de cinco meses e meio (167 dias) em J. paucifoliolata,
sendo que a época de dispersdo das sementes verificada para as duas espécies ocorreu no més
de agosto de 2007.

Discussao

Os sistemas de polinizacdo e reproducdo de Jacaranda rufa e J. paucifoliolata
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mostraram-se semelhantes aos observados para espécies arboreas florestais de Jacaranda
(Maués et al. 2008) e para as demais espécies arboreas de Bignoniaceae (Bawa 1974, Bullock
1985, Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Barros 2001, Somanathan & Borges 2001, Bittencourt
Junior et al. 2003, Bittencourt Junior & Semir 2004, 2005, Polatto & Alves Janior 2009,
Capitulo Introdutério, Capitulo 1), sendo polinizadas por abelhas e predominantemente
autoestéreis. Dessa forma, o sistema reprodutivo destas espécies de Jacaranda parece nao ter
passado por modificacbes associadas a mudanca de habito ou habitat, mostrando-se
extremamente conservado dentro da familia. Embora o sistema reprodutivo tenha sido
fundamentalmente similar entre as duas espécies estudadas e as demais espécies de
Bignoniaceae, diferencas na biologia reprodutiva podem explicar diferencas observadas no
sucesso reprodutivo de cada espécie.

Biologia floral e visitantes florais - A antese prolongada de J. paucifoliolata pode
aumentar a atratividade das plantas para os polinizadores, visto que o numero de flores por
inflorescéncia € muito menor nesta espécie que em J. rufa. Jacaranda racemosa Cham.
(Bittencourt Junior & Semir 2006), J. decurrens Cham. (Ynagizawa & Maimoni-Rodella
2007) e J. oxyphylla (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Guimar&es et al. 2008) também
possuem poucas flores por inflorescéncia e uma duragdo estendida de cerca de 48 horas,
quando comparadas a espécies com um maior numero de flores por inflorescéncia, como J.
caroba (Vellozo) A. P. de Candolle (Vieira et al. 1992) e J. copaia (Aublet) D. Don (Maués
et al. 2008), nas quais as flores duram cerca de 24 horas.

O volume de néctar acumulado ao final da antese em flores de J. rufa é semelhante ao
encontrado para J. rugosa A. Gentry, em torno de 20 a 30 pl (Milet-Pinheiro & Schlindwein
2009), e bastante elevado quando comparado ao volume acumulado em flores de outras
espécies de Jacaranda, que fica em torno de 1ul a 6ul (Bittencourt Junior & Semir 2006,
Guimaraes et al. 2008, Maués et al. 2008), ndo sendo mensuravel em algumas situacGes
(Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007). Como J. rugosa possui poucas flores por
inflorescéncia (Gentry 1992), e suas flores duram apenas um dia (Milet-Pinheiro &
Schlindwein 2009), a planta parece investir mais na producdo de néctar que em sua
atratividade vinculada ao numero de flores por planta, o que pode ter sido influenciado pelo
habitat aberto em ocorre, a Caatinga. Uma estratégia diferente parece ocorrer em J. copaia,
tipica de florestas tropicais Umidas, pois possui flores que duram apenas 24 horas, mas que
produzem um reduzido volume de néctar (cerca de 1ul) (Maués et al. 2008). A exposicdo de
um grande numero de flores para a atracdo dos polinizadores nesta espécie (Maués et al.

2008) pode justificar a curta duracédo da flor e pequeno volume de néctar, que estimulariam a
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realizacdo de polinizagdes cruzadas.

