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RESUMO GERAL

COELHO, Christiano Peres 2013. Sistema reprodutivo, graus de reciprocidade e distilia em
Rubiaceae arbustivas do sub-bosque de formacgOes florestais do Cerrado. Tese de
Doutorado em Ecologia e Conservacao de Recursos Naturais. Universidade Federal de
Uberlandia. Uberlandia-MG. 171p.

A heterostilia ¢ um polimorfismo floral geneticamente controlado onde populagfes de plantas
apresentam dois ou trés morfos, que em areas naturais em equilibrio, espera-se encontrar uma
razdo igual entre os morfos (isopletia). Esses morfos se mostram com pecas reprodutivas em
alturas diferentes dentro da flor, ou seja, com uma separacdo espacial entre antera/estigma,
denominada hercogamia. Na maioria das espécies distilicas, a hercogamia, geralmente se
mostra de forma reciproca. Quanto maior a hercogamia intrafloral menor a interferéncia direta
entre as pecas sexuais, e menor a deposi¢cdo de auto polen no estigma, reduzindo o conflito
entre os géneros, em flores hermafroditas. A heterostilia € uma das caracteristicas mais
estudadas em flores de angiospermas, isso devido a grande variagdo que se pode observar em
diversas populac@es, principalmente na familia Rubiaceae, que apresenta maior nimero de
espécies distilicas, comparado com todas as demais familias botanicas. Essas variacfes em
formas distilicas, formando popula¢fes monomdrficas e/ou homostilicas, pode ter uma
relagdo direta com a perda de habitat e as diferentes pressdes de selecdo impostas em
fragmentos florestais isolados. O objetivo do estudo foi avaliar a riqueza de Psychotria e
Palicourea em 20 fragmentos florestais na regido sul do estado de Goiés, caracterizando o
sistema reprodutivo, as caracteristicas heterostilicas, a fenologia e a polinizacdo em cinco
espécies arbustivas. Além desses objetivos, avaliacdes dos graus de hercogamia reciproca
intra e interespecifica e também avaliacGes de hercogamia intrafloral em diversas espécies
foram tabulados. Foram realizadas excursdes em 20 fragmentos na regido sul do estado de
Goias, onde avaliou-se a riqueza de Psychotria e Palicourea e a razdo entre morfos das
espécies distilicas em 10 dos 20 fragmentos, buscando indicios de relagdo entre a riqueza
desses géneros com a qualidade ambiental do fragmento. Em um desses fragmentos, avaliou-
se 0 sistema reprodutivo, a partir de polinizagdes manuais, niveis e locais de
incompatibilidade a partir de avaliacdo de crescimento de tubo polinico, visitantes florais e
potenciais polinizadores e fenologia em cinco espécies de Rubiaceae, sendo elas: Psychotria
colorata, P. capitata, P. prunifolia, P. hoffmannseggiana e Palicourea croceoides. Com 0s
dados morfométricos dessas espécies, e mais a espécie Psychotria gracilenta, calculou-se 0s
niveis de hercogamia reciproca intra e interespecifica, usando para isso, dois métodos
distintos. A influéncia do tamanho da corola na altura das pegas sexuais e consequentemente
na reciprocidade também foi avaliada de forma intrafloral e interfloral. Os niveis de
hercogamia intrafloral também foram registrados a partir de um levantamento bibliogréafico
em diversos trabalhos de Rubiaceae, encontrando 132 populacGes de 101 espécies de
Rubiaceae distilicas, monomorficas e homostilicas, buscando indicios de uma tendéncia
evolutiva para essas variagdes. Ao todo foram observadas, nos fragmentos avaliados, 64
populacbes de 10 espécies diferentes, sendo oito espécies de Psychotria e duas espécies de
Palicourea. A espécie mais comum nos fragmentos foi Psychotria prunifolia, encontrada em
17 fragmentos, enquanto que P. hoffmannseggiana foi identificada em 15 fragmentos e P.
capitata em 14 éareas, algumas areas nao apresentaram nenhuma espécie enquanto outras
apresentaram somente uma ou duas espécies. N&o foi evidenciada nenhuma relacdo entre
riqgueza de espécies com o0 tamanho e qualidade ambiental do fragmento. Os dados



reprodutivos demonstram que exceto Psychotria prunifolia todas as demais espécies avaliadas
se mostraram distilicas, isopléticas e auto incompativeis com inibi¢do dos tubos polinicos no
estigma para 0 morfo brevistilico e no estigma e estilete para o morfo longistilico. Os
principais visitantes e potenciais polinizadores foram abelhas, mariposas e no caso da espécie
de Palicourea também beija-flores. Os niveis de reciprocidade ndo foram perfeitos para
nenhuma espécie avaliada, mas apresentaram ampla variagdo entre as espécies. As
populacdes de Palicourea croceoides, Psychotria colorata e Psychotria capitata
evidenciaram altos valores de reciprocidade, enquanto para a avalia¢do interespecifica, a
espéecie Palicourea croceoides apresentou ampla reciprocidade com drgdos de Psychotria
capitata, Psychotria colorata e Psychotria prunifolia, o que pode gerar reducdo de
fecundidade devido a contaminagdo do estigma por polen interespecifico. O tamanho da
corola influenciou de forma significativa na altura dos 6rgdos e consequentemente nos niveis
de reciprocidade, sendo a influéncia na altura dos estames maior do que na altura dos pistilos
em todas as espécies avaliadas. A avaliagdo da hercogamia reciproca interespecifica, pouco
avaliada na literatura, se justificou devido as espécies avaliadas serem simpatricas,
sobreporem a floragcdo e compartilharem os principais visitantes florais (abelhas e mariposas
diurnas). Avaliacao dos niveis de hercogamia reciproca entre individuos de uma populacao e
entre espécies de uma area pode ser uma ferramenta importante na explicacdo dos padrfes
atipicos de distilia encontrados em espécies do Cerrado. A floracdo de todas as espécies é
anual, e ocorre entre os meses de novembro e marco, com pico de floragdo em dezembro e
janeiro, e floracdo variando de trés a cinco meses. Para a avaliacdo da hercogamia intrafloral
percebeu-se que os individuos brevistilicos apresentaram uma maior separacdo entre
estigma/antera, comparado com a corola em 74 (56%) das 132 populacdes distilicas
registradas, enquanto que o morfo longistilico apresentou hercogamia maior em 58 (44%) das
populacdes amostradas. As populacbes monomorficas apresentaram uma reducdo de 50% da
separagdo estigma/antera quando comparados com as populagdes distilicas, e as populacdes
homostilicas reduziram em mais de 90% essa separacdo, comparado com populacbes
distilicas. Os dados demonstram uma tendéncia evolutiva para a reducdo da separacdo
estigma/antera (hercogamia) a medida que as populacdes se alteram de distilicas tipicas para
monomorficas e homostilicas. Esse comportamento pode ser resultado de pressfes de selecdo
e estratégias de seguranca reprodutiva para a manutencdo das populacdes. Mesmo com essas
tendéncias sendo observadas, esses caminhos evolutivos, principalmente em Rubiaceae
necessitam de muitos estudos para serem elucidados, principalmente em areas com historico
de pressdes antrépicas mais antigas e com espécies filogeneticamente proximas.

Palavras-chave: Rubiaceae, fragmentacdo, distilia, Psychotria, Palicourea



ABSTRACT

COELHO, Christiano Peres 2013. Breeding systems, levels reciprocity and distyly in shrub
Rubiaceae in forest fragmentation in Cerrado. PhD Thesis in Ecology and
Conservation of Natural Resources. University Federal de Uberlandia. Uberlandia-
MG. 171p.

The heterostyly is genetically a flower polymorphism controlled where populations of plants
present two or three morphs, that in natural areas in balance, it hopes to meet a same reason
among the morphs (isoplethy). Those morphs are shown inside with reproductive pieces in
different heights of the flower, in other words, with a space separation among anther/stigma,
denominated herkogamy. In most of the species distylous, the herkogamy is usually shown in
a reciprocal way. As larger the herkogamy smaller intrafloral the direct interference among
the pieces sexual, and smaller the deposition of self pollen in the stigma, reducing the conflict
among the sexual organs, in hermaphrodite flowers. The heterostyly is one of the
characteristics more studied in flowering plant, that due to great variation that it can observe
in several populations, mainly in the family Rubiaceae, that presents larger number of
distylous species, compared with all the other botanical families. Those variations in forms
distylous, forming populations monomorphic and/or homostylous, it can have a direct
relationship with the habitat loss and the different selection pressures imposed in isolated
forest fragments. The objective of the study was to evaluate the diversity of Psychotria and
Palicourea in 20 forest fragments in the south area of the state of Goids, characterizing the
reproductive system, the characteristics heterostylous, the phenology and the pollination in
five shrub species. Beyond of those objectives, evaluations of the degrees of reciprocal
herkogamy intra and interspecific and also evaluations of herkogamy intrafloral in several
species were tabulated. Trips were accomplished in 20 fragments in the south area of the state
of Goias, where it was evaluated the diversity of Psychotria and Palicourea and the reason
among morphs of the species distylous in 10 of the 20 fragments, looking for relationship
indications among the diversity of those goods with the environmental quality of the
fragment. In one of those fragments, the reproductive system was evaluated, starting from
manual pollinations, levels and incompatibility places starting from evaluation of growth of
pollen tube, flower visitors and potential pollinators and phenology in five species of
Rubiaceae, being them: Psychotria colorata, P. capitata, P. prunifolia, P. hoffamanseggianna
and Palicourea croceoides. With the data morphometric of those species, and more the
species Psychotria gracilenta, was calculated the levels of reciprocal herkogamy intra and
interspecific, using for that, two different methods. The influence of the size of the corolla in
the height of the sexual pieces and consequently in the reciprocity it was evaluated also of
form intrafloral and interfloral. The levels of herkogamy intrafloral were also registered
starting from a bibliographical rising in several works of Rubiaceae, finding 132 populations
of 101 species of Rubiaceae distylous, monomorphic and homostylous, looking for
indications of an evolutionary tendency for those variations. To the whole they were
observed, in the appraised fragments, 64 populations of 10 different species, being eight
species of Psychotria and two species of Palicourea. The most common species in the
fragments was Psychotria prunifolia, found in 17 fragments, while P. hoffmannseggiana was
identified in 15 fragments and P. capitata in 14 areas, some areas didn't present any species
while another only presented one or two species. Any relationship was not evidenced among
diversity of species with the size and environmental quality of the fragment. The reproductive
data demonstrate that except Psychotria prunifolia all the other appraised species if they
showed distylous, isoplethy and incompatible solemnity with inhibition of the pollen tubes in
the stigma for the morph thrum and in the stigma and probe for the morph pin. The principal
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visitors and potentials pollinator were bees, moths and in the case of the species of Palicourea
also hummingbirds. The reciprocity levels were not perfect for any appraised species, but they
presented wide variation among the species. The populations of Palicourea croceoides,
Psychotria colorata and Psychotria capitata evidenced high reciprocity values, while for the
evaluation interspecific, the species Palicourea croceoides presented wide reciprocity with
organs of Psychotria capitata, Psychotria colorata and Psychotria prunifolia, what can
generate fecundity reduction due to contamination of the stigma for pollen interspecific. The
size of the corolla influenced in a significant way in the height of the organs and consequently
in the reciprocity levels, being the influence in the stamens adult's height than in the height of
the pistils in all the appraised species. The evaluation of the herkogamy reciprocal
interspecific, little appraised in the literature, it was justified due to the appraised species they
be simpatricas, to superpose the flowering and they share the principal floral visitors (bees
and moths of the day). Evaluation of the levels of reciprocal herkogamy among individuals of
a population and enter species of an area it can be an important tool in the explanation of the
atypical patterns of distilia found in species of the Savannah. The flowering of all the species
is annual, and it happens between the months of November and March, with flowering pick in
December and January, and flowering varying from three to five months. For the evaluation
of the herkogamy intrafloral it was noticed that the individuals thrums presented a larger
separation among stigma/anther, compared with the corolla in 74 (56%) of the 132
populations registered distylous, while the morph pin presented larger herkogamy in 58 (44%)
of the populations sampled. The population monomorphic presented a reduction of 50% of the
separation stigma/anther when compared with the population’s distylous, and the populations
homostylous they reduced in more than 90% that separation, compared with population’s
distylous. The data demonstrate an evolutionary tendency for the reduction of the separation
stigma/anther (herkogamy) as the populations lose temper of typical distylous for
monomorphic and homostylous. That behavior can be resulted of selection pressures and
strategies of reproductive safety for the maintenance of the populations. Even with those
tendencies being observed, those evolutionary roads, mainly in Rubiaceae they need many
studies for they be elucidated, mainly in areas with report of pressures older anthropic and
with species close phylogenetically.

Key-words: Rubiaceae, fragmentation, distyly, herkogamy, Psychotria, Palicourea



INTRODUCAO GERAL

As flores sdo estruturas fenotipicamente integradas que evoluiram para aumentar o
sucesso na doacdo e recebimento de pélen entre individuos dentro de populagBes naturais,
favorecendo o cruzamento e a manutencdo da variabilidade genética. Essa variabilidade é
basica para a sobrevivéncia em longo prazo de uma populacdo, pois geram novas
caracteristicas que irdo proporcionar caminhos evolutivos distintos diante das pressdes
seletivas impostas pelo ambiente, sendo adaptativamente vantajosa (STEBBINS,1970; BELL,
1985; HARDER & BARRETT, 2006; ORDANO et al., 2008; ARMBRUSTER et al., 2009).
Esse sucesso tem uma relacdo direta com o hermafroditismo, que coloca 0s 6rgaos sexuais
(masculino e feminino) dentro da mesma flor e facilita a polinizacdo bidtica e o
compartilhamento dos custos para a atragdo e recompensa floral entre as funcbes materna e
paterna (CHARNOV et al. 1976, BARRETT & SHORE 2008). Mas também aumenta a
autofertilizacdo e a interferéncia entre as funcdes sexuais, o que pode reduzir o fitness
feminino e as oportunidades de cruzamento com pdlen de outros individuos (BARRETT
2002). Além disso, em algumas circunstancias, a variabilidade proporcionada por cruzamento
entre individuos diferentes ndo é tdo favoravel, gerando progénie que ndo apresenta a mesma
aptidao dos individuos parentais. Nesse caso, a fixacdo das caracteristicas genéticas, gerada
por processos de endogamia, incluindo autofertilizacdo e reproducéo assexual, podem atender
as necessidades de uma populagdo mais adequadamente. Nessas plantas, o grau de
polinizagcbes cruzadas ou de autopolinizacdo sdo controlados, amplamente, pelas
caracteristicas morfoldgicas e fisiologicas das flores, otimizando, ou ndo, uma polinizacao
cruzada (BAKER, 1966).

A consequéncia mais direta da interferéncia entre as pecas reprodutivas dentro de uma
flor é a autopolinizacdo, que pode causar a endogamia (fecundacdo entre individuos
geneticamente aparentados). Essa autofecundacdo pode ocorrer de diferentes maneiras,
dependendo se o processo de autopolinizacdo ocorreu dentro da mesma flor (intrafloral) ou
entre flores da mesma planta (geitonogamia) (LLOYD & SCHOEN, 1992). Geralmente esta
associada a efeitos negativos de fitness devido a sobrevivéncia reduzida e fertilidade da prole
(CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1987; CHARLESWORTH & WILLIS 2009),
bem como com as consequéncias negativas, em longo prazo, sobre a variabilidade genética e
viabilidade das populagdes (TAKEBAYASHI & MORRELL 2001). Portanto, autogamia



pode diminuir a aptiddo dos individuos, quando 6vulos e pélen que poderiam ser cruzados sao
autofecundados (HERLIHY & ECKERT 2002; ECKERT & HERLIHY 2004).

Além dos efeitos diretos da endogamia, interferéncia entre funcGes pode atuar de
maneiras mais sutis, que vado afetar processos pré-zigoticos, como por exemplo, estames ou
estiletes obstruindo a deposi¢do ou remogao de polen, ou ainda o “entupimento” de estigmas e
estiletes com gréos de pdlen, ou tubos polinicos incompativeis, respectivamente, além da
reducdo na fertilizacdo de Ovulos. Todos esses processos afetam o sucesso reprodutivo
masculino ou feminino (SHORE & BARRETT,1984; WASER & PRICE, 1991;HARDER &
BARRETT, 1995; SAGE et al., 1999, BAENA- DIAZ et al. 2012).

Como o cruzamento é adaptativamente favordvel, as duas forgas contrérias,
autofecundacdo e interferéncia entre as pecas sexuais, tém sido descritas como importantes
causas para a evolugdo de um sistema de incompatibilidade e também variacdes morfologicas
nas funcdes sexuais das plantas (LLOYD & WEBB, 1986; WEBB & LLOYD, 1986;
BARRETT et al., 2000).

Dentre as diversas variacdes fisioldgicas e morfoldgicas, relacionadas a reproducéo,
qgue se destacam nas Angiospermas, podemos ressaltar as que comumente vém sendo
relatadas para favorecer a reproducdo cruzada, como a autoincompatibilidade; a
unissexualidade; a dicogamia e a hercogamia (LLOYD & WEBB 1986; WEBB & LLOYD
1986). Estudos com enfoque em comunidades observam um predominio de plantas
hermafroditas, sequido por plantas monoicas e depois dioicas (BULLOCK 1985; FLORES &
SCHEMSKE, 1984; STEINER 1988), sendo que em alguns casos as plantas dioicas s&o mais
comuns (KANG & BAWA 2003; KRESS & BEACH 1994). A dioicia é uma estratégia, que
separa completamente os Orgaos sexuais, apresentando individuos masculinos, com flores
estaminadas, e individuos femininos, com flores pistiladas (BAWA 1980). Essa conformacéo
torna obrigatorio a polinizacdo e a fecundacdo cruzada. Outros sistemas sexuais podem, em
parte, permitir a autopolinizacdo, como € o caso da monoicia (cerca de 5% das Angiospermas)
(RICHARDS 1997), na qual apresentam flores masculinas e flores femininas localizadas no
mesmo individuo, dessa forma evitam a autopolinizacdo dentro da mesma flor (WILSON
1983; BAWA & BEACH 1981; MAYNARD SMITH 1979), uma caracteristica muito comum
em flores hermafroditas.

Outras estratégias sdo encontradas, geralmente em flores hermafroditas, as mais
comuns dentro das Angiospermas, como a separacdo temporal na maturacdo dos Orgéos
reprodutivos (dicogamia), podendo se apresentar na forma de protandria (6rgdo masculino

libera polen antes da receptividade estigmatica; e protoginia (6rgao feminino esta pronto antes



da abertura das anteras) (LLOYD & WEBB 1986). Podem ainda apresentar uma separagéo
espacial dos érgéos reprodutivos, chamada de hercogamia, podendo se apresentar na forma de
heterostilia (GANDERS, 1979; WEBB & LLOYD 1986), enantiostilia (BARRETT 2002;
JESSON & BARRETT 2003), inversostilia (PAUW 2005), ou ainda uma mistura de
hercogamia com dicogamia chamada de flexistilia (LI et al. 2001; RENNER 2001; SUN et al.
2007; WU et al. 2010).

Podemos ainda, encontrar trabalhos com sistemas variados como o caso da espécie
Acer pictum subsp. mono (Araceae) que apresenta um polimorfismo sexual temporal e
auséncia total de incompatibilidade. Mesmo sendo uma espécie monoica, apresenta um
mecanismo semelhante a dicogamia, mas com uma variacdo de fendtipos. Além de apresentar
individuos protandricos, individuos protoginicos, apresentam individuos com trés fases
(masculina, feminina e masculina), além de alguns individuos somente masculinos. Esse
polimorfismo é uma Heterodicogamia (KIKUCHI et al. 2009) com a presenca de individuos
duodicogamicos (SHANG et al. 2012).

Todos esses mecanismos ainda podem estar associados a um sistema de
incompatibilidade, que é a incapacidade de uma planta fértil, hermafrodita ou mondica,
formar sementes quando fertilizada com o seu préprio pélen. E um mecanismo fisioldgico,
com base genética que promove a alogamia e favorece a variabilidade genética (LEWIS &
JONES 1992). Ocorre geralmente por fracasso do grdo de polen em aderir ou germinar no
estigma, ou ainda, no fracasso dos tubos polinicos em penetrarem ou crescerem no
estigma/estilete. E encontrado em um grande numero de familias de Angiospermas
(NETTANCOURT 2000).

Dentre as estratégias citadas, uma que chama a atencdo de varios pesquisadores,
devido a grande variacdo de formas de apresentacao, evolucdo e manutencdo, e por isso sendo
amplamente estudada a mais de um século, esta a heterostilia. Um polimorfismo floral
geneticamente controlado, que pode apresentar populacées com dois morfos (distilia) ou com
trés morfos (tristilia) com diferencas reciprocas no comprimento do estilete e das anteras e
associado com um sistema de autoincompatibilidade dialélico esporofitico, onde somente
cruzamentos entre os morfos correspondentes geram sementes férteis (GANDERS 1979).
Ocorre em plantas hermafroditas que coexistem em uma populacdo e apresentam,
teoricamente, uma razdo de equilibrio entre os morfos (CHEN & ZANG 2010 e
MARUYAMA et al. 2010). Essas caracteristicas ja foram descritas em pelo menos 193
géneros de 30 familias de angiospermas, muitas ndo relacionadas, 0 que demonstra origens

independentes (CHEN et al. 2010). Em outra avaliagio mais detalhada, seguindo as



informagdes de APG 11l (2009), Naiki (2012), cita ndo haver taxa heterostilicos em grupos
basais das Angiospermas e Eudicotiledéneas. Descreve também a presenca de heterostilia em
199 géneros de 28 familias e 15 ordens, excluindo algumas informagfes que causavam
duvidas e controvérsias. Informa ainda que a distilia, o tipo mais comum de heterostilia, é
encontrada em 13 ordens e em trés clados: duas familias em uma ordem das
monocotileddneas; 10 familias em seis ordens das Rosidae e 14 familias em sete ordens das
Asteridae (APG 111 2009; NAIKI 2012).

A distilia ocorre em 26 familias de angiospermas (REE 1997; WELLER 2009; NAIKI
2012). E um sistema reprodutivo de plantas em que flores com estiletes longos e curtos
ocorrem em individuos diferentes e em frequéncias aproximadamente iguais em populacfes
naturais. Os morfos florais diferem na altura dos estames e estigmas e tem uma reciprocidade
entre as pecas reprodutivas que apresentam auto e intra morfo incompatibilidade. Outros
dimorfismos acessérios podem ser identificados, como tamanho e producdo de graos de polen
(DULBERGER 1992), tamanho da flor, tamanho do estigma, tamanho das papilas
estigmaticas, etc. (VUILEUMIER 1967). A heterostilia surgiu pelo menos 28 vezes de forma
independente dentro das angiospermas (ARROYO & BARRETT, 2000) e, pelo menos em
alguns grupos, parece ser herdada por 3 locus dialélicos estreitamente ligados, formando um
supergene (LEWIS & JONES, 1992).

A familia com mais representantes distilicos dentre as Angiospermas, ¢ a familia
Rubiaceae, que apresenta mais espécies distilicas do que todas as outras familias juntas, o que
reflete diferentes origens da sindrome (HAMILTON, 1990; FAIVRE & McDADE 2001).
Cento e nove géneros, ou seja, mais da metade dos géneros heterostilicos reconhecidos
pertencem a familia Rubiaceae (NAIKI 2012).

Rubiaceae é considerada a quarta maior familia dentro das Angiospermas, com cerca
de 13.100 espécies distribuidas em 620 géneros (GOEVARTS et al. 2006). Sua origem é
aceita no Cretaceo médio (127 — 89 milhGes de anos) (BREMER & ERIKSSON 2009).

A familia € dividida em 4 subfamilias (Rubioideae; Cinchonoidae; Ixoroideae e uma
subfamilia que inclui Luculia — Acrantera e Coptasapelta). A subfamilia Rubioideae
apresenta 18 tribos, das quais foram criadas sessdes ou aliancas, como por exemplo, a alianga
Psychotrieae sensu Bremer & Manen (2000); também conhecida por Psychotrieae s.l.
(BREMER 1996); ou ainda complexo Gaertnereae-Morindeae—Psychotrieae (ANDERSSON
& ROVA 1999); e por fim super-tribo Psychotriidinae (ROBBRECHT & MANEN 2006).
Essa super tribo contem cerca de 54 géneros e aproximadamente 3.000 espécies,
preferencialmente lenhosas, abrangendo 25% das Rubiaceae (GOEVARTS et al. 2006), e



foram anteriormente classificadas em 4 ou 6 tribos dependendo dos autores
(RAZAFIMANDIMBISON et al. 2008). E caracterizada por apresentar frutos carnosos
(drupas ou bagas) muito importantes para a comunidade de aves frugivoras tropicais.

Dentro da super tribo, podemos distinguir a tribo Psychotrieae, onde estdo os géneros
Psychotria e Palicourea, géneros que vem demonstrando origens controvérsias, onde algumas
Palicourea apresentam forte relagdo filogenética com algumas Psychotria, enquanto o grupo
das Psychotria, em geral, se mostram com ampla divergéncia filogenética, ndo sendo muitas
vezes filogeneticamente proximas entre si (BREMER 2009). Desta forma Psychotria é
considerado um género parafilético, sendo subdividido nos subgéneros Psychotria e
Heteropsychotria (NEPOKROEFF et al., 1999). Estudos filogenéticos atuais demonstram e
sugerem que as espécies de Psychotria (subgénero Heteropsychotria) mais as espécies de
Palicourea sejam agrupadas em um Unico género para formarem um taxon monofilético
(NEPOKROEFF et al., 1999; BREMER 2009), explicando a importancia desse grupo.

Varios trabalhos descrevem heterostilia em Rubiaceae. Em trabalho realizado por
Barrett & Richards (1990) a distilia foi identificada em 21 tribos de arvores, ervas, arbustos e
lianas, tanto em ambiente tropical quanto temperado. Dessa forma os autores acreditam que
essa caracteristica ndo segue um padréo filogenético, tendo evoluido mais de uma vez na
familia, a partir de processos convergentes.

A familia Rubiaceae forma um importante componente de arbustos e arvores de varios
estratos de florestas tropicais (BURGER & TAYLOR 1993) e contém o maior nimero de
espécies distilicas de todas as familias onde essa caracteristica é conhecida, e talvez mais
espécies distilicas do que todas as outras familias reunidas (GANDERS 1979). Essa
caracteristica de distilia, na familia Rubiaceae, torna as espécies mais dependentes de
polinizadores e consequentemente mais susceptiveis aos efeitos da fragmentacdo (RAMOS et.
al. 2008; LOPES & BUZATO, 2007; RAMOS & SANTOS, 2006), apresentando muitas
vezes variagdes dentro de populacbes de espécies distilicas (GANDERS 1979).

Essas variagdes dentro de grupos distilicos, tém envolvido derivacdes em sistemas
reprodutivos, onde encontramos o monomorfismo e a homostilia (HAMILTON, 1990).
Monomorfismo ocorre em populacBes heterostilicas, onde apenas um dos morfos é
encontrado (longi-monomorfico ou brevi-monomarfico) (GANDERS, 1979). Esta variagdo na
razdo entre morfos pode ser explicada devido a presenca de autocompatibilidade na
populagdo, e/ou uma elevada taxa de crescimento clonal (SOBREVILA et al. 1983).
Homostilia ocorre em flores com anteras e estigmas no mesmo nivel (COELHO &

BARBOSA, 2003) e sdo evolutivamente derivados de plantas heterostilicas. Podemos



encontrar longi-homostilicas, quando anteras e estigmas sdo longos e brevi-homostilicas,
quando anteras e estigma sdo curtos; estes Ultimos menos citados na literatura (GANDERS,
1979, CONSOLARO, 2008). A homostilia pode converter uma populacdo xendégama, auto
incompativel de plantas distilicas, a uma populacdo autégama auto compativel, essa mudanca
no sistema reprodutivo pode ser uma consequéncia evolucionaria, levando a uma rapida
especiacdo (BAKER, 1958).

Essa caracteristica homostilica, pode aparecer como carater exclusivo de uma
populacdo ou espécie, ou dentro de uma populacdo distilica, com apenas alguns individuos
homostilicos (HAMILTON, 1990, COELHO & BARBOSA, 2004, CONSOLARO, 2008).
Essas alteracBes na distilia em populagdes e espécies podem ser um indicio do processo
evolutivo em direcdo a homostilia e a autocompatibilidade (CONSOLARO, 2008), o que
pode ser comprovado também pela variacdo entre os morfos dentro de populacdes, e em
alguns casos com o predominio de um dos morfos (ENDELS et al. 2002). Todas essas
varia¢cBes podem também ser uma evidéncia dos efeitos indiretos da fragmentacdo de habitats
sobre as populacdes de plantas, o que pode afetar diretamente o fluxo de polen entre os
morfos (ENDELS et al. 2002).

Estas variagcOes dentro de sistemas heterostilicos podem afetar muito o sucesso
reprodutivo das populacGes e pode ser identificado através de variacBes nos niveis de
hercogamia reciproca entre os individuos (BRAMOW et al. 2012; BODBYL-ROELS &
KELLY 2011) e também na razdo entre os morfos dentro de populacdes isoladas em
fragmentos florestais que funcionam como ilhas de vegetacdo (ZHOU et al. 2012) em meio a
uma matriz agricola como observado por Consolaro (2008) e Endels et al. (2002), em varias
populacdes e espécies.

Identificar caracteristicas reprodutivas em espécies distilicas que sobrevivam em
fragmentos florestais pode trazer muitas informacdes a respeito da conservacao e manejo das
populacbes e principalmente das respostas que essas espécies oferecem as pressdes
ambientais e ecoldgicas sofridas nessas areas. Baseado nisso a Tese apresentada a seguir foi

dividida em quatro capitulos:

Capitulo 1 - RIQUEZA DE RUBIACEAE (Psychotria e Palicourea) EM FRAGMENTOS
FLORESTAIS NA REGIAO SUL DO ESTADO DE GOIAS

Este capitulo traz uma visdo geral das areas avaliadas, trazendo a riqueza de espécies

encontrada em cada uma das areas e a razdo entre morfos nas populagdes, buscando uma



relacdo direta entre o tamanho, a forma e algumas caracteristicas ambientais (matriz

dominante, grau de perturbacgdo) com a riqueza dos grupos de Psychotria e Palicourea.

Capitulo 2 - BIOLOGIA FLORAL E SISTEMA REPRODUTIVO DE CINCO
RUBIACEAE ARBUSTIVAS DO SUB BOSQUE DE FORMAGOES FLORESTAIS DO
CERRADO

Este capitulo traz o estudo de todo o sistema reprodutivo (biologia floral, morfometria floral,
cruzamentos controlados, crescimento de tubos polinicos, poliniza¢do e producdo de néctar)
em cinco espécies de Rubiaceae encontrada nos fragmentos avaliados. Todo o estudo foi
realizado em um dos fragmentos, onde as espécies sao simpatricas, com sobreposi¢do da

floracdo e compartilham muitos dos visitantes florais

Capitulo 3 - HERCOGAMIA INTRA E INTERESPECIFICA EM RUBIACEAE
DISTILICAS DO CERRADO

Este capitulo avalia os niveis de hercogamia reciproca, através dos graus de reciprocidade
dentro das espécies estudadas e também entre espécies simpatricas que florescem
simultaneamente e compartilham os mesmos visitantes florais. E o primeiro estudo que tenta
demonstrar a hercogamia reciproca de forma interespecifica, ressaltando um ponto pouco

observado dentro das comunidades distilicas do Cerrado.

Capitulo 4 - REDUCAO DA HERCOGAMIA EM POPULACOES MONOMORFICAS DE
PLANTAS DISTILICAS. SERA UM CAMINHO PARA A HOMOSTILIA ?