Em J. paucifoliolata, logo ap6s o periodo de pico da producdo de néctar, ocorreu o
maior nimero de visitas as flores, de 13:00 as15:00h, e em J. rufa, que produz néctar ao longo
de todo o dia, o pico de visitacdes se estendeu de 9:00 as 15:00h, semelhante a J. rugosa, que
possui 0 mesmo padrdo de producdo de néctar, com o pico de visitacdes de 9:00 as 12:00h
(Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). A predominancia de abelhas da tribo Euglossini como
polinizadoras efetivas foi observada para praticamente todas as espécies de Jacaranda
investigadas até o presente (Vieira et al. 1992, Bittencourt Junior & Semir 2006, Ynagizawa
& Maimoni-Rodella 2007, Maués et al. 2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), sendo
consideradas os polinizadores mais importantes para as especies de Bignoniaceae (Gentry
1974). Entretanto, elevadas taxas de visitacdo em espécies de Jacaranda também foram
registradas para Bombini (Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007), Centridini (Maués et al.
2008) e Megachilidae (Vieira et al. 1992). Embora os polinizadores efetivos desloquem-se
grandes distancias de uma planta para a outra, visitas consecutivas a flores da mesma
inflorescéncia ou planta (geitonogamia) por este tipo de polinizador foram verificadas em J.
rufa.

O estaminodio subexerto de J. rufa e de J. paucifoliolata foi a principal fonte de odor
das flores, podendo servir como atrativo olfativo e visual para os visitantes, como observado
em outras espécies de Jacaranda (Vieira et al. 1992, Bittencourt Junior & Semir 2006), e
confirmado pela diminui¢do das visitas as flores apds a remocdo do estaminddio (Milet-
Pinheiro & Schlindwein 2009). A presenga de um estaminddio volumoso diminui o didmetro
uatil da corola e pode fazer com que abelhas pequenas possam tocar mais facilmente os
estames e o estigma (Vieira et al. 1992, Bittencourt Junior & Semir 2006, Guimaraes et al.
2008). Abelhas coletoras de néctar e pdlen que sdo consideradas polinizadoras ocasionais,
como Apis mellifera, Ceratina (Crewella) sp., Exomalopsis fulvofasciata, Trigona spinipes,
Augochloropsis sp. e Pseudaugochlora graminea, podem realizar um grande ndmero de
polinizacdes. Como estas abelhas permanecem muito tempo em uma mesma flor e planta, elas
favorecem a ocorréncia de autopolinizagdes (Guimardes et al. 2008, Capitulo 5) e levam a
uma menor eficacia reprodutiva.

A maior parte das visitas as flores nas duas espécies estudadas foi feita por pilhadores
de néctar, o que reduz o volume de néctar disponivel para os polinizadores e faz com que sua
permanéncia nas flores seja menor (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Isso proporciona
uma maior movimentagdo dos polinizadores entre flores e plantas em busca de mais néctar e

aumenta as chances de realizacdo de polinizacdo cruzada (Vieira et al. 1992, Maloof 2001,
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Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Em J. rufa, que possui um elevado numero de flores por
inflorescéncia e néctar abundante, a elevada frequéncia de visitas por pilhadores de néctar
pode incrementar as polinizagbes cruzadas em suas populacdes. Embora em J. rufa e J.
paucifoliolata tenham sido registrados beija-flores realizando visitas como pilhadores de
néctar, em outras espécies de Jacaranda eles realizaram visitas legitimas as flores (Guimarées
et al. 2008, Maués et al. 2008).

O ndmero de visitas e a diversidade de visitantes florais superiores observados em J.
rufa devem ocorrer devido a maior atratividade dessas plantas gragas ao grande nimero de
flores por inflorescéncia, como relatado para outras Bignoniaceae (Somanathan & Borges
2001, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007). A maior diversidade de abelhas em espécies de
Jacaranda foi encontrada com 50 horas de observacdo em J. copaia (37 espécies), uma planta
arborea tipica da Floresta Amazonica, a qual apresenta uma média de 96,4 flores por abertas
por inflorescéncia (Maués et al. 2008), enquanto a menor diversidade foi encontrada com 220
horas de observacdo em J. racemosa (trés espécies), um subarbusto tipico de campos
rupestres, que apresenta de uma a quatro flores abertas por inflorescéncia (Bittencourt Janior
& Semir 2006). Embora o maior numero de flores atraia uma grande diversidade de visitantes
florais e aumente o numero de visitas as flores, aumentam também as chances de ocorrer
geitonogamia, enquanto um menor nimero de flores favoreceria a ocorréncia de polinizagdes
cruzadas (Somanathan & Borges 2001).