Com a avaliacdo da hercogamia em todas as espécies estudadas, buscou-se uma grande
revisdo visando encontrar indicios de possiveis caminhos evolutivos para as populacGes e
espécies distilicas. Neste capitulo algumas hipdteses sdo testadas e uma discusséo interessante

sobre as variacdes da distilia sdo pontuados.
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RIQUEZA DE RUBIACEAE (Psychotria e Palicourea) E DISTILIA
ATIPICA EM FRAGMENTOS FLORESTAIS NA REGIAO SUL DO
ESTADO DE GOIAS



16

1.1 - Resumo

A perda de habitat é a ameagca mais séria para a maioria das espécies de animais que
atualmente enfrentam a extingdo, e também para diversos grupos de plantas que dependem de
reproducdo cruzada para manutencdo de suas populagdes, sendo mais sensivel espécies com
sistemas mais complexos de reproducdo como a heterostilia. O objetivo do trabalho foi avaliar
a riqueza de Psychotria e Palicourea em fragmentos florestais na regido sul do estado de
Goiéds, comparando com registros de fragmentacdo. O trabalho foi realizado em 20
fragmentos florestais na regido sul do estado de Goias, entre 0s municipios de Itumbiara
(sudeste do estado) e o municipio de Jatai (sudoeste do estado). Em todas as areas,
caminhadas aleatérias foram realizadas no interior do fragmento e todas as espécies dos
géneros Psychotria e Palicourea foram registradas. Em dez fragmentos foi também avaliado a
razdo entre morfos, visto que as espécies sdo distilicas. Como forma de comparagdo foi
também avaliado o tamanho e formato dos fragmentos, e sua relagdo com a riqueza de
Psychotria e Palicourea. Ao todo foram observadas 64 populacdes de 10 espécies diferentes,
sendo oito espécies de Psychotria e duas espécies de Palicourea. A espécie mais comum nos
fragmentos foi Psychotria prunifolia, encontrada em 17 fragmentos, enquanto que P.
hoffmannseggiana foi identificada em 15 fragmentos e P. capitata em 14 areas, Algumas
espécies como Palicourea croceoides; Palicourea macrobotrys; Psychotria poeppigianna e
Psychotria goiazensis foram encontradas em somente um fragmento, enquanto Psychotria
gracilenta e Psychotria colorata foram identificadas em somente dois fragmentos. O
fragmento com maior riqueza se mostrou com oito espécies, enquanto outros fragmentos
apresentaram nenhuma, uma ou duas espécies. Nao foi evidenciado relacdo entre tamanho e
grau de perturbacdo do fragmento com a riqueza de espécies, visto que grandes fragmentos
apresentaram poucas espécies, enquanto pequenos fragmentos apresentaram maior riqueza. A
razdo entre morfos foi isoplética para todas as espécies distilicas, enquanto que Psychotria
prunifolia se mostrou monomorfica em todas as areas onde foi identificada e Palicourea
macrobotrys homostilica em apenas um fragmento. Os dados reforcam a importancia desses
estudos em fragmentos florestais, afim de entender o comportamento reprodutivo de plantas
sob diferentes pressoes de selecgéo.

Palavras-chaves: Psychotria, Palicourea, Rubiaceae, Fragmentacao



17

1.2 - Abstract

The habitat loss is the most serious threat for most of the species of animals that now face the
extinction, and also for several groups of plants that depend on outcrossing for maintenance
of their populations, being more sensitive the species with more complex breeding systems as
the heterostylous species. The objective of the work was to evaluate the diversity of
Psychotria and Palicourea in forest fragments in the southern area of the state of Goiés,
comparing with area size and degree of disturbance. The work was accomplished in 20 forest
fragments in Itumbiara (Southeast of Goias) and Jatai (Southwest of Goias). In all the areas,
random walks were accomplished inside each fragment and all the species of the genera
Psychotria and Palicourea were registered. In ten fragments it was also evaluated the morph
ratio, because the species were distylous. It was also evaluated the size and form of the
fragments, and their relationship with the diversity of Psychotria and Palicourea. As a whole,
64 populations of 10 different species were observed, eight species of Psychotria and two
species of Palicourea. The most common species in the fragments was Psychotria prunifolia,
found in 17 fragments, while P. hoffmannseggiana was identified in 15 fragments and P.
capitata in 14 areas, Some species as Palicourea croceoides; Palicourea macrobotrys;
Psychotria poeppigianna and Psychotria goiazensis were found in one fragment only, while
Psychotria gracilenta and Psychotria colorata were identified in only two fragments. The
fragment with larger diversity showed eight species, while other fragments presented only one
or two species. Relationship was not evidenced between size and degree of disturbance of the
fragments and the diversity of species, because greater fragments presented often fewer
species than smaller fragments. The morph ratio showed isoplethy to all distylous species,
while Psychotria prunifolia was monomorphic in all the areas it occurred and Palicourea
macrobotrys was homostylous in the fragment it was observed. The data reinforce the
importance of those studies in forest fragments in order to understand the reproductive
behavior of these plants under different selection pressures.

Key-words: Psychotria, Palicourea, Rubiaceae, fragmentation
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1.3 - Introducéo

A perda de habitat € a ameaca mais séria para a maioria das espéecies de animais que
atualmente enfrentam a extingdo, e também para diversos grupos de plantas que dependem de
reproducéo cruzada para manutencao de suas populagdes (PRIMACK & RODRIGUES, 2002;
TABARELLI & GASCON, 2005). A maneira mais importante de proteger esta diversidade €
preservando os habitats naturais. Mas a preservacdo de fragmentos florestais ndo garante
necessariamente a manutencdo da diversidade funcional e pode afetar a estrutura e

manutenc&o de comunidades e espécies (GIRAO et al. 2007).

Além de serem destruidos rapidamente, os habitats que anteriormente ocupavam
grandes areas, como os Cerrados, sdo frequentemente divididos em pequenos fragmentos,
pelas estradas, campos, cidades, e um grande numero de outras atividades humanas, inclusive
agricultura e principalmente a monocultura em extensas areas, como € o caso da cana-de-
acucar, soja e milho (PRIMACK & RODRIGUES, 2002).

Para essa ocupacdo, principalmente com agricultura, é necessario um processo de
desmatamento de areas florestais que leva a formacao de fragmentos isolados que funcionam
como “ilhas” de floresta, cercadas por habitats ndo florestados. Em algumas situacbes esse
processo de formacdo dos fragmentos € natural e a zona de transicdo entre os fragmentos e 0s
habitats ndo florestados é menos abrupta. Mas, no geral, essa transicdo é brusca e afeta
diretamente toda a comunidade (PERICO, et al. 2005).

Nos ultimos anos, muitos estudos tém buscado entender a situacdo das interacoes
ecologicas mutualisticas em um contexto mais amplo, sob um enfoque da paisagem
(FARWIG et. al. 2009). Isto devido aos riscos da quebra das principais interacdes entre
animais e plantas. A reproducdo da maioria das espécies vegetais € um processo biolégico
dependente de mutualistas: polinizadores e dispersores. Isto faz com que as plantas se tornem
duplamente susceptiveis a fragmentacéo, uma vez que alteragdes na composicao e abundancia
de grupo de polinizadores e dispersores podem afetar sua fecundidade (RAMOS & SANTOS,
2006). A expressao do sucesso reprodutivo de espécies vegetais em populacbes fragmentadas
tem sido diversa, ndo havendo consenso sobre a resiliéncia da interacdo planta-polinizador
bem como fecundidade de espécies vegetais a fragmentacdo de habitat e/ou conex&o estrutural
(RAMOS et. al. 2008; HARRIS & JOHNSON 2004). Um dos ambientes que vem sendo
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avaliado € o de sub-bosque de vegetacdo florestal, visto que compdem um grupo de espécies
essenciais a manutencdo de polinizadores e dispersores, e um grupo muito diverso nesse
ambiente é a familia Rubiaceae (GENTRY & EMMONS 1987, LASKA 1997).

A familia Rubiaceae forma um importante componente de arbustos e arvores de varios
estratos de florestas tropicais (BURGER & TAYLOR 1993), principalmente sub-bosque
(OLIVEIRA & AMARAL 2005, KOZERA et al 2008) além de ambientes savanicos como o
Cerrado. A familia contém o maior niumero de espécies distilicas de todas as familias onde
essa caracteristica € conhecida, e talvez mais especies distilicas do que todas as outras
familias reunidas (GANDERS 1979). A diversidade da familia se aproxima de 650 géneros,
que apresentam mais de 13.100 espécies (GOEVARTS et al. 2006), sendo representada no
Brasil por mais de 1.400 espécies distribuidas em 120 géneros (SOUZA & LORENZI 2012),
e mais especificamente no Cerrado podemos identificar cerca de 376 espécies, sendo a sétima
familia mais rica desse bioma (MENDONCA et al. 2008). Trabalhos atuais (Consolaro et al.
em fase de submisséo) indicam que cerca de 41% das espécies de Rubiaceae do Cerrado sao
distilicas. Essa caracteristica de distilia, na familia Rubiaceae, torna as espécies mais
dependentes de polinizadores e consequentemente mais susceptiveis aos efeitos da
fragmentacdo (RAMOS et. al. 2008; LOPES & BUZATO, 2007; RAMOS & SANTOS, 2006)

Heterostilia € um polimorfismo floral geneticamente controlado, que pode apresentar
dois (distilia) ou trés (tristilia) morfos, os quais produzem flores que diferem reciprocamente
no tamanho do estilete e do estame. Este polimorfismo esta ligado a um sistema dialélico de
auto-incompatibilidade esporofitica, onde somente cruzamentos intermorfos produzem frutos
e sementes viaveis (GANDERS, 1979). A distilia apresenta flores com longos estiletes e
estames curtos, chamadas de longistiladas ou pin, e flores com estilete curto e estames longos,
chamadas brevistiladas ou thrum. Dimorfismos no tamanho e nimero de grdos de pdlen,
superficie estigmatica, papilas estigmaticas, entre outros, sdo também citados (HAMILTON,
1990, COELHO & BARBOSA, 2004).

Um dos géneros mais importantes da familia é o género Psychotria, comumente
representado por arbustos, pequenas arvores, ervas e raramente por epifitas. E um género
pantropical e subtropical, encontrado nos dois hemisférios. E comum no sub-bosque de matas
tropicais (TAYLOR 1996; HAMILTON 1990) como importante fonte de recursos para
polinizadores e dispersores. Apresenta aproximadamente 2.000 espécies, sendo o maior

género da tribo Psychotrieae e da familia Rubiaceae, e 0 maior género de espécies lenhosas
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(DAVIS et al. 2001). No Brasil sdo descritas 264 espécies do género (TAYLOR 2013). Outro
género também importante e pertencente a tribo Psychotriae é o género Palicourea.
Compreende cerca de 200 espécies de arbustos e pequenas arvores, distribuidos somente nos
tropicos do Novo Mundo, tipicamente membros do sub-bosque de matas tropicais, mas com
algumas espécies em savanas (TAYLOR 1997). No Brasil encontram-se 55 espécies de
Palicourea (ZAPPI & TAYLOR 2013), distribuidas em florestas e savanas. Existem trés
centros de riqueza de espécies de Palicourea, todos na America do Sul, sendo um deles a
regido do Planalto Centro-Sul do Brasil, com cerca de 37 espécies (TAYLOR 1989, 1997).
Esse género apresenta flores com corola tubular, sem odor, de cores fortes e polinizadas
principalmente por beija-flores, sendo os frutos carnosos, azuis a purpuras, e dispersos por
aves (TAYLOR 1997). A maioria das especies é distilica, uma condicdo considerada ancestral
no género (TAYLOR 1997). Os trabalhos avaliando filogeneticamente os dois géneros,
sugerem que algumas Psychotria (subgénero Heteropsychotria) e as Palicourea sejam
agrupadas em um Unico género para formarem um tdxon monofilético (NEPOKROEFF et al.,
1999, BREMER, 2009), destacando a importancia do estudo integrado destes dois géneros

atuais.

Estudos avaliando o efeito do tamanho da populacdo sobre o sucesso reprodutivo,
destacam a importancia dos polinizadores nas espécies distilicas e mostra uma
autocompatibilidade parcial no morfo longistilico de Primula sieboldii, o que pode acarretar
desvios na distilia tipica (MATSUMURA & WASHITANI 2000). Os autores destacam que
espécies com sistemas sofisticados de reproducdo, como heterostilia sdo mais vulneraveis aos
efeitos de escassez dos polinizadores ou isolamento, resultando em baixa producédo de frutos
devido a limitacdo de pdlen compativel. Tais limitacGes poderiam acarretar na selecdo para
morfos autoférteis ou em variagfes nos sistemas de incompatibilidade, como compatibilidade
intramorfo, tudo isso contribuindo para a seguranca reprodutiva das populaces. Tais
modificacdes seriam selecionadas pelas pressdes diferenciadas nos diferentes fragmentos

florestais.

A variagéo dentro de grupos distilicos envolvem variagdes na distribuicdo dos morfos
ou caracteristicas das flores como o monomorfismo e a homostilia (HAMILTON, 1990).
Monomorfismo ocorre em populacBes heterostilicas, onde apenas um dos morfos é
encontrado (longi-monomorfico ou brevi-monomoérfico) (GANDERS, 1979). Esta variacdo na
razdo entre morfos pode ser explicada devido a presenca de autocompatibilidade na
populacdo, e/ou uma elevada taxa de crescimento clonal (SOBREVILA et al. 1983).
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Homostilia ocorre em flores com anteras e estigmas no mesmo nivel (COELHO &
BARBOSA, 2003) e parecem ser derivados de plantas heterostilicas. Podemos encontrar
flores longi-homostilicas, quando anteras e estigmas sdo longos e brevi-homostilicas, quando
anteras e estigma sdo curtos; estes ultimos menos citados na literatura (GANDERS, 1979,
CONSOLARO, 2008). A homostilia comumente envolve ainda a conversdo de uma
populacdo xendgama, auto-incompativel de plantas distilicas, a uma populacdo autbgama
autocompativel, essa mudanca no sistema reprodutivo pode ter consequéncias evolutivas,
levando a uma répida especiacdo (BAKER, 1958).

Essa caracteristica homostilica, pode aparecer como carater exclusivo de uma
populacdo ou espécie, ou dentro de uma populacdo distilica, com apenas alguns individuos
homostilicos (HAMILTON, 1990, COELHO & BARBOSA, 2004, CONSOLARO, 2008).
Essas alteracBes na distilia em populacbes e espécies podem ser um indicio do processo
evolutivo em diregdo a homostilia e a autocompatibilidade (CONSOLARO, 2008), o que
pode ser comprovado também pela variacdo entre os morfos dentro de populacdes, e em
alguns casos com o predominio de um dos morfos (ENDELS et al. 2002). Todas essas
variacdes podem também ser uma evidéncia dos efeitos indiretos da fragmentacdo de habitats
sobre as populacbes de plantas, o que pode afetar diretamente o fluxo de pdlen entre os
morfos (ENDELS et al. 2002).

Estas variacGes dentro de sistemas heterostilicos podem afetar muito o sucesso
reprodutivo das populaces e pode ser identificado atraves de variacBes na razdo entre 0s
morfos dentro de populacdes isoladas em fragmentos florestais que funcionam como ilhas de
vegetacdo em meio a uma matriz agricola como observado por Consolaro (2008) e Endels et

al. (2002), em varias populacdes e espécies.

Com base nessas variagfes dos sistemas reprodutivos o estudo tem o objetivo de
avaliar a riqueza de Psychotria e Palicourea (Rubiaceae), identificando a razdo entre morfos e
a ocorréncia de distilia atipica em fragmentos florestais na regido sul do Estado de Goias.
Anomalias na distilia poderiam ser indicios do efeito da fragmentagdo sobre as caracteristicas

desses géneros nas areas estudadas.
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1.4 - Material e métodos

1.4.1 - Area e periodo de estudo - o trabalho foi realizado em 20 fragmentos florestais na
regido sul do estado de Goids, entre os municipios de Itumbiara (sudeste do estado) e o
municipio de Jatai (sudoeste do estado) (Figura 1), entre os anos de 2009 e 2011. As areas
apresentam diferentes tamanhos, formatos e estdo associadas a areas de cultivo agricola e
pastagens. Todas as areas apresentam vegetacdo florestal, com caracteristica de vegetacdo
estacional semidecicual. O clima da regido é do tipo AW (KOPPEN 1928) com estagio seca
de maio a setembro e chuvosa de outubro a abril. As areas foram mapeadas através de
imagens de satélite, obtendo-se seu tamanho, formato e informacdes da matriz dominante na

regido, usando para isso o software de analise de imagem ImageJ© 1.45S.

1.4.2 - Amostragem — Entre os anos de 2009 e 2011, procedeu-se visita nos 20 fragmentos,
nos quais foram realizadas caminhadas aleatorias, identificacdo de todas as espécies de
Psychotria e Palicourea encontrados nessas areas e registros ao acaso dos individuos. Foi
realizada a avaliacdo da razdo entre os morfos das espeécies distilicas identificadas em apenas
10 areas, devido a questdes logisticas e de época de floracdo das espécies avaliadas. Para isso
realizou-se caminhadas aleatorias e o registro ao acaso de todos os individuos floridos,
definindo qual a morfologia floral desses individuos, classificando-os em longistilico,

brevistilico ou homostilico.