Sistema reprodutivo - Jacaranda rufa e J. paucifoliolata parecem apresentar algum
tipo de sistema autoincompatibilidade, como na maioria das espécies de Bignoniaceae
investigadas até entdo (Gibbs 1990, Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993, 1999, Bittencourt
Junior et al. 2003, Bittencourt Janior & Semir 2004, 2005, 2006, Capitulo Introdutorio,
Capitulos 1, 4 e 5). Embora algumas espécies de Jacaranda tenham se adaptado ao Cerrado
na forma de arbustos e subarbustos, ocupando o estrato herbaceo-arbustivo que é
predominantemente autofértil (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008), o género apresenta-
se conservador quanto a manutencdo do sistema de autoincompatibilidade, independente do
habitat e da forma de vida a que a espécie esteja adaptada (Vieira et al. 1992, Bittencourt
Junior & Semir 2006, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Guimardes et al. 2008, Maués et
al. 2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). A razéo pélen/évulo que indica a ocorréncia
de autogamia facultativa em J. rufa e xenogamia facultativa em J. paucifoliolata (Cruden
1977) néo corresponde aos resultados encontrados nas polinizagGes experimentais.

Entretanto, o caso de autofertilidade numa populacéo de J. oxyphylla (Ynagizawa &

Maimoni-Rodella 2007), e de autoincompatibilidade com formacdo de poucos frutos de
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autopolinizacdes (de 2,5% a 6% de frutificacdo) em outra populacdo de J. oxyphylla
(Guimaraes et al. 2008), numa populacdo de J. caroba (Vieira et al. 1992), e uma de J.
racemosa (Bittencourt Janior & Semir 2006), demonstram que alguns individuos podem
apresentar quebra no sistema de autoincompatibilidade. Embora as espécies que
desenvolveram frutos a partir de autopolinizacbes sejam subarbustivas, aparentemente a
adaptacdo ao estrato herbaceo-arbustivo ndo foi o fator determinante para o desenvolvimento
de frutos a partir de autopoliniza¢cdes, uma vez que Jacaranda rufa e J. paucifoliolata, além
de outras espécies subarbustivas ja investigadas para o género (Ynagizawa & Maimoni-
Rodella 2007, Barbosa & Sazima 2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), séo
estritamente autoincompativeis.

Como o0 género Jacaranda € citologicamente muito estavel, com namero
cromossomico diploide de 2n=36 verificado na maior parte das espécies (Simmonds 1954,
Mehra & Bawa 1969, Goldblatt & Gentry 1979, Piazzano 1998, Forni - Martins & Martins
2000, Capitulo 1), inclusive para as populacdes aqui estudadas, ndo parece que 0s eventos de
quebra no sistema de autoincompatibilidade estejam relacionados a poliploidia como
verificado para outras espécies da familia (Piazzano 1998, Bittencourt Junior & Semir 2005,
Capitulos 1, 2 e 3). Embora tenham sido detectadas sementes poliembridnicas em J.
cuspidifolia, essas ndo parecem ser formadas por apomixia, devido a baixa frequéncia destas
sementes (Mendes-Rodrigues, dados ndo publicados) e da autoincompatibilidade relatada para
a espécie (N. S. Bittencourt Junior, dados nao publicados).

O crescimento dos tubos polinicos e a penetracdo de Ovulos tanto em pistilos de
polinizacdo cruzada como em pistilos autopolinizados, com o posterior aborto dos pistilos
autopolinizados, caracterizam a presenca de um sistema de autoincompatibilidade de acéo
tardia (LSI) nas espécies investigadas. O atraso na penetracdo de 6vulos por tubos polinicos
provenientes de autopolinizagdes em comparacdo aos de polinizagdes cruzadas observado em
J. racemosa (Bittencourt Janior & Semir 2006), pode ser um indicativo da atuacdo do LSI.
Embora esse atraso no crescimento de tubos polinicos de autopolinizagdes nao tenha sido
detectado neste estudo, em J. paucifoliolata foi observada uma maior porcentagem dos
pistilos de polinizagcdes cruzadas com tubos polinicos que atingiram o ovario e penetram
ovulos.