1.4.3 - Avaliacdo da qualidade ambiental dos fragmentos — Foi realizada uma avaliacdo
qualitativa nos fragmentos buscando indicios de qualidade ambiental. Para essa avaliacdo os
fragmentos foram visitados e informagc6es como densidade das espécies arboéreas, clareiras e
trilhas, efeito de borda e condicdo interna do fragmento (presenca de lixo e indicios de
exploracdo de madeira e caca) foram anotados e a partir dos dados estabeleceu-se uma
pontuacdo sobre a condicdo ambiental dos fragmentos. Essa pontuacdo foi subjetiva e seguiu
uma pontuacdo de 1 a 5, sendo considerados: 1. fragmento pequeno (<30ha), isolado (>5km),
alongado, possivelmente com grande efeito de borda, presenca de clareiras e trilhas e alta
intervencdo antrépica (presenca de lixo e indicios de caca); 2. fragmento pequeno (31 - 80ha),
isolado (>3km), alongado, grande efeito de borda, presenca de clareiras e trilhas e média
intervencgdo antrépica (presenga de lixo e indicios de caca); 3. fragmento pequeno (81-130ha),
isolado (>3km), arredondado, menor efeito de borda, presenca de poucas clareiras e trilhas e
média intervencdo antropica (presenca de lixo e indicios de caca); 4. fragmento médio (151-

200ha), préximo a outros fragmentos, arredondado, menor efeito de borda, presenga de
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poucas clareiras e trilhas e baixa intervengdo antrdpica (presenca de lixo e indicios de caca) e
5. fragmento médio (>200ha), proximo a areas preservadas, arredondado, menor efeito de
borda, auséncia de clareiras e trilhas e baixa intervencdo antropica (presenca de lixo e indicios

de caca).

1.4.4 - Andlises estatisticas — os dados do tamanho dos fragmentos, riqueza de Psychotria e
Palicourea presentes neles e a qualidade ambiental dos fragmentos foram correlacionados
usando regressdao linear, para identificar possiveis efeitos da fragmentacdo e qualidade
ambiental do fragmento na riqueza de espécies presentes. Também realizou-se uma anélise de
qui-quadrado para avaliar a razdo entre morfos em todas as populagdes avaliadas, para tanto
foi usado o programa Bioestat 3.0 (AYRES et al. 2003).

1.5 - Resultados

Apds avaliacdo em 20 fragmentos florestais na regido sul do estado de Goiaés,
identificou-se 64 populacdes de 10 espécies de Psychotria e Palicourea, demonstrando uma
riqueza baixa, quando comparados com outros trabalhos (SAKAI & WRIGHT 2008). A area
com maior nimero de espécies identificadas apresentou oito espécies, enquanto duas areas se
mostraram com apenas uma espécie e uma area ndo apresentou espécies de Psychotria e
Palicourea (Tabela 01). A espécie mais comum nos fragmentos foi Psychotria prunifolia,
encontrada em 17 fragmentos, enquanto que P. hoffmannseggiana foi identificada em 15
fragmentos e P. capitata em 14 &reas, Algumas espécies como Palicourea croceoides;
Palicourea macrobotrys; Psychotria poeppigianna e Psychotria goiazensis foram encontradas
em somente um fragmento, enquanto Psychotria gracilenta e Psychotria colorata foram
identificadas em somente dois fragmentos (Tabela 02). Os fragmentos avaliados
apresentaram caracteristicas muito distintas, sendo fragmentos que variam de 17 ha até mais
de 320 ha, sendo diversos também quanto ao formato (Figura 01) e quanto aos graus de

perturbacdo antrépica (Tabela 01).

Realizou-se uma correlagdo para avaliar se o tamanho do fragmento interferia na
riqueza de Psychotria e Palicourea encontrada, o que se mostrou ndo significativo (Figura
02), avaliou-se também se existia relacdo entre o grau de perturbacdo do fragmento com a

riqueza de espécies identificadas o que ndo se mostrou significativo também (Figura 03).
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Figura 01 — Localizagdo e tamanho relativo dos fragmentos florestais avaliados quanto a

presenca de espécies de Palicourea e Psychotria (Rubiaceae) na regido sul do estado de

Goias.
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Tabela 1 — Relacdo dos fragmentos estudados e caracteristicas de tamanho, altitude,

coordenadas geograficas, qualidade ambiental e riqueza de Psychotria e Palicourea na regido

Sul do estado de Goias.

Municipio Tamanho Altitude Coordenadas Qualidade Riqueza
Fragmentos Latitude  Longitude de
(ha) (m) (S) (W) Ambiental Rubiaceae

ITB 01 Itumbiara 61.21 581 18°20'59"  49°04'18" 2 8
ITB 02 Itumbiara 26.15 591 18°18'35"  49°05'18" 1 2
ITB 03 Itumbiara 31.97 951 18°17'44"  49°05'57" 2 3
ITB 04 Itumbiara 33.47 526 18°18'30"  49°06'12" 2 2
ITB 05 Itumbiara 19.14 556 18°19'57"  49°06'18" 1 1
ITB 06 Itumbiara 31.26 o544 18°19'13"  49°02'48" 2 4
ITB 07 ltumbiara ~ 17.18 448 18°22'55"  49°06'55" 1 0
ITB 08 Itumbiara 41.15 524 18°22'57"  49°01'07" 2 1
JT101 Jatai 27.78 823 17°56'28"  51°38'41" 1 4
JT102 Jatai 163.25 831 17°55'61"  51°38'04" 3 3
JT103 Jatai 26.11 814 17°54'52"  51°37'33" 1 4
JT104 Jatai 166.76 825 17°53'09"  51°36'31" 3 4
JTI05 Jatai 79.52 810 17°54'55"  51°35'26" 2 4
JTI106 Jatai 165.23 802 17°52'37"  51°34'04" 2 3
JT107 Jatai 302.06 629 17°48'55"  51°47'56" 4 4
JT108 Jatai 23.78 783 17°51°34”  51°43°33” 1 3
JT109 Jatai 4341 765 17°47°14”  51°45°13” 2 2
RVD 01 Rio Verde  326.25 834 17°47°31”  51°08°52” 4 5
RVD 02 Rio Verde 96.05 838 17°49°42”  51°08°10” 3 3
RVD 03 Rio Verde 59.43 870 17°48°56”  51°10°18” 2 4
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Figura 02 — Relacdo entre o tamanho dos fragmentos florestais avaliados e a riqueza de

espécies de Palicourea e Psychotria (Rubiaceae) na regido sul do estado de Goias.

Tabela 2 — Relacdo dos fragmentos e das espécies de Psychotria e Palicourea encontradas
nas areas da regido Sul do estado de Goids. CO - Psychotria colorata; CA — Psychotria
capitata; HO — Psychotria hoffmannseggiana; - PR — Psychotria prunifolia; GO — Psychotria
goiazensis; CT — Psychotria carthagenensis; GR — Psychotria gracilenta; PO — Psychotria
poeppiggiana; PA — Palicourea croceoides; PM — Palicourea macrobotrys.

Espécies
Fragmentos (6{0) CA HO PR GO CT GR PO PA PM
ITB 01 X X X X X X X X
ITB 02 X X
ITB 03 X X X
ITB 04 X X
ITB 05 X
ITB 06 X X X X
ITB 07
ITB 08 X
JTI01 X X X X
JT102 X X X
JT103 X X X X
JT104 X X X X
JTI05 X X X X
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Figura 03 — Relagdo entre o grau de perturbacdo dos fragmentos florestais avaliados e a

riqueza de espécies de Palicourea e Psychotria (Rubiaceae) na regido sul do estado de Goias.

Com relacdo a razdo entre morfos nas areas amostradas (10 fragmentos), observou-se
gue em todas as areas de ocorréncia, Psychotria prunifolia mostrou-se monomorfica, com
somente morfos longistilicos, enquanto as demais espécies distilicas se mostraram isopléticas,
com pouca variagdo entre 0 numero de individuos longistilicos e brevistilicos (Tabela 03).
Palicourea macrobotrys na area JTI 08 (Figura 01) apresentou apenas um individuo e com

flores homostilicas.
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Tabela 3 — Razdo entre morfos nas espécies de Psychotria e Palicourea encontradas em
fragmentos florestais na regido Sul do estado de Goias. CO - Psychotria colorata; CA —
Psychotria capitata; HO — Psychotria hoffmannseggiana; - PR — Psychotria prunifolia; GR —
Psychotria gracilenta; PO — Psychotria poeppiggiana; PA — Palicourea croceoides.

Espécies CO CA HO PR GR PO PA
Fragmentos Numero de individuos longistilicos/brevistilicos

ITB 01 96/115 251/217 54/63 171/0* 12/14 16/15

ITB 02 13/9 54/0%*

ITB 03 112/96 27/35 38/0*

ITB 06 72156 26/31 9/7

JTI01 31/42 32/19 73/0*

JT102 48/39 27/19 54/0*

JT103 42 /49 9/2 63/0*

JTI 05 39/31 36/29 58/0*

RVD 01 118/135 51/47 102/0* 4/5

RVD 03 42/31 21/26 53/0*

Espacos em branco indicam que a espécie ndo foi encontrada no fragmento.
* espécie com razdo entre morfos em desequilibrio (anisopletia) X2 p<0,05.

1.6 - Discussao

Muitas Angiospermas tém sua reproducdo e dispersdo efetivada localmente, devido
seu habito séssil e comportamento particular dos visitantes. Como consequéncia disso, a
distribuicdo espacial dos individuos dentro da populacdo passa a ser muito importante na
determinacéo do sucesso reprodutivo (LEVIN & KERSTER 1969; ANTONOVICS & LEVIN
1980; KUNIN 1993; GROOM 1998; DAVIS et al. 2004; SAKAI & WRIGHT 2008). Plantas
gue apresentam dimorfismos sexuais sdo provavelmente mais sensiveis aos efeitos da
distribuicdo espacial. Isto ocorre, pois populagdes polimorficas sdo subdivididas com relacao
ao sexo, apresentando sexos separados (como as plantas dioicas) ou ainda grupos distintos de
morfos florais (como a heterostilia em plantas hermafroditas). Como resultado desse

processo, 0 sucesso reprodutivo dos morfos florais pode depender ndo somente da densidade
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local, mas também da frequéncia com que os morfos opostos se distribuem na populagdo
(WYATT & HELLWIG 1979; BARRETT & THOMSON 1982; MEAGHER 1991,
HEILBUTH et al. 2001; WILSON & HARDER 2003). Pensando nessa questdo em
fragmentos florestais, alteracbes nos padrdes de distribuicdo espacial dessas populagdes,
relacionadas a alteracfes de habitat e pressGes antropogénicas, como observados, porém nédo
testados, em diversos fragmentos analisados, podem ser bons indicios para a presenca de
populacdes com desvios dos padrbes distilicos tipicos, como observado em Psychotria
prunifolia, nesse estudo, e P. gracilenta em Araguari, MG (OLIVEIRA 2008).

Quando se avalia os fragmentos florestais pode-se dizer que o isolamento gerado faz
com que populacdes de plantas até entdo continuas e estaveis, passem a viver de forma
discreta e instavel (METZGER 1999). Isso faz com que seja possivel a identificacdo de
diferencas e mudancas nos padrfes de atividade reprodutiva entre as populagdes que possam
estar em condicBes climaticas e ecoldgicas distintas (RAMOS & SANTOS 2005), isso ndo foi
evidenciado no trabalho, pois todas as espécies distilicas tipicas se mostraram isopléticas e
teoricamente estaveis. Mas, analisando o fragmento, sob o ponto de vista de habitat, a
formacdo de limites abruptos, ou bordas, entre areas florestadas e desmatadas (matriz) pode
alterar as condicdes abidticas dentro de manchas (POULIN et al, 1999; DEBINSKI & HOLT,
2000) e influenciar interacdes de polinizacdo e dispersdo, afetando os processos reprodutivos.
Portanto, as mudancas abioticas e alteracbes na composi¢do e comportamento dos visitantes
florais podem afetar diretamente a reproducéo das plantas nos fragmentos florestais (RAMOS
& SANTOS 2005), o que pode nao estar ocorrendo ainda, devido ao tempo de fragmentacéo
da regido, que nao é maior que 40 anos. Mas alguns indicios desse processo pode ser notados
a partir de algumas espécies que se mostraram muito mais densas nas bordas e em poucos
fragmentos, demonstrando possiveis efeitos dessas variagcBes para essas espécies, como é 0

caso de Palicourea croceoides.

Em trabalho similar, desenvolvido no Triangulo Mineiro, Rodrigues (2013) encontrou
24 populacGes de oito espécies de Psychotria, sendo que algumas se mostraram anisopléticas
e a maioria com isopletia. Esses dados reforcam a importancia de avaliacdo em fragmentos
florestais, devido essas areas serem um local de intensa pressédo ecoldgica e onde se observam
diversas variagdes em comportamentos reprodutivos de plantas, principalmente espécies

distilicas.
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Dale (2004) verificou que o tamanho de fragmentos vegetacionais, a densidade
populacional e o padréo espacial em que as plantas ocorrem, podem representar influéncias
importantes nas suas interacbes com polinizadores e herbivoros e dessa forma influenciar a
resposta as pressoes de selecdo. Quando pensamos em populacGes distilicas, como as espécies
avaliadas, esses efeitos podem ser ainda maiores, como j& demonstrado por outros trabalhos
(MATSUMURA & WASHITANI 2000; SAKAI e WRIGHT 2008, RODRIGUES &
CONSOLARO, 2013). Dentre os aspectos que podem afetar a histéria de vida de espécies
vegetais e suas interacbes em areas fragmentadas estdo o tamanho e o crescimento das
populacbes, os ambientes espacialmente heterogéneos e a presenca de outras espécies que
possuam interagdes com essas plantas (DALE 2004).

Thompson et al. (2012) destacam a importancia da selecdo dependente de frequéncia
negativa para a manutencdo de polimorfismos sexuais, onde 0s cruzamentos compativeis e a
frequéncia em um morfo beneficiam a presenca do outro morfo. Isto é interessante, pois a
frequéncia entre morfos em populac@es distilicas tipicas, onde os dois morfos estdo presentes
e o sistema de auto e intra morfo incompatibilidade equilibrado, dependem das taxas e
eficiéncia de polinizacdo cruzada entre os morfos, fazendo com que a aptiddo de um morfo
seja maior quando sua frequéncia for menor e quando a frequéncia do morfo oposto for maior,
essa questdo pode estar diretamente relacionada com as respostas observadas nas populagoes
e nas areas avaliadas, visto que na maioria das populacdes avaliadas a razdo entre morfos nao
apresentou diferenca significativa. Somente a espécie P. prunifolia, sendo monomorfica

contradiz esse ponto, isso devido a compatibilidade.

Em trabalho discutindo esse assunto, Stehlik et al. (2006) estudando Narcissus
assoanus, encontraram uma relacdo direta entre a densidade e a identidade do morfo
circunvizinho, ao sucesso reprodutivo de determinado morfo, ou seja, quanto maior a
densidade e a frequéncia de morfos opostos proximos a um individuo, maior serd o fitness
reprodutivo deste individuo. Dessa forma a distribuicdo e a razdo entre os morfos florais em
uma populacdo sdo essenciais na manutencdo da fecundidade da espécie, e isso pode ser
afetado por processos antrépicos e também por questbes ecolégicas (RAMOS & SANTOS
2005). Situacdo similar foi encontrado por Rodrigues (2013), avaliando populagdes de
Psychotria em florestas estacionais semi deciduais no triangulo mineiro. O autor identificou,
em algumas poucas populagbes, uma distribuicdo agrupada por morfo, isso devido

provavelmente a um crescimento vegetativo. Essa distribuicdo afeta de forma direta o fluxo
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de polen intramorfo, visto que a agregacdo de apenas um morfo facilita a polinizagdo

intramorfo e reduz a fecundidade em espécies intramorfo incompativeis.

A situacdo esperada em populagdes distilicas tipicas seria entdo uma razdo entre 0s
morfos florais de 1:1, ou seja, isoplética. Essa razéo equilibrada é favorecida pela genética da
distilia que destaca que individuos Thrum, ou brevistilicos apresentam no supergene a
constituicdo “Ss” sendo considerados heterozigotos, enquanto os individuos Pin, ou
longistilicos s80 homozigotos “ss”. Cruzamentos legitimos entre os individuos sempre vdo
gerar uma descendéncia de 1:1, mantendo o equilibrio populacional (LEWIS & JONES 1992;
BOYD et al. 1990). Mas ¢é importante notar que nunca foi feito um estudo especifico que
comprovasse as regulac@es dialélicas da distilia em Rubiaceae (CONSOLARO et al. 2011,
FARIA et al. 2011; RODRIGUES & CONSOLARO 2013) e em alguns grupos a regulacéo
da distilia pode ser diferente (BARRETT & SHORE 2008).

A variacdo na razdo de morfos, como observado em algumas populagdes de plantas
distilicas avaliadas, e também nas populacdes da espécie P. prunifolia, pode ocorrer por um
fator ou a combinacdo de varios fatores tais como: autofertilizacdo, polinizacdo ilegitima e
intramorfo compatibilidade, propagacéo vegetativa diferencial, idade diferencial na primeira
floracéo, sobrevivéncia diferencial e fatores historicos (PAILLER & THOMPSON 1997).

Algumas hipéteses foram levantadas para explicar a existéncia do longi
monomorfismo nessas espécies. Uma das hipoteses é a ecoldgica, que destaca a dificuldade
dos individuos brevistilicos ocuparem novos ambientes devido a constituicdo floral e a
dificuldade dos grdos de pdlen chegarem ao estigma, sendo necessario a presenca de
polinizadores de lingua longa (especialistas), muitas vezes inexistentes nessas areas
fragmentadas (BEACH & BAWA 1980, ARROYO et al 2002). Por outro lado o estigma das
flores longistilas esta acessivel a qualquer visitante facilitando a polinizacdo (BEACH &
BAWA 1980). No trabalho de Arroyo et al (2002) com Narcissus papyraceus essa hipotese
pode ser comprovada, uma vez que 0s autores ndo observaram polinizadores com aparelho

bucal longo nas popula¢es monomorficas.

Outra hipdtese € a genética, que destaca que devido os individuos brevistilicos serem
heterozigotos (Ss), qualquer populagdo que se originasse desses individuos, apos algumas
geragdes, ja apresentariam individuos longistilicos, pois estes sdo homozigotos (ss) e qualquer
cruzamento possivel entre individuos brevistilicos iria produzir 25% de individuos

longistilicos, enquanto em uma populagéo inicial longistilica, somente individuos desse morfo
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seriam produzidos (ARROYO et al. 2002), podendo dessa forma explicar o surgimento de
populacbes monomorficas em fragmentos florestais do sudoeste goiano. Mas é importante
notar que para o estabelecimento de tais populacGes seria necessario a quebra do sistema de

incompatibilidade.

Outras questdes que afetam a razdo entre os morfos, podem ter uma relacdo com
eventos historicos e processos estocasticos, como por exemplo, efeitos do fundador, gargalos
populacionais e deriva genética, em especial quando a reproducédo clonal domina (MORGAN
& BARRETT, 1988; BARRETT 1993; ECKERT & BARRETT, 1995), como observado para
a espécie P. prunifolia. Esses processos podem causar significativos efeitos ecoldgicos e
evolutivos na populagdo, uma vez que causam perda de morfos florais em populacdes
distilicas e com isso afetam todo o sistema reprodutivo (BARRETT et al 1989;. ECKERT E
BARRETT, 1992; ZHOU et al. 2012).

Em trabalhos com espécies de Rubiaceae distilicas do Bioma Cerrado, Consolaro
(2008), encontrou espécies com distilia tipica, espécies com grande variacdo entre os morfos
(anisopléticas), espécies monomarficas e espécies homostilicas. Com base nesta diversidade,
propds caminhos evolutivos, onde a condicdo ancestral seria a distilia tipica, a condigdo
intermediéaria, seriam populagdes monomorficas e a condicdo derivada, seriam populagdes
e/ou espécies homostilicas. Essa proposta esta ligada a transformacdo de uma populagéo
xendgama, autoincompativel de plantas distilicas, que se mantinham estaveis em ambientes
equilibrados, em uma populacdo autégama autocompativel de plantas homostilicas,
geralmente associadas a ambientes perturbados (GANDERS 1979; COELHO & BARBOSA

2003), como o caso da maioria dos fragmentos florestais avaliados nesse estudo.

Também estudando espécies do género Psychotria, Sakai & Wright (2008), avaliaram
21 espécies na Costa Rica, encontraram 14 espécies heterostilicas e sete espécies
monomorficas, sendo que das sete espécies monomorficas, cinco apresentavam somente um
dos morfos florais, sendo longi monomorficas e duas espécies apresentavam a caracteristica

de homostilia, reforcando ainda mais as variagdes que ocorrem dentro da familia.

Estudos realizados em Vigosa, MG, pesquisando espécies de Rubiaceae, entre elas seis
Psychotria e uma Palicourea, encontraram anisopletia em duas espécies de Psychotria e
monomorfismo brevistilico em uma espécie, Psychotria hygrophiloides (PEREIRA et al.
2006). Uma informacéo interessante € que nessa espécie monomarfica ndo existe formacéao de

frutos na area de estudo, mas o0s autores observaram intenso crescimento vegetativo, o que
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deve estar mantendo a populacdo viva, e também pode ser uma das explicagdes para as
populaces atipicas encontradas no Cerrado sul goiano.

Um outro trabalho com foco em Rubiaceae, realizado em Mato Grosso do Sul,
avaliando a biologia reprodutiva de oito especies, dentre elas duas Palicourea e quatro
Psychotria (PEREIRA 2007), encontrou anisopletia em cinco espécies, sendo mais plantas
brevistilicas em Coussarea platyphylla, Palicourea croceoides e Psychotria leiocarpa; mais
plantas longistilicas em Psychotria capillaceae e Psychotria carthagenensis, enquanto que a
espéecie Psychotria deflexa se mostrou longi monomorfica e auto e intramorfo compativel,
formando alta proporcdo de sementes nesses tratamentos, comparados ao tratamento controle.
A autora encontrou também certo grau de auto e intramorfo compatibilidade nas populagdes
anisopléticas de Palicourea croceoides e Psychotria capillaceae, além, de uma variacdo
diferente do tamanho dos estiletes de Psychotria leiocarpa. Nas flores longistilas das plantas
dessa Ultima espécie os estiletes se mostravam, também, com um tamanho intermediario,
apresentando assim trés alturas distintas dentro da populacdo, reforcando ainda mais as

variagOes dentro das Rubiaceae.

Um trabalho que trouxe informacdes interessantes foi o realizado com Psychotria
carthagenensis em Mato Grosso do Sul, onde os autores avaliaram a razdo entre morfos, a
hercogamia reciproca e o sistema reprodutivo, identificando populacdes distilicas, isopléticas,
mas auto e intra morfo compativeis, tudo isso em fragmentos florestais (FARIA et al. 2011),
demonstrando quanto flexiveis podem se mostrar os sistemas reprodutivos das Rubiaceae.
Resultado similar foi encontrado por Consolaro et al. (2011) com a mesma espécie, mas em

populacdes longi-monomérficas e autocompativeis.

O trabalho com espécies de Psychotria em Araguari, MG, encontrou 3 espécies com
distilia tipica (Oliveira 2008), mas com variacdo entre os morfos, com predominio do morfo
longistilo em P. trichophoroides, enquanto que para P. cephalantha e P. hoffmannseggiana a
razdo foi isoplética. J& as espécies P. prunifolia e P. gracilenta apresentaram todos os
individuos longistilicos sendo consideradas dessa forma monomorficas, resultado similar foi
encontrado para P. prunifolia nas areas avaliadas, e mais uma vez demonstra as variagdes em

fragmentos florestais no Bioma Cerrado.

Em trabalho realizado na China, avaliando 25 populagdes de Luculia pinceana
(Rubiaceae), buscando a influéncia de fatores historicos, a partir de informagdes moleculares,

que afetam a razdo entre morfos em popula¢Bes naturais, Zhou et al. (2010 e 2012)
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identificaram 19 populagdes isopléticas, e das 6 populacbes ndo isopléticas, duas
apresentaram maior frequéncia de individuos longistilicos, e quatro eram populacGes
monomorficas longistilicas. Todas essas populacdes que apresentaram variacao na razao entre
morfos estavam associadas a ambientes marginais na distribuicdo da espécie. Os autores
indicam que influéncias historicas podem estar direcionando a distribuicdo de morfos em
populacbes recém formadas. Limitacdo de pdlen e padrdes de transferéncia de pdlen
assimétricos, comum em locais isolados como fragmentos florestais, combinados com
diferencas especificas no sistema de incompatibilidade entre os morfos, pode afetar o sucesso
reprodutivo feminino, e consequentemente, desempenhar um papel importante na regulacéo
da razéo entre os morfos (BRYS et al. 2008).

Comparando os resultados com os parametros de fragmentacdo, ndo foi encontrada
relacdo entre a ocorréncia das caracteristicas distilicas e suas variacbes nas populacoes,
principalmente o monomorfismo e a homostilia, com os diferentes niveis de interferéncia e
perturbacao antropica nos fragmentos avaliados. Mas uma questdo que vale ser mencionada é
a ampla distribuicdo e ocupacdo da espécie Psychotria prunifolia, encontrada em 17 dos 20
fragmentos avaliados. A autocompatibilidade torna a espécie independente de visitantes
florais mais especialistas, diferente das demais espécies distilicas e autoincompativeis (ver
capitulo 2), e consequentemente menos afetada pelo processo de fragmentacdo (WILCOCK &
NEILAND 2002, JACQUEMYN et al. 2003, OOSTERMEIJER et al. 2003, WAITES &
AGREN 2004). Vale ressaltar que a avaliacdo dos niveis de interferéncia e perturbagéo
antropica realizada nesse trabalho € muito superficial, e avaliada de forma qualitativa, ndo
averiguando diretamente o efeito da fragmentacdo no sistema reprodutivo e na polinizacao
das espécies de Palicourea e Psychotria estudadas. Além disso, as respostas do sistema
distilico as perturbaces podem ndo se manifestar de forma tdo réapida, e/ou as caracteristicas
encontradas nas populacdes estudadas, como o monomorfismo e a homostilia podem
representar reflexos de outros processos ecologicos e evolutivos independentes
(RODRIGUES 2013).

Essa questdo fica evidente quando se descreve o trabalho de Sedio et al. (2013) que
destaca que as espécies de Psychotria do neotropico descendem de uma Unica linhagem que
se diversificou na América Central, e provavelmente, a partir de dois eventos geoldgicos
recentes (surgimento dos Andes e Istmo do Panama) colonizaram a América do Sul. Além do
mais, as Psychotria coexistentes demonstram conservacdo de nicho filogenético e a evolugéo

das caracteristicas que proporciona a essas espécies uma afinidade de nicho podem ter
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evoluido antes da colonizagdo em simpatria das espécies de Psychotria em novas areas como
a América do Sul (SEDIO et al 2012, SEDIO et al 2013).

Esse aspecto pode ser explicado de forma analoga pelo trabalho de Prado & Gibbs
(1993) que relatam que as florestas estacionais secas, quando avaliados a partir da
biogeografia historica das florestas neotropicais, faziam parte de formac¢Ges muito maiores e
continuas e que nos ultimos milénios vem se retraindo e alterando o comportamento
reprodutivo das espécies vegetais que colonizaram essas areas. O trabalho citado, mesmo se
tratando de florestas secas, gera uma ideia de processos que podem ter ocorrido com as
florestas estacionais, que fazem parte do Bioma Cerrado. Isto porque o Cerrado, da forma
como o0 que conhecemos, apresenta cerca de 32000 anos (MIRANDA et al. 2002 ) e sua
ocupacdo so se intensificou no século XX (KLINK & MOREIRA 2002), desse modo deve-se
levar em consideracdo eventos estocasticos e ecologicos que aconteceram no passado para
compreender as caracteristicas reprodutivas e os efeitos da fragmentacdo e da perturbacéo
antropica nessas espécies atualmente. E possivel que as caracteristicas encontradas nas
espécies de Psychotria estudadas, sejam respostas destes taxons a pressdes ecoldgicas
ocorridas no passado e que talvez as variagdes encontradas na distilia dessas espécies tenham
ocorrido antes da colonizacdo das &reas em que as espécies ocorrem atualmente
(RODRIGUES 2013).

1.7 - Concluséao

Todos esses dados destacam a importancia de uma avaliacdo em larga escala e a
importancia de estudos de filogenia do grupo para se entender os padrdes evolutivos de
determinadas caracteristicas. Além disso, comparar os mecanismos reprodutivos, historico das
areas (fragmentos) e principalmente gama de visitantes florais associados é essencial para
entender o comportamento reprodutivo das espécies e as variacBes que estas mostram ao
longo da sua distribuicdo geografica. Isso tudo, para se tentar descrever, com maior
seguranca, os reais fatores que afetam as variacdes em populaces distilicas.
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CAPITULO 2

BIOLOGIA FLORAL E SISTEMA REPRODUTIVO DE CINCO RUBIACEAE
ARBUSTIVAS DO SUB BOSQUE DE FORMACOES FLORESTAIS DO
CERRADO



46

2.1 — Resumo

A heterostilia € um polimorfismo floral geneticamente controlado onde populag¢Ges de plantas apresentam
dois ou trés morfos com pecas reprodutivas em alturas reciprocas entre os morfos. Em populagdes
naturais, em equilibrio, espera-se encontrar uma razdo igual entre os morfos (isopletia). O objetivo do
estudo foi caracterizar o sistema reprodutivo, as caracteristicas heterostilicas, a fenologia e a polinizacéo
em cinco espécies arbustivas do sub bosque de formacg6es florestais do Cerrado. Para tal foram medidas
estruturas florais, realizado cruzamentos controlados, observado os visitantes florais, além de
acompanhamento fenologico. As espécies avaliadas foram Psychotria capitata; P. colorata; P. prunifolia,
P. hoffmannseggiana e Palicourea croceoides. Todas as espécies, exceto P. prunifolia, se mostraram
distilicas, com dois morfos em equilibrio na populacdo. A hercogamia reciproca ndo foi perfeita para
nenhuma das espécies distilicas, que apresentaram distintos niveis de reciprocidade. P. prunifolia foi
caracterizada como monomorfica e autocompativel, enquanto as demais espécies foram auto
incompativeis, com inibicdo do tubo polinico nos estigmas (morfo brevistilico) e no estigma e estilete
(morfo longistilico). Houve formacéo de frutos em todos os tratamentos (polinizagcdo cruzada intermorfo
e intramorfo, além de autopolinizacdo) em P. prunifolia, enquanto as demais espécies formaram um
namero significativamente maior de frutos em polinizacdes cruzadas intermorfos. A floracdo de todas as
espécies é anual, e ocorre entre 0s meses de novembro e margo, com pico de floracdo em dezembro e
janeiro, e floracdo variando de trés a cinco meses. Os dados reprodutivos das espécies avaliadas se
mostram similares a outras espécies de Rubiaceae do sub bosque de ambientes florestais do Cerrado,
demonstrando uma variacdo de sistemas reprodutivos que podem ser efeitos das pressdes antropicas
sofridas nos fragmentos onde as populagdes se encontram.

Palavras-chaves: Rubiaceae, Psychotria, Palicourea, polinizagéo
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2.2 - Abstract

The heterostyly is a floral polimorphysm genetically controlled where populations of plants present two
or three morphs with reproductive structures in reciprocal heights among the morphs. In stable natural
populations, a balanced ratio between morphs (isoplethy) is expected. The objective of the study was to
characterize the breeding system, the characteristics of heterostyly, the phenology and the pollination in
five shrub species of the understory of forest formations of Cerrado, the Neotropical Savanna areas in
Brazil. For such studies, floral structures were measured, controlled hand pollinations were carried out,
floral visitors were observed, and phonological behavior was observed. The studied species were
Psychotria capitata; P. colorata; P. prunifolia, P. hoffmannseggiana and Palicourea croceoides. All the
species, except P. prunifolia, were distylous with two morphs in balance in the population. The reciprocal
herkogamy was not perfect for any of the distylous species, which presented different reciprocity levels.
P. prunifolia was characterized as monomorphic and selfcompatible, while the other species were self-
incompatible, with inhibition of the pollen tube in the stigma (thrum morph) and in the stigma or style
(pin morph). There was formation of fruits in all the hand pollination treatments (intermorph and
intramorph cross pollination, and self-pollination) in P. prunifolia, while the other species formed a
number significantly larger of fruits after intermorph cross pollinations. The flowering of all the species
was annual, between November and March, with flowering peak in December and January, and flowering
span varying from three to five months. The reproductive data of the studied species were similar to other
species of Rubiaceae in understory of forests in the Cerrado Bioma, demonstrating a variation of
reproductive systems that can be result of the anthropic pressures suffered by the fragments where the
populations occurr.