A queda uniforme e precoce dos pistilos de autopolinizacdes é considerada uma
caracteristica do sistema de autoincompatibilidade de agdo tardia contraria ao processo de
depressdo endogamica, no qual se esperaria um aborto gradual dos pistilos autopolinizados,

com alguns deles possibilitando a formacao de frutos com sementes viaveis (Seavey & Bawa
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1986, Sage et al. 1994, Bittencourt Junior 2003). O aborto uniforme dos pistilos parece ter
sido o caso de J. rufa e de outras espécies de Bignoniaceae que possuem LSI (Gibbs &
Bianchi 1993, 1999, Bittencourt Junior 2003, Capitulos 4 e 5). Por outro lado, o aborto
gradual dos pistilos em J. paucifoliolata, pode gerar alguma suspeita sobre a ocorréncia de
depressdo endogamica nesta espécie. Entretanto, pistilos de todos os tratamentos
permaneceram na planta sem que o ovario se desenvolvesse em fruto, indicando que este
comportamento seja uma caracteristica da espécie, independente do tratamento empregado.

A porcentagem de dvulos que se desenvolveu em sementes nas duas espécies indica
que possa ter ocorrido a deposi¢cdo de uma quantidade insuficiente de grdos de pdlen no
estigma, ou a deposicdo de grdos inviaveis que nao germinem oOu possam acarretar
endosperma e embrido pouco viaveis que impecam o desenvolvimento do 6vulo em semente.
PolinizagGes mistas poderiam gerar uma diminuicdo na taxa de conversdo de dévulos em
sementes devido a presenca de 6vulos autofecundados (Bertin & Sullivan 1988, Bianchi et al.
2005). A presenca de polinizacbes mistas em condigdes naturais poderia ser uma das
explicacbes para cerca de 40% dos Gvulos ndo ser convertido em sementes em J. rufa e J.
paucifoliolata. Por outro lado, a presenca de 6vulos com megagametdfitos ndo reduzidos ou
com alguma anomalia também pode trazer problemas para a conversdo de Ovulos em
sementes, além da disponibilidade de recursos para o desenvolvimento de cada fruto poder
ndo ser suficiente para que todos os 6vulos sejam convertidos em sementes.

As maiores porcentagens de frutificacdo natural j& relatadas para o género foram de
30,7% em J. racemosa (Bittencourt Junior & Semir 2006) e de 18,1% em J. caroba (Vieira et
al. 1992), de forma que a frutificacdo natural de J. paucifoliolata, analisada dois meses ap0s a
polinizacdo, também pode ser considerada elevada. 1sso pode estar relacionado a uma maior
eficiéncia na realizacdo de polinizagdes cruzadas causada pelo reduzido numero de flores por
inflorescéncia em J. racemosa (Bittencourt Janior & Semir 2006) e J. paucifoliolata. As
demais espécies de Jacaranda apresentam de 1,1% a 7,2% de frutos formados naturalmente
(Guimaraes et al. 2008, Maués et al. 2008, Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009), percentual
semelhante ao observado em J. rufa. A baixa frutificagdo em J. oxyphylla é reportada
principalmente a baixa frequéncia de visitagdo por polinizadores (Guimaraes et al. 2008) e em
J. rugosa a predacéo dos ovarios (Milet-Pinheiro & Schlindwein 2009). Em J. copaia (Maueés
et al. 2008) e J. rufa a baixa frutificacdo natural parece estar mais relacionada ao grande
namero de flores por planta, que leva a ocorréncia de geitonogamia, aléem da escassez de
recursos para suprir o desenvolvimento de um ndmero tdo elevado de frutos quanto o de

flores.
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Como a viabilidade polinica e a porcentagem de pistilos polinizados naturalmente
foram elevadas, o motivo para a baixa frutificacdo natural em J. rufa pode ser mesmo a
ocorréncia de geitonogamia, como sugerido para Heterophragma quadriloculare K. Schum.
(Somanathan & Borges 2001), ou polinizagdes mistas com elevada carga de auto poélen
(Bertin & Sullivan 1988, Bianchi et al. 2005). Por outro lado, a frutificacdo em polinizacao
cruzada manual também é reduzida e pode indicar uma limitacdo de recursos da planta mae
para o desenvolvimento de todos os pistilos devidamente polinizados em frutos (Stephenson
1981, Bawa & Webb 1984, Sutherland 1987, Correia et al. 2005). Além disso, podem ocorrer
efeitos negativos da chuva sobre a polinizacdo das espécies (Barbosa & Sazima 2008),
podendo ser uma explicacdo para o caso de J. rufa, na qual nenhum gréo de polen germinou
em pistilos coletados 72 horas apds a polinizacao cruzada.