Key-words: Rubiaceae, Psychotria, Palicourea, pollination
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2.3 - Introducéo

Uma das estratégias utilizada pelas plantas e que trouxe muitas vantagens ao sucesso reprodutivo
foi o hermafroditismo, mas esta caracteristica ndo esta isenta de desvantagens. Isto porque as plantas
podem apresentar conflitos de interesse entre as funcbes sexuais, produzindo dessa forma interferéncia
entre as estruturas sexuais quando estas compartilham espaco e tempo (BARRETT 2000). Uma forma de
reduzir ou evitar o conflito de interesses sdo altera¢cbes morfoldgicas na estrutura floral, como é o caso da
hercogamia — separacéo espacial entre os 6rgdos sexuais (WEBB & LLOYD 1986) ou a dicogamia —
separacdo temporal entre a maturacdo dos 6rgédos sexuais (LLOYD & WEBB 1986). Estas estratégias sao
muito Uteis, mas ndo sdo totalmente seguras para evitar a autopolinizacdo ou a geitonogamia. Estratégias
fisiologicas, como sistemas de incompatibilidade, surgem entdo, para permitir que as estruturas sexuais

estejam na mesma flor, mas sem que interfiram no sucesso reprodutivo (PEREZ-BARRALES 2005).

Entre as estratégias que evitam o conflito de interesses nas flores hermafroditas esta a heterostilia,
um polimorfismo floral geneticamente controlado, onde populacdes podem apresentar dois morfos
(distilia) ou trés morfos (tristilia) com diferencas reciprocas no comprimento do estilete e das anteras.
Este polimorfismo é associado com um sistema de autoincompatibilidade dialélico esporofitico, onde
somente cruzamentos entre os morfos correspondentes geram sementes férteis (GANDERS 1979a).
VariacGes de incompatibilidade em espécies distilicas podem ser resultado do relaxamento ou da perda da
incompatibilidade (BARRETT & RICHARDS 1990; LLOYD & WEBB 1992a), muitas vezes
relacionados com a quebra da heterostilia e a formacdo de formas variantes (BARRETT & SHORE
2008). Além das caracteristicas primarias da heterostilia, outras diferencas acessdrias sdo observadas,
como tamanho e forma das papilas estigmaticas, tamanho e nimero dos grdos de pdlen, tamanho do
estigma, tamanho da corola (BARRETT & RICHARDS 1990). Esse polimorfismo ocorre em plantas
hermafroditas que coexistem em uma populacdo e apresentam, teoricamente, uma razdo de equilibrio
entre os morfos (CHEN & ZANG 2010; MARUYAMA et al. 2010). A heterostilia ja foi descrita em pelo
menos 193 géneros de 30 familias de angiospermas, muitas ndo relacionadas, 0 que demonstra origens
independentes (CHEN et al. 2010). Um levantamento mais detalhado, seguindo as informacGes de APG
I11 (2009), Naiki (2012), descreveu a presenca de heterostilia em 199 géneros de 28 familias e 15 ordens,

excluindo algumas informacdes que causavam duvidas e controvérsias.

A variacdo no tamanho do estilete e das anteras tem levado alguns pesquisadores a identificarem
diversos tipos de hercogamia. Lloyd & Webb (1992a) definem distilia como “hercogamia reciproca”,
uma vez que envolve a separacdo entre as anteras e o estigma dentro da mesma flor e a reciprocidade
desses 6rgdos em morfos distintos entre individuos. Dessa forma os autores destacam que a heterostilia

envolve dois morfos dentro de uma Unica populacao: alguns individuos com a caracteristica denominada
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“approach hercogamy” onde o estigma ¢ posicionado acima das anteras (longistilico); e outros individuos
com a caracteristica denominada “reverse hercogamy” com estigma posicionado abaixo das anteras
(brevistilico). Esta distingdo entre esses dois tipos € morfoldgica, mas pode ter importantes consequéncias
funcionais (FERRERO et al. 2011a).

Todo esse posicionamento reciproco entre os 6rgdos sexuais dentro da flor pode ser avaliado como
uma estratégia para aumentar a polinizacdo legitima, visto que visa depositar grdos de pélen em locais
especificos do corpo do visitante e reduzir o desperdicio de pdlen, ao mesmo tempo que evita uma
interferéncia direta entre as fungdes masculina e feminina dentro da flor (LLOYD & WEBB 1992 a, b;

BARRETT 2002) e consequentemente uma autopolinizacgéo.

Diferentes abordagens tém sido usadas para caracterizar a distilia, tal como a separacgéo igual entre
as anteras e estiletes em ambos os morfos (RICHARDS & KOPTUR 1993; PAILLER & THOMPSON
1997; REE 1997; FAIVRE & McDADE 2001); separacdo entre verticilos sexuais reciprocos mais
proximos (PEREZ et al. 2004) representacdo grafica (PASSOS & SAZIMA 1995); ou em alguns casos,
diferencas significativas na posicdo reciproca dos orgdos entre os morfos (BAKER et al. 2000;
ARROYO et al. 2002; SANCHEZ et al. 2008). Para que a distilia seja considerada tipica algumas
caracteristicas béasicas devem ser observadas nas populacGes ou espécies, tais como: presenca de
hercogamia reciproca; populactes isopléticas e a presenca de um sistema de incompatibilidade auto e
intramorfo (BARRETT 1992; GANDERS 1979a). Mesmo assim, de acordo com Ferrero et al. (2011a) a
dificuldade na real caracterizacdo da distilia e na diferenciacdo de outros polimorfismos estilares €
grande, sendo necessario medidas minuciosas das caracteristicas florais para chegar a conclusdes

adequadas, proposta ja apresentada antes por Sanchez et al. (2008).

A presenca de dois morfos, de estiletes e anteras reciprocas, tem sido considerada como condicéo
necessaria e suficiente para que a distilia seja caracterizada como tipica, desde que seja suficiente para
determinar niveis minimos de polinizacdo legitima (LLOYD & WEBB 1992 b), devido a alta
reciprocidade entre os morfos (CESARO & THOMPSON 2004). Mas muitas espécies heterostilicas, tém
sido definidas somente como “approach hercogamy” (Pin-longistilicas) ou “reverse hercogamy” (Thrum-
brevistilicas) quando ocorrem juntas dentro da populacéo, sem ter conta do grau de reciprocidade entre os
orgdos sexuais (BAKER 1964; O'BRIEN & CALDER 1989; GOLDBLATT & BERNHARDT 1990).
Além disso, a reciprocidade é a caracteristica morfoldgica chave que distingue a distilia de outros
dimorfismos, como o polimorfismo estilar (BAKER et al. 2000; BARRETT et al. 2000; ARROYO et al.
2002; FERRERO et al. 2011ae b).

Caso essas caracteristicas ndo estejam presentes na populacdo em estudo, pode-se caracterizar uma
distilia atipica (HAMILTON 1990), onde a auséncia de hercogamia reciproca pode ser acompanhada de

autocompatibilidade, anisopletia, populacdes monomorficas e popula¢des homostilicas. Dentre as varias
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causas que podem gerar esses desvios e caracterizar uma distilia atipica, podemos destacar a
disponibilidade e comportamento dos polinizadores (FAIVRE & McDADE 2001; KULBABA &
WORLEY 2008; VALOIS-CUESTA et al. 2012), mutacdes e recombinac6es genéticas (BARRETT &
RICHARDS 1990), disturbios ambientais (JANZEN 1974; BARRETT 1988; AGREN 1996), populacGes
reduzidas (JENNERSTEN 1988, KERY et al. 2000) e isolamento geografico (SOBREVILA et al. 1983;
JENNERSTEN 1988; WASHITANI et al. 1994; MATSUMURA & WASHITANI 2000; BRAMOW et

al. 2012), todos agindo na forca de selecdo da distilia, 0 que pode causar sua quebra.

Entre as familias que apresentam a heterostilia, a que apresenta mais representantes distilicos
dentre as angiospermas € a familia Rubiaceae, que soma mais espécies distilicas do que todas as outras
familias juntas, sem necessariamente demonstrar uma relagdo filogenética dessa caracteristica, o que
reflete diferentes origens da sindrome (HAMILTON 1990; FAIVRE & McDADE 2001). De acordo com
Naiki (2012) cento e nove géneros, ou seja, mais da metade dos géneros heterostilicos reconhecidos,
pertencem a familia Rubiaceae. Varios trabalhos descrevem heterostilia em Rubiaceae, por exemplo
Barrett & Richards (1990), avaliando a heterostilia em Rubiaceae, encontraram a distilia em 21 tribos de
arvores, ervas, arbustos e lianas, tanto em ambiente tropical quanto temperado. Dessa forma os autores
acreditam que essa caracteristica ndo segue um padrdo filogenético, tendo evoluido mais de uma vez na

familia, a partir de processos convergentes.

De acordo com Delprete (2004) a familia Rubiaceae € uma das maiores familias dentro das
Angiospermas, com aproximadamente 650 géneros e cerca de 13.100 espécies (GOEVARTS et al. 2006).
Dentre 0s géneros mais bem representados esta o género Psychotria, com cerca de 2000 espécies, sendo 0
maior género de espécies lenhosas (Davis et al. 2001) e que apresenta diferentes sistemas de reproducao.
Entre esses sistemas, podemos destacar a heterostilia que € considerada uma condicdo primitiva na Tribo
Psychotrieae, que inclui também o género Palicourea. De acordo com Hamilton (1990), variacGes da
distilia originaram outros sistemas de reproducdo presentes na tribo. Espécies de Psychotrieae sdo muito
comuns no sub bosque de florestas tropicais de uma maneira geral (OLIVEIRA & AMARAL 2005,
KOZERA et al 2009) e em fisionomias florestais do bioma Cerrado em particular (MENDONCA et al.
2008). Neste bioma, estes ambientes meésicos de floresta contrastam com a sazonalidade marcada da
matriz de savanas. O relativo isolamento destas areas de floresta, e especialmente do sub bosque, tem sido
ampliado pela fragmentacdo e degradacdo ambiental resultantes da ocupacdo humana na regido
(AQUINO & MIRANDA 2008).

A fim de identificar padrBes distilicos e suas variacbes em fragmentos florestais no bioma
Cerrado, o presente estudo tem o objetivo de caracterizar o sistema reprodutivo, as caracteristicas
heterostilicas (hercogamia, dimorfismos acessorios), a fenologia e a polinizacdo em cinco espécies

arbustivas de Rubiaceae do sub bosque de formacdes florestais.
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2.4 - Material e métodos

2.4.1 — Area, periodo de estudo e espécies - o trabalho foi realizado em uma area particular entre os
municipios de Itumbiara e Buriti Alegre de Goias, e abrange cerca de 60 hectares (18°20'59,56"S e
49°4'18,38"W), pertencente a Usina de AcuUcar e Alcool Alvorada S/A, tendo como vegetacdo
predominante uma Floresta Estacional Semidecidual, em meio a areas de cultivo (cana-de-agucar) e
pastagens. A coleta dos dados ocorreu entre os periodos de floragdo 2008/2009; 2009/2010; 2010/2011 e
2011/2012. O clima da area é do tipo AW (KOPPEN 1928) com estagdo seca de maio a setembro e
chuvosa de outubro a abril. As espécies avaliadas foram: Psychotria colorata; Psychotria capitata;
Psychotria hoffmannseggiana; Psychotria prunifolia e Palicourea croceoides. Todas as espécies se
apresentam de forma pouco dominante na area, com individuos ocupando o sub-bosque da vegetacao,

com uma arquitetura arbustiva/arborea com no méximo 4 metros de altura.

2.4.2 - Fenologia - para o registro fenoldgico, foram marcados, aleatoriamente, 16 individuos de cada
espécie distantes no minimo 20 metros entre si e bem amostrados na area de estudo, sendo oito individuos
brevistilicos e oito individuos longistilicos de cada espécie. As observac6es fenoldgicas foram realizadas
mensalmente durante as atividades vegetativas e quinzenalmente quando os individuos se encontravam na
fase reprodutiva. Foram registradas as seguintes fenofases: brotamento, emissdao de botdes florais, flores
abertas, presenca de frutos verdes e presenca de frutos maduros. As fenofases foram avaliadas seguindo
um padrdo de notas de intensidade de acordo com Fournier (1974), onde O-indica auséncia de fenofase; 1-
de 1% a 25% da fenofase; 2- de 26% a 50% da fenofase; 3- de 51% a 75% da fenofase e 4- de 76% a
100% da fenofase. Os dados foram coletados individualmente e depois se obteve média das fenofases.
Para evitar erros na avaliacao, todos os dados foram coletados pelo mesmo observador. Nas observagdes

também foram avaliados o sincronismo entre os individuos e possiveis diferencas entre os morfos.

2.4.3 - Biologia floral - 60 botbes florais em pré-antese, de cada espécie, foram marcados ao acaso, em
20 individuos, sendo trés botbes por individuo, usando linhas e fitas coloridas. Registrou-se o horéario de
abertura floral (definido pela separacdo dos I6bulos da corola), tempo de vida da flor-antese (avaliada
pelas caracteristicas de cor e brilho da corola), receptividade estigmatica (a partir da separacdo dos
I6bulos estigméticos) e liberagdo de grdos de polen (observagdo direta das anteras e visualizagdo de
polen). Além dessas observacOes, foram registrados caracteristicas de cor e odor das flores. Os métodos
foram seguidos de Coelho & Barbosa (2003), Coelho & Barbosa (2004) e Consolaro et al. (2009).

2.4.4 - Morfometria floral e razdo entre morfos- os caracteres florais, incluindo a distilia, foram

avaliados em 80 flores (40 flores de cada morfo), em todas as cinco espécies avaliadas, coletadas de
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forma aleat6ria em cerca de 20 individuos de cada morfo. As medidas realizadas foram feitas usando-se
paquimetro manual com medi¢es em milimetros. Obteve-se medidas do tamanho da corola (da base do
ovario até o apice das pétalas); do comprimento dos estames (da base da corola até a regido mais alta das
anteras); tamanho das anteras (medida a partir de uma antera por flor); comprimento do pistilo (da base da
corola até a parte mais alta do estigma) e tamanho do estigma. Para a avaliagdo da razdo entre morfos
realizou-se caminhadas aleatdrias e o registro ao acaso de todos os individuos floridos, definindo qual a

morfologia floral desses individuos, classificando-os em longistilico, brevistilico ou homostilico.

2.4.5 - Hercogamia reciproca — As medidas de altura de estilete de um morfo com a altura dos estames
de outro morfo (hercogamia reciproca) foram avaliadas usando-se dois métodos: a) avaliando o nivel de
hercogamia em orgdos separadamente, onde Ry (indice de reciprocidade de 6rgdos reciprocos altos séo
avaliados a partir de anteras de flores brevistiladas e estigma de flores longistiladas) e R, (indice de
reciprocidade de érgdos reciprocos baixos, avaliados a partir de anteras de flores longistiladas e estigma
de flores brevistiladas), a partir da seguinte equacdo: altura das anteras de um morfo menos a altura do
estigma do morfo oposto, dividido pela altura das anteras de um morfo mais a altura do estigma do morfo
oposto (RICHARDS & KOPTUR 1993). Os valores de um individuo foram calculados com os valores de
todos os demais individuos amostrados, obtendo-se posteriormente a média do indice. b) obteve-se um
unico valor de R (indice de reciprocidade) sensu Sanchez et al. (2013) para a populacdo, ndo havendo

diferenca entre os morfos.

2.4.6 - Sistema reprodutivo e incompatibilidade — o sistema reprodutivo foi testado a partir de
polinizacBes manuais realizadas em flores previamente ensacadas para evitar a contamina¢do com polen.
Foram realizados testes de autopolinizagdo manual, polinizacdo cruzada intramorfo (ilegitima),
polinizacdo cruzada intermorfo (legitima) apomixia e polinizacdo natural (controle) para avaliar a
eficiéncia dos polinizadores. Foi calculado o indice de Auto-Incompatibilidade (ISI), determinado pela
razdo entre a proporcao da producdo de frutos por autopolinizacdo e por polinizagdo cruzada legitima
(BULLOCK 1985). Também foi realizado o calculo do Indice de Eficiéncia Reprodutiva dos
polinizadores (IER), dado pela razdo entre a producdo de frutos do tratamento controle e da polinizagédo
cruzada intermorfo (legitima) (RUIZ & ARROYO 1978). Foi observado o crescimento de tubos polinicos
em 60 pistilos polinizados manualmente, sendo 20 de polinizac¢Ges cruzadas legitimas (dez brevistiladas e
dez longistiladas), 20 de polinizagdes cruzadas ilegitimas (dez de cada morfo) e 20 de autopolinizagdes
(dez de cada morfo), sendo estes pistilos de 20 individuos, e coletados dez horas ap6s a polinizacdo
manual. Toda essa metodologia foi repetida para as cinco espécies avaliadas. Esses pistilos foram

submetidos a coloracdo com azul de anilina (MARTIN 1959) e observados em microscopia de
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epifluorescéncia para verificar o crescimento dos tubos polinicos e identificar possiveis barreiras de

incompatibilidade.