De forma geral, espécies subarbustivas que produzem mais flores e investem na
atracdo de polinizadores, como J. rufa, ttm uma eficacia reprodutiva menor que as
subarbustivas com poucas flores, e semelhante aquela observada para arvores tropicais (Bawa
1974, Bullock 1985, Barros, 2001, Somanathan & Borges 2001, Bittencourt Junior & Semir
2005, Maués et al. 2008, Polatto & Alves Junior 2009). Embora a autofertilidade predomine
no estrato herbaceo-arbustivo (Barringer 2007, Barbosa & Sazima 2008), as espécies de
Jacaranda e de outros géneros de Bignoniaceae (Capitulos 4 e 5) adaptadas a forma de vida
de subarbusto tendem a manter o sistema de autoincompatibilidade de acdo tardia que
predomina na familia (Capitulo Introdutério, Capitulo 1). A adaptacdo dessas espécies a
forma de vida subarbustiva, com a presenca de um sistema subterraneo muito desenvolvido
que permite o rebrotamento apds longos periodos de seca ou queimadas, deve ter favorecido a
adaptacdo desses subarbustos ao Cerrado. Além disso, a ocorréncia dessas plantas em
ambientes abertos permite a visualizacdo das flores pelos polinizadores, possibilitando a
manutencdo das polinizagBes cruzadas e do sistema de autoincompatibilidade nas espécies

subarbustivas de Bignoniaceae.
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CONSIDERACOES FINAIS

Incluindo os dados obtidos no presente trabalho, um total de 60 das 827 espécies de
Bignoniaceae ja foram estudadas quanto ao sistema reprodutivo. Dessas espécies, 48 (80%)
apresentaram sistema de autoincompatibilidade, e 34 (56,7%) apresentaram um sistema de
autoincompatibilidade de acdo tardia (LSI), que possivelmente esta presente nas demais
especies autoincompativeis (Bittencourt Janior 2003, Capitulo Introdutério, Capitulos 1, 2, 3
e 4). Cinco espécies com LSI também apresentam populacGes autoférteis e onze espécies sao
exclusivamente autoférteis de acordo com os dados disponiveis até o momento (Capitulo
Introdutorio, Capitulos 1). Entre as espécies exclusivamente autoférteis ou com sistema
reprodutivo misto constam lianas, arvores, subarbustos e ervas, de forma que o habito nao
parece ser um fator determinante para a expressdao de autofertilidade nas espécies de
Bignoniaceae.

Das onze especies estritamente autoférteis de Bignoniaceae, sete sdo poliploides e
pertencem a trés géneros de arvores, lianas e subarbustos, respectivamente (Capitulo
Introdutério, Capitulos 1 e 2). Esse cenario mostra que, embora a poliploidia possa ser
importante para a expressao da autofertilidade, ela ndo é a Unica responsavel pela quebra do
sistema de autoincompatibilidade em Bignoniaceae. J& as espécies que apresentam sistema
misto, com plantas ou populacGes autoférteis e autoestéreis, sdo predominantemente
dipléides, com 2n=40, & excecdo de Handroanthus ochraceus, que apresenta populacGes
autoestéreis diploides (Gibbs & Bianchi 1993, Barros 2001, Guerra & Natera 2007, Capitulos
1 e 2) e autoférteis tetraploides (Capitulo 1, N. S. Bittencourt Janior, dados ndo publicados).