2.4.7 - Visitantes florais e avaliacdo de néctar — foram realizadas observacoes diretas para defini¢do dos
visitantes florais, totalizando 60 horas de observagdo por espécie, distribuidas ao longo de todo o dia.
Como as flores duram cerca de 12 horas, antes de mudar de cor e perder o brilho, ndo foram realizadas
observac@es noturnas. Cada toque do visitante na flor foi considerado uma visita, sendo possivel registrar
0 numero de visitas por intervalo de tempo. Insetos visitantes foram coletados para posterior
identificacdo. Para registro do volume de néctar, foram ensacadas flores brevistiladas e flores
longistiladas em pré-antese e, ao final da tarde do dia seguinte (ca. 16h), o néctar era totalmente retirado,
com auxilio de capilares de vidro (10ul). A concentracdo média em equivalentes de sacarose foi medida
com o auxilio de refratdmetro manual (Atto, WYT- 32ATC) e os dados transformados em miligramas de
acucar disponivel por flor (KEARNS & INOUYE 1993; DAFNI et al. 2005).

2.4.8 - Analises estatisticas - para verificar diferencas entre os dados da morfometria foi utilizado o teste
t de Student. Também foi aplicado o teste Exato de Fisher para comparar a frequéncia de formacéao de
frutos entre autopolinizacdo manual e poliniza¢Bes cruzadas, além do teste de Qui-quadrado (frequéncias
iguais) para avaliar a razdo entre os morfos nas areas. O teste ndo parameétrico Kruskal-Wallis foi
utilizado para avaliacdo das médias de producdo de néctar. Para os célculos de hercogamia reciproca
foram utilizadas planilhas disponibilizadas pelos autores dos testes (SANCHES et al. 2013; RICHARDS
e KOPTUR 1993). As analises dos dados foram realizadas utilizando os programas estatisticos Systat
10.2 e Bioestat 5.0 (AYRES et al. 2003).

2.5 - Resultados

2.5.1 - Fenologia - as espécies avaliadas apresentaram um padrdo fenolégico muito similar, com
caducifélia reduzida, mas continua ao longo do ano. A brotacdo ocorreu no inicio da estacdo Umida, com
0s primeiros brotos surgindo no inicio de outubro e se mantendo com intensa brotacdo até o més de
fevereiro, sendo que durante o restante do ano o brotamento foi baixo. Ap6s o brotamento, iniciou-se o
processo de formacdo das inflorescéncias, que sofreu pequenas alteracdes entre as espécies. Uma das
espécies iniciou esse processo na segunda quinzena de outubro, com o surgimento dos primeiros botdes
florais (Psychotria capitata), enquanto outras apresentaram essa fase ja no més de novembro (Psychotria
prunifolia; Psychotria hoffmannseggiana e Palicourea croceoides) e outra espécie somente em dezembro
(Psychotria colorata). As primeiras flores abertas surgiram no inicio de novembro para a maioria das

espeécies avaliadas, permanecendo até 0 més de margo, com pico de floracdo em dezembro e janeiro para



54

quatro das cinco espécies avaliadas (Figura 1). Os frutos verdes ja estavam formados em dezembro e se
mantiveram até marco para quatro das cinco espécies estudadas. A dispersdo dos frutos iniciou-se em
fevereiro e se manteve até junho, com pico no més de abril, no inicio da estagcdo seca para a maioria das
espécies avaliadas. Os frutos estavam dispostos para dispersdo em média 3 meses apos a polinizacdo. A
floragcdo das espécies foi intermediéria, totalizando de trés a cinco meses O sincronismo entre oS
individuos foi alto, com cerca de 80% dos individuos na mesma fenofase dentro das espécies avaliadas,
conforme analise dos dados fenoldgicos. A fenologia reprodutiva das espécies parece estar intimamente
relacionada com o regime de chuva da regido, apresentando uma unica floracdo anual e diretamente apds

as primeiras chuvas, entre os meses de outubro e dezembro.

2.5.2 - Biologia floral — Das cinco espécies de Rubiaceae avaliadas trés apresentaram caracteristicas
florais muito similares como flores brancas, tetrdmeras ou pentameras, dispostas em inflorescéncias
cimosas piramidais pequenas, ou em forma de pequenos capitulos (Psychotria capitata (Figura 2 B);
Psychotria hoffmannseggiana (Figura 2 D) e Psychotria prunifolia (Figura 2 E). As outras duas espécies
apresentaram flores coloridas, sendo flores amarelas, com raque e pedicelos muito avermelhados, como
foi o caso de Palicourea croceoides (Figura 2 A) ou ainda flores roxas, dispostas em inflorescéncias
capitadas com grandes bracteas da mesma cor das pétalas, como em Psychotria colorata (Figura 2 C).
Todas as espécies apresentaram longevidade floral de, aproximadamente, 12 horas. Algumas espécies
como P. prunifolia e P. capitata apresentaram odor adocicado, sendo que o néctar e o polen foram os
principais recursos disponiveis aos visitantes em todas as espécies. Outra caracteristica comum a todas as
espécies avaliadas foi a presenca de um anel de tricomas na abertura ou na regido medial do tubo da
corola, o que impede a entrada de pilhadores para roubar néctar, principalmente formigas. A abertura das
flores ocorreu entre 05h00 e 07h30 horas para todas as espécies, dependendo da temperatura e umidade,
variando entre os dias observados e entre as espécies estudadas. A distilia foi bem evidente em quatro das
cinco espécies estudadas (Figura 2) e o monomorfismo foi encontrado em uma das espécies (Psychotria
prunifolia). Os estames eram sempre epipétalos e se encontrou uma relagdo interessante entre o tamanho
da corola e o comprimento dos estames em todas as espécies (ver capitulo 3). As flores permaneceram
vistosas até por volta das 16:00 horas, perdendo o brilho e murchando apds esse horario, caracteristica
comum para todas as espécies avaliadas. No dia seguinte ja se encontravam sem a corola e estames,
restando apenas o pistilo, sendo esse comportamento registrado para quatro das cinco espécies avaliadas.
Em Psychotria colorata a corola murcha e permanece na inflorescéncia até o inicio da formacdo dos
frutos. Logo apds a abertura da flor o estigma separa os lobulos estigmaticos e o polen ja estava
disponivel, ndo apresentando dessa forma nenhum tipo de dicogamia, caracteristica essa, observada nas
cinco espécies estudadas. O ovario infero apresentava dois évulos que se desenvolveram em sementes em

grande parte dos frutos formados em todas as espécies.
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Figura 01 — Fenologia de floracdo de cinco espécies de Rubiaceae em &rea de Mata Estacional
semidecidual na regido Sul do estado de Goias-Brasil. A largura da linha indica a intensidade da fenofase
de acordo com Fournier (1974), com 4 niveis de intensidade — 0-25%; 26-50%; 51-75% e 75-100% de

intensidade de floracéo.

Figura 02 — Detalhe das flores das espécies
avaliadas em area de Mata estacional semi
decidual na regido sul do estado de Goids-
Brasil. A - Individuo longistilico de
Palicourea croceoides; B — Individuo
brevistilico de Psychotria capitata; C -
Individuo longistilico de  Psychotria
colorata; D - Individuo brevistilico de
Psychotria  hoffmannseggiana; E -
Individuo  longistilico de  Psychotria
prunifolia (populacdo monomaérfica). Barras
equivalema 1 cm.
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2.5.3 - Morfometria e razdo entre morfos — Exceto Psychotria prunifolia, todas as demais espécies se
mostraram como distilicas tipicas, sendo caracterizados dois morfos muito bem distintos, e com separagédo
espacial entre anteras e estigmas em ambos os morfos de forma bem marcante, além de diferenca na
altura dos estames entre morfos, descartando a possibilidade de dimorfismo estilar (Figura 02 — Tabela
1). O tamanho da corola variou de 14,54 mm no morfo brevistilico de Palicourea croceoides, a 4,49 mm
no morfo longistilico de Psychotria hoffmannseggiana (Tabela 01). Das espécies distilicas, somente
Psychotria capitata ndo apresentou diferenca significativa entre os morfos, com rela¢do ao tamanho da
corola. A altura do estilete e a altura das anteras apresentaram diferenca significativa entre os morfos para
todas as espécies, exceto Psychotria prunifolia que se apresentou monomorfica.

Essas diferencas nas alturas das pecas reprodutivas, entre os morfos, e um certo grau de
reciprocidade, caracterizam a distilia. As caracteristicas secundarias também se mostraram diferentes
entre os morfos, em todas as espécies distilicas, principalmente com relacdo ao tamanho do estigma
(Tabela 01). A razdo entre morfos foi avaliada para todas as espécies, e exceto Psychotria prunifolia,

todas as demais espécies se mostraram isopléticas a partir do teste de X? (qui-quadrado) (ver capitulo 1).

2.5.4 - Hercogamia reciproca — As espécies Palicourea croceoides e Psychotria colorata alcangaram os
maiores indices de reciprocidade (Sanchez et al. 2013) entre as pecas reprodutivas sendo 0,892 e 0,89
respectivamente (Tabela 1). A espécie que apresentou o menor indice de reciprocidade foi Psychotria
hoffmannseggiana que alcancou 0,723. O indice com valor igual a um demonstraria hercogamia reciproca
perfeita, e quanto mais proximo de um, maior a reciprocidade (S&nchez et al. 2013). Nessa analise fica
dificil perceber onde a reciprocidade € maior ou menor, ou seja, entre 0s 6rgdos altos ou entre 0s 6rgaos
baixos. J& quando avaliamos a reciprocidade pelo teste de Richards & Koptur (1993), testando a
reciprocidade de forma separada, foi encontrado que a hercogamia entre 0s 6rgaos altos (estigma de flores
longistilas e estames de flores brevistilas) apresentaram uma maior reciprocidade em P. colorata e P.
hoffmannseggiana, jA a maior reciprocidade entre os 6rgdos baixos foi evidenciada nas especies P.

capitata e Palicourea croceoides. (Tabela 1).

2.5.5 - Sistema reprodutivo e incompatibilidade — todas as espécies distilicas avaliadas se mostraram
autoincompativeis, com inibi¢éo do tubo polinico no estigma no morfo brevistilico (Figura3 A, B, J, O
e P) e com inibicdo no estigma e no estilete no morfo longistilico (Figura 3 G e M). A espécie
Psychotria prunifolia se mostrou autocompativel (Figura 3 D, E e F), apresentando formacéo de frutos
em todos os tipos de polinizacdo manual sem diferenca significativa entre eles (Tabela 2). Os testes de
polinizagdes manuais formaram frutos em todos os cruzamentos legitimos (intermorfos) nas espécies
distilicas, e um ndmero muito reduzido em cruzamentos ilegitimos (intramorfo) e também em

autopolinizagdes, indicando mais uma vez a autoincompatibilidade nas espécies distilicas (Tabela 2).
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Para todas as espécies distilicas o indice de autoincompatibilidade (ISI) foi inferior a 0,22, tanto
para 0 morfo brevistilico quanto para o morfo longistilico. Estes dados indicam que as espécies distilicas
sdo aldgamas obrigatdrias (Tabela 2), ja que de acordo Bullock (1985) o limite para se considerar uma
espécie auto incompativel seria 0,25. Diferente das espécies distilicas, Psychotria prunifolia, considerada
monomorfica neste estudo, apresentou um indice de incompatibilidade de 0,99, muito superior ao limite
definido por Bullock (1985), sendo dessa forma considerada autdégama. Avaliando o indice de eficiéncia
dos polinizadores (IER), que destaca a eficiéncia dos polinizadores a partir dos frutos formados
naturalmente e por polinizagdo manual, ndo encontramos valores inferiores a 65%, ou seja, de forma geral
os polinizadores conseguem desempenhar o seu papel com eficiéncia, e em alguns casos, como para

Psychotria hoffmannseggiana, esse indice ultrapassa 100% (Tabela 2).
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Tabela 01 — Morfometria floral (média e desvio padrdo) e indices de reciprocidade em cinco espécies de Rubiaceae em &rea de Mata estacional semi
decidual na regido sul do estado de Goias-Brasil.

Tamanho da corola

Altura do Estilete

Altura da Antera

Tamanho do Estilete

Tam. da antera

Separacdo estig/Ant

Reciprocidade

Espécies Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum R Ry R,
Psychotria colorata 12,71+084% 1454£167% 1604%0,73% 11,36%113% 12,07£1,0% 16,69+159% 149+028% 223+044* 23%02% 203+03% 397+094* 533+ 154* 0.89 0.020 0.030
P. capitata 8,88+0,04™  880+098°  12,06+1,08% 802+090% 7,97 +1,12% 1233+101* 137+051* 257+061* 165+051" 185+055° 4,09+1,17° 431+096™  0.856 0.011 -0.005
P. prunifolia 11,36 £1,29 10,78 £ 1,21** 9,10 £1,2** 0,41 +0,37 2,30+ 0,36 1,68 +1,06

P. hoffmansegianna 449+03%  470+048%  565+041*  355+04* 429+035% 486+048% 066+009* 110+029% 102+017° 1,26+0,13° 1,36+043® 131+037°  0.723 -0.076 0.096
Palicourea croceoides 12,73+1,20%  1446+134* 1271+088* 966+0,72% 949+080% 1394+093% 3,64+059% 3,92+057% 218+0,65% 3,14+071* 322+107% 429+106*  0.892 0.046 -0.009

* Diferenca significativa p<0,05 entre os morfos florais. ** Diferenca significativa entre as estruturas reprodutivas espécie monomorfica. ™ — diferenca néo significativa
Na analise de Sanchez et al. (2013) a reciprocidade é avaliada de forma conjunta: R (indice de reciprocidade). Neste teste quanto maior o valor mais reciproco sao os 6rgéos, sendo o valor de 1 hercogamia reciproca perfeita.
Nas andlises de Richards e Koptur (1993) a reciprocidade é avaliada separadamente: Ry (6rgéos reciprocos altos) e R, (6rgédos reciprocos baixos), os valores variam de -1 a 1, sendo 0 hercogamia perfeita e quanto menor o valor maior a
reciprocidade. Valores positivos indicam média das anteras é maior que dos estigmas e valores negativos indicam média dos estigmas é maior que das anteras.

Tabela 02 — Avaliacdo do sistema reprodutivo em cinco espécies de Rubiaceae em area de Mata estacional semidecidual na regido sul do estado de Goias-

Brasil.
Espécies Psychotria capitata P. colorata P. hoffmansegianna  P. prunifolia Palicourea croceoides
Tratamento / % de frutificacéo Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Pin Thrum Pin
% % % % % % % % %
Auto polinizagdo manual 14.3 aA 143 aA 7.4 aA 4.0 aA 7.7 aA 7.6 aA 89.2 a 12.1 aA 34 aA
Polinizagdo cruzada Intermorfo - Legitima 66.7 bA 784 DbA 854 bA 78.6 DbA 84.0 bA 86.5 bA 89.8 a 92.0 bA 75.0 DbA
Polinizagdo cruzada Intramorfo - llegitima 16.7 aA 2.0 aB 7.7 aA 95 aA 4.4 aA 6.7 aA 17.4 aA 353 cA
Apomixia 0.0 cA 0.0 cA 0.0 cA 0.0 cA 0.0 cA 0.0 cA 0.0 b 0.0 dA 0.0 dA
Polinizac&o Natural - Controle 59.0 bA 531 dA 77.8 bA 73.0 DbA 86.0 bA 84.8 bA 875 a 69.6 cA 54.9 bcA
indice de Auto Incompatibilidade (ISI) 0.21 0.18 0.09 0.05 0.09 0.09 0.99 0.13 0.05
indice de Eficiéncia Reprodutiva dos Polinizadores (IER) 0.89 0.68 0.91 0.93 1.02 0.98 0.97 0.76 0.73

Letras mindsculas diferentes na mesma coluna indicam diferenga significativa entre os tratamentos. P < 0,05 (Exato de Fisher) - AvaliacOes realizadas para cada espécie separadamente
Letras maiusculas diferentes na mesma linha indicam diferenca significativa entre os morfos. P < 0,05 (Exato de Fisher) - Avaliaces realizadas para cada espécie separadamente
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2.5.6 - Visitantes florais e avaliacdo de néctar — A gama de visitantes florais que visitaram
as espécies de Rubiaceae estudadas foi alta. As espécies receberam visitas frequentes de
abelhas, vespas, mariposas, moscas e beija flores (Figura 4 e Tabela 3), além de formigas e
coleopteros, estes ultimos com comportamento de pilhadores. As abelhas visitaram as flores
em busca de néctar (abelhas médias e grandes - Figura 4 A, D, | e J) em todas as espécies
estudadas: P. capitata; P. hoffmannseggiana; P prunifolia, Palicourea croceoide e Psychotria
colorata. Nesta ultima espécie, foram considerados os principais visitantes, abelhas de grande
porte como Eulema nigrita. J& as abelhas pequenas ficavam coletando pdlen na entrada da
corola de flores longistilas ou nas anteras de flores brevistilas sem tocar efetivamente a
estrutura feminina (Figura 4 F, L, N e P). Outras abelhas pequenas foram pilhadoras
(Trigona sp.). As vespas visitaram de forma legitima P. capitata, buscando néctar dentro do

tubo floral, mas com frequéncia bem inferior as abelhas.