Como as espécies subarbustivas de Bignoniaceae, que tém origem em grupos de
arvores ou lianas, apresentam um sistema de autoincompatibilidade que predomina nas
demais espécies da familia (Gibbs 1990, Amaral 1992, Gibbs & Bianchi 1993, 1999,
Bittencourt Janior 2003, Capitulo Introdutdrio), a adaptacdo destas especies ao estrato
vegetacional herbaceo-arbustivo ndo parece ter envolvido modificacdes em seu sistema
reprodutivo. O aspecto filogenético parece ser mais importante que a mudanca de hébito na
determinacdo do sistema reprodutivo das espécies de Bignoniaceae (Capitulo 1). Dessa forma,
a maneira como as espécies do estrato herbaceo-arbustivo de Bignoniaceae se adaptaram as
caracteristicas do Cerrado e garantiram a manuten¢do do processo reprodutivo ndo envolveu a
autofertilidade, como é comum para outras espécies deste estrato vegetacional (Barringer
2007, Barbosa & Sazima 2008). Por outro lado, os Unicos géneros herbaceos da familia,

Argylia e Incarvillea, apresentam numero cromossdmico reduzido, 2n=30 e 2n=22,
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respectivamente (Goldblatt & Gentry 1979, Gentry 1980), e a Unica espécie avaliada quanto
ao sistema reprodutivo se mostrou autofértil (Qu et al. 2007), de forma que o habito herbaceo
pode estar relacionado ao estabelecimento da autofertilidade.

A reproducgdo vegetativa atraves de um sistema subterraneo desenvolvido possibilita a
persisténcia de subarbustos no ambiente mesmo quando toda a sua parte aérea tiver sido
devastada, seja por seca, fogo ou herbivoria, possibilitando o rebrotamento e a producdo e
dispersdo de sementes numa nova estacdo reprodutiva (Miranda et al. 2002, Gottsberger &
Silberbauer-Gottsberger 2006). A atratividade da planta, por sua vez, ndo parece ser
prejudicada devido a natureza do habitat em que ocorrem, fitofisionomias abertas de Cerrado
como campos rupestres e campos-sujos. O rebrotamento vigoroso a partir de Orgaos
subterraneos acarreta floragdes macicas nas populacdes apds queimadas ou podas artificiais
(Soares et al. 2006, observacdo pessoal). A manutencdo da polinizacdo por insetos €
fundamental para a realizacdo de polinizagBes cruzadas na familia, e os resultados aqui
apresentados indicam que as espécies subarbustivas de Bignoniaceae possuem uma grande
diversidade de visitantes florais, principalmente abelhas de médio e grande porte, 0s quais sdo
seus principais polinizadores (Gentry 1974, Gentry 1980, Capitulo Introdutorio).

Como a poliploidia ocorre eventualmente em qualquer tipo de forma de vida perene
encontrada nas Bignoniaceae, sejam arvores, subarbustos ou lianas (Capitulo 1), nossos dados
evidenciam que qualquer habito perene possibilita a estabilizacdo de polipldides, os quais
tendem a ser autoférteis (Barringer 2007). A maioria das espécies polipldides de
Bignoniaceae, também é apomitica (Capitulo 1). A apomixia € geralmente relacionada a
alopoliploidia, que envolve uma origem hibrida dos poliploides (Asker & Jerling 1992,
Carman 2007). Nosso trabalho evidenciou que as espécies autoférteis, apomiticas e
polipl6ides de Bignoniaceae se concentram em grupos que apresentam problemas para o
tratamento taxondmico devido a presenca de individuos de morfologia intermediéria,
indicando a ocorréncia de hibridaces (Capitulos 1, 2 e 3). A ocorréncia preferencial de
espécies apomiticas e polipldides no Cerrado e em ambientes instaveis (Morawetz 1986) pode
refletir a capacidade dessas plantas de se adaptarem a condigdes extremas (Stebbins 1971,
Richards 1986, Asker & Jerling 1992, Levin 2002, Carman 2007, Ellstrand & Schierenbeck
2000, Abbot et al. 2003), embora estudos mais abrangentes nas florestas devam ser feitos para
reforcar esta hipdtese (Forni - Martins & Martins 2000).

Desta forma, as espécies polipldides e apomiticas tenderiam a se concentrar em grupos
que podem realizar fluxo génico interespecifico e gerar hibridos viaveis (Ellstrand et al.

1996), que teriam a possibilidade de se poliploidizar e de expressar a apomixia esporofitica
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(Carman 2007). Esse parece ser o caso encontrado em espécies dos géneros Handroanthus e
Anemopaegma que compde verdadeiros complexos agamicos poliploides (Firetti 2009,
Capitulos 1, 2 e 3). Entretanto, a hibridacdo ndo necessariamente d& origem a grupos
polipldides e apomiticos (Carman 2007). Em Adenocalymma foi possivel observar evidéncias
de hibridacdo em populacdes in situ e mostrar experimentalmente que tais processos dao
origem a sementes viaveis, embora as populacfes das espécies estudadas sejam estritamente
diploides e autoestéreis (Capitulo 4). Como a apomixia parece depender da expressdo
assincronica de genes duplicados (Carman 2007), é possivel que alguns hibridos ndo passem
por poliploidizacbes e ndo expressem o0s genes relacionados a apomixia de maneira
assincronica, de modo que a ocorréncia de hibridos ndo necessariamente implica na expressao
da apomixia (Capitulo 4).

As variagbes no sistema reprodutivo de autoincompatibilidade de acdo tardia
observadas em algumas espécies de Bignoniaceae consistem em autofertilidade e apomixia
(Capitulo Introdutdrio, Capitulo 1). A autofertilidade pode ou ndo estar relacionada a
poliploidia e as espécies poliploides podem ou ndo ser apomiticas (Capitulo Introdutério,
Capitulo 1). Diversos fatores podem desencadear modificagdes no LSI das Bignoniaceae,
desde mutacbes génicas fixadas em plantas cultivadas ou isoladas geograficamente, até
poliploidizacdes que podem ou nédo ser decorrentes de hibridacdes. Embora o primeiro caso
pareca ocorrer eventualmente em populacdes e espécies de Bignoniaceae, a ocorréncia de
poliploidizagdes encontra-se concentrada em determinados géneros.

Embora pouco frequentes em Bignoniaceae, tais modificagdes no LSI séo
extremamente importantes para as relac6es ecologicas e para a evolugdo das linhagens em que
ocorrem. Uma prova da importancia de tais grupos é o fato das espécies que apresentam
quebra no sistema de autoincompatibilidade possuirem uma distribuicdo muito mais ampla
que a de seus parentais dipldides (Gentry 1992, Capitulos 1 e 2). Estas espécies possuem
ainda uma taxa de producdo de frutos geralmente superior a das espécies diploides (Dutra &
Machado 2001, Ynagizawa & Maimoni-Rodella 2007, Capitulo 3, N. S. Bittencourt Janior,
dados ndo publicados). As vantagens adaptativas parecem ser ainda maiores no caso das
espécies que sdo polipldides e apomiticas, visto que elas podem realizar autofecundacées sem
que ocorra depressdo endogamica devido a elevada heterozigozidade de seus ancestrais, que é
mantida através da producédo de plantulas clonais via apomixia (Allem 2004). Estas linhagens
ainda poderiam aumentar a variabilidade genética de suas populagdes através da reproducao
sexuada concomitante a producdo de embrides clonais em uma mesma semente ou planta
(Batygina 1999a e b, Allem 2004, Allen & Hiscock 2008, Capitulos 2, 3). A manutencdo da
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reproducdo sexuada nessas especies e a possibilidade de fluxo génico intercitotipos pode,
ainda, ser responsavel por novos processos de especiacdo (Allem 2004, Allen & Hiscock
2008, Capitulo 2). Aparentemente, a ocorréncia de sistemas de reprodugdo mistos, que
possam envolver fecundacdes cruzadas, autofecundacfes e apomixia, pode ser uma das
alternativas mais vantajosas para as angiospermas (Allem 2004, Bayer & Chandler 2007),
podendo funcionar como um importante mecanismo de manutencdo e promocdo da
biodiversidade (Allem 2004, Allen & Hiscock 2008) nos tropicos.
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