As mariposas foram bem frequentes e com visitas legitimas, tocando as estruturas
reprodutivas em todas as visitas em quatro das cinco espécies avaliadas, exceto P.
hoffmannseggiana. (Figura 4 B, E e H). As moscas foram registradas somente em P. capitata
e permaneceram muito tempo em cada individuo, visitando todas as flores abertas em busca
de néctar (Figura 4 G). Porém a frequéncia das moscas foi menor que das abelhas e do que
das mariposas. Os beija-flores foram observados somente em Palicourea croceoides, com
visitas legitimas e alta frequéncia, confirmando as caracteristicas ornitéfilas da espécie
(Figura 4 C). Dessa forma, podemos considerar como polinizadores efetivos das espécies
estudadas, as abelhas médias e grandes, os beija-flores, as mariposas e ocasionalmente as

vespas e as moscas (Figura 4), devido a frequéncia e comportamento desses visitantes.

A producdo de néctar ocorreu durante toda a antese da flor, para todas as espécies
estudadas (obs. pessoal), sendo dificil a mensuragdo desse néctar durante a antese, pois
obrigava a destruicdo da corola devido ao reduzido diametro do tubo nas espécies estudadas.
Em avaliacdes feitas no final do periodo de antese, avaliando néctar acumulado, houve
diferenca significativa no volume e concentracdo entre os morfos da espécie P. capitata o que
ndo ocorreu para as demais especies distilicas (Tabela 4). Mesmo com maior producdo de
néctar no morfo longistilico, ndo houve diferenca significativa no ndmero de visitas e
comportamento entre os visitantes nessa espécie. A diferenca da quantidade de acucar

disponibilizada para os visitantes fica evidente quanto ao tipo de visitante, sendo uma maior
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Figura 3 — Avaliagdo do crescimento de tubos polinicos em pistilos manualmente polinizados
de Rubiaceae em area de Mata estacional semi decidual no sul do estado de Goiés. A-C -
Psychotria capitata (A—Auto polinizacdo no morfo brevistilico — interrupc¢ao do tubo polinico
no estigma; B—Polinizacdo cruzada intramorfo (llegitima), no morfo brevistilico — interrupcdo
do tubo polinico no estigma; C-—Polinizacdo cruzada intermorfo (Legitima), no morfo
longistilico— nenhuma interrup¢do dos tubos polinicos. D-F - Psychotria prunifolia (D—
Polinizacdo cruzada intramorfo (ilegitima) no morfo longistilico; E-Auto Polinizagdo no
morfo longistilico — nenhuma interrupgéo dos tubos polinicos; F— Resquicios de tubo polinico
em dvulo fecundado em auto polinizacdo no morfo longistilico. G-1 — Palicourea croceoides
(G—Auto polinizagdo no morfo longistilico — interrup¢éo do tubo polinico no estigma; H—
Polinizacdo cruzada intermorfo (legitima), no morfo brevistilico — nenhuma interrup¢do do
tubo polinico; 1-Polinizagdo cruzada intermorfo (Legitima), no morfo longistilico— nenhuma
interrupcao dos tubos polinicos. J-M— Psychotria hoffmannseggiana (J-Auto polinizacdo no
morfo brevistilico — interrupcdo do tubo polinico no estigma; L-Polinizacdo cruzada
intermorfo (legitima), no morfo brevistilico — nenhuma interrup¢do do tubo polinico; M-
Polinizacdo cruzada intramorfo (ILegitima), no morfo longistilico—interrupcdo dos tubos
polinicos na porcdo mediana do estilete. N-P — Psychotria colorata (N-Polinizacéo cruzada
intermorfo (Legitima), no morfo longistilico - nenhuma interrupcdo do tubo polinico; O—Auto
polinizacdo no morfo brevistilico — interrup¢do do tubo polinico no estigma; P—Polinizacao
cruzada intramorfo (llegitima), no morfo brevistilico— interrupcdo do tubo polinico no
estigma.
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Tabela 03 — Relacao dos principais visitantes florais em cinco espécies de Rubiaceae no sub
bosque em Floresta Estacional Semi decidual na regido Sul do estado de Goiés, Brasil.

Ordem Familia Espécie CA CO PR HO PA
Hymenoptera
Apidae Trigona sp. VR V V V VR
Eulaema nigrita P P P P
Apis mellifera P vV Vv P P
Epicharis flava P P
N&o identificada \%
Euglossinae  Euglossa sp. \
Vespidae spl P
sp2 P
Lepidoptera
Sphingidae Aellopos titan P P P P
Nymphalidae Heliconius erato \ P
Hesperiidae ~ Urbanus sp. P P P
Drephalys oriander P
Diptera
Tachinidae spl P
Apodiformes  Trochilidae Chlorostilbon aureoventris P
Eupetomena macroura P
Thalurania furcata P

CA-Psychotria capitata; CO — P. colorata; PR — P. prunifolia; HO — P. hoffmannseggiana;

PA — Palicourea croceoides - P — Polinizador Efetivo, V — Visitante Floral; R - Pilhador
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Figura 04 — Gama de visitantes florais em cinco Rubiaceae em area de Mata estacional semi-
decidual na regido sul do estado de Goiés. (A-C) Palicourea croceoides; (D-F) Psychotria
prunjifolia; (G-1) Psychotria capitata; (J-M) Psychotria colorata; (N-P) Psychotria
hoffmannseggiana. A, D e J — Eulaema nigrita Lepeletier (Hymenoptera, Apidae,
Euglossini); B, E e H- Aellopos titan (Cramer, 1777) Lepdoptera —Sphingidae. F, L, N e P —
Trigona sp. (Hymenoptera, Apidae); 1 — Apis mellifera L.(Hymenoptera, Apidae); C —
Thalurania furcata Gmelin (macho) (Trochilidae); G — Diptero da familia Tachinidae. As
barras indicam 1 cm.

Tabela 04 — Avaliacdo do néctar acumulado por flor em cinco espécies de Rubiaceae no sub
bosque em Floresta Estacional semidecidual na regido Sul do estado de Goias.

Morfos - Volume pl Morfos - % Sacarose Morfos - Mg de agucar
Longistilo Brevistilo Longistilo Brevistilo Longistilo Brevistilo
Psychotria capitata 193+068a 131+0,76b 3043+423a 2893+524a 0,72+027a 051+0,26b
Psychotria colorata 111+044a 1,12+065a 27,63+756a 3L58+129a 080+038a 098+057a

Psychotria hoffmanseggiana 17,0094 016+018a 20,86+9,13a 1880+11,59a 014+0078a 014+0123a
Psychotria prunifolia 070,19 27,50 £ 3,03 054+ 0,14

Palicourea croceoides 1035+440a 960+437a 2053+233a 2005+134a 206+096a 223+081a

Letras diferentes na mesma linha indicam diferenca significativa entre os morfos - P<0,05

2.6 - Discussao

Fenologia — A principal caracteristica observada nos padrbes fenoldgicos das estruturas
vegetativas das espécies estudadas foi a auséncia de uma resposta sazonal para a caducifolia,
mas uma resposta sazonal para o brotamento, que ocorre pouco tempo antes das primeiras
chuvas, se intensificando ap6s as primeiras precipitacdes, essa resposta é similar ao
encontrado em trabalhos com Psychotria no Cerrado (COELHO & BARBOSA, 2003;
CONSOLARO 2008; PELISSARO 2012), e também para Psychotria em areas de floresta
umida (MARTIN-GAJARDO & MORELLATO 2003). JA com relacdo a fenologia
reprodutiva podemos classificar as espécies avaliadas apresentando tipo de floracdo anual
intermediario, de acordo com Newstron et al. (1994) ou ainda do tipo “steady-state” de acordo
com Gentry (1974), esses padroes de floracdo descrevem a producgéo de poucas flores por dia,
durante um tempo relativamente longo (um a cinco meses) no caso das espécies essa variagao

ocorreu em trés meses para as espécies P. capitata e P. colorata; em quatro meses para as
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espécies P. prunifolia e P. hoffmannseggiana e cinco meses para a espécie Palicourea
croceoides, sendo similar ao comportamento de dispersdo. Esses padrfes podem estar
associados diretamente ao comportamento dos visitantes e dos dispersores (TEIXEIRA e
MACHADO 2004, CONSOLARO 2008), pois aumentam a fidelidade dos visitantes devido a
disponibilidade de recursos por um tempo longo. Mas outros fatores podem interferir nesses
padrdes como pluviosidade e temperatura (MARTIN-GAJARDO & MORELLATO 2003;
LOPES & BUZATO 2005). Alem disso, sdo padr6es comumente descritos para Psychotria no
bioma Cerrado (CONSOLARO et al. 2005; OLIVEIRA 2008; CONSOLARO 2008;
CONSOLARO et al. 2011; RODRIGUES & CONSOLARO 2013).

Biologia Floral - Avaliando a biologia floral, podemos destacar que de acordo Faegri & Pijl
(1980) e Endress (1994) P. capitata; P. prunifolia e P. hoffmannseggiana podem ser
consideradas espécies entomdfilas, com caracteristicas comumente associadas a polinizacao
por abelhas pequenas e médias e por vespas. Entre as principais caracteristicas desse tipo de
flor estdo: flores actinomorfas, pétalas brancas, corola formando um tubo curto (<10mm) e
pouca producdo de néctar e pélen, além de antese diurna e odor levemente adocicado. As
flores polinizadas por abelhas comumente apresentam uma producdo de néctar mais
concentrado e em menor volume, além de uma corola que restringe a visitacao, o que pode ser
totalmente caracterizado para as espécies citadas, visto que a concentracdo e volume de
néctar, mesmo apresentando diferenca entre os morfos na espécie P. capitata (Tabela 04),
estd na média para a melitofilia de acordo com Opler (1983) e Proctor et al. (1996). Outras
caracteristicas como liberacdo de podlen e receptividade estigmatica logo apds a antese,
também reflete no comportamento da visitacdo por abelhas, que forrageiam nas primeiras
horas do dia e favorece o fluxo de pélen, caracteristica também vista em outros trabalhos de
Psychotria (COELHO & BARBOSA 2004; CONSOLARO 2008; PEREIRA et al. 2006;
RODRIGUES & CONSOLARO 2013). Ainda avaliando a biologia floral, podemos descrever
que a espécie P. colorata, mesmo apresentando inflorescéncias coloridas com bracteas roxas e
flores com a mesma coloracéo, ndo atraiu beija-flores, sendo visitada, majoritariamente, por
abelhas e mariposas. Isso caracteriza um padrdo de cor associado a comprimentos de ondas
muito curtos, dentro do espectro do ultravioleta, que também atrai abelhas, enquadrando a
espécie dentro da sindrome da melitofilia. J& a espécie Palicourea croceoides apresenta as

caracteristicas basicas para a ornitofilia, com um contraste de cor entre as flores amarelas e a
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raque da inflorescéncia vermelha, atraindo muitos beija-flores e confirmando as informagdes
de outros trabalhos com Palicourea e ornitofilia (COELHO E BARBOSA 2003;
CONSOLARO 2008; MACHADO et al. 2010; VALOIS-CUESTA et al. 2012).

Morfometria e razdo entre morfos - Os dados morfométricos demonstram que quatro das
cinco espécies avaliadas, exceto P. prunifolia apresentam os polimorfismos basicos de
especies distilicas tipicas, como dois morfos com diferenca significativa na altura de estames
e pistilos entre os morfos, aléem de variagdo no tamanho da superficie estigmaética, e no
tamanho da corola. Esses polimorfismos sdo presentes, mas bem variados entre as espécies de
Psychotria como demonstram os trabalhos de Bawa e Beach (1983); Faivre e MacDade
(2001); Castro e Araujo (2004); Coelho e Barbosa (2004); Pereira et al. (2006); Sakai e
Wright (2008); Oliveira (2008); com destaque para o trabalho de Consolaro (2008) que
encontrou corolas maiores no morfo longistilico em P. capitata, caracteristica rara para
espécies distilicas e diferentes para este trabalho, ja que esta espécie ndo apresentou diferenca
significativa entre os morfos. A caracterizacdo de algumas das espécies como distilicas e de
P. prunifolia como monomorfica ja havia sido confirmada por Consolaro (2008) e também
por Sakai & Wright (2008), sendo que este ultimo identificou a espécie P. hoffmannseggiana
como sendo monomdrfica. De todas as espécies avaliadas quanto a razdo entre morfos, todas
apresentaram isopletia, exceto a populacdo monomérfica de P. prunifolia. Estes dados
destacam um equilibrio dentro das espécies com relagdo a estabilidade do sistema distilico.
Em trabalho discutindo esse assunto, Stehlik et al. (2006) encontraram uma relacdo direta
entre a densidade e a identidade do morfo circunvizinho, ao sucesso reprodutivo de
determinado morfo, ou seja, quanto maior a densidade e a frequéncia de morfos opostos
proximos a um individuo, maior sera o fitness reprodutivo deste individuo, o que podemos
observar nas espécies distilicas, pois com densidades dos morfos iguais, nenhum deles ira se

sobressair, confirmando a isopletia.

Dessa forma a distribuicdo e a razéo entre os morfos florais em uma populacdo séo
essenciais na manutencdo da fecundidade da espécie, 0 que pode ser descrito para as espécies
de Rubiaceae estudadas na area, visto que os individuos se distribuem de forma aleatoria e
formam frutos em proporgdes similares (Tabela 2). O desequilibrio entre os morfos em uma

populacdo distilica pode trazer problemas relacionados a questdo genética e a questdo
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demogréfica, principalmente quando afeta o fluxo de pdlen, aumentando o risco de extingéo
de pequenas populagbes (WASHITANI, 1996; SHIBAYAMA & KADORO 2003;
JACQUEMYN et al. 2003; KERY et al. 2003; PEREIRA et al. 2006), 0 que parece n3o estar
acontecendo nas populacdes estudadas, exceto em P. prunifolia que apresenta
autocompatibilidade e somente a presenca de um dos morfos florais, informac&o j& destacada
em outros trabalhos (CONSOLARO 2008; OLIVEIRA 2008).

Hercogamia reciproca - Com relacdo a hercogamia reciproca, existe muita discussdo sobre a
real importancia da reciprocidade para o fluxo simétrico de pélen, sendo um dos temas mais
estudados em heterostilia nos Gltimos anos (SANCHEZ et al. 2008; FERREIRO et al. 20011 a
e b; KELLER et al. 2012). Alguns autores acreditam que a auséncia de uma reciprocidade
perfeita entre as pecas reprodutivas, nao inviabiliza o fluxo simétrico de pélen (FAIVRE &
MCDADE 2001; CASTRO & ARAUJO 2004; TEIXEIRA & MACHADO 2004;
CONSOLARO 2008 e SAMPSON & KREBS 2012) enquanto outros demonstram que
variacdes nos graus de hercogamia alteram a deposicdo de pdlen entre os morfos, sendo que
quanto menor a distancia entre as pegas reprodutivas reciprocas, maior a deposicao de polen
legitimo (GUZMAN et al. 2012; BAENA-DIAZ et al. 2012; THOMPSON et al. 2012;
BRAMOW et al. 2012). Nenhuma das espécies avaliadas demonstrou uma hercogamia
reciproca perfeita, e nem por isso demonstraram uma baixa formacédo de frutos, o que pode
indicar uma eficiéncia no transporte e deposicdo de pdlen realizado pelos visitantes, também
caracterizado pelos altos valores de IER encontrado para algumas das espécies avaliadas
(Tabela 2). Isto também confirmar que a auséncia da reciprocidade perfeita, pode néo afetar

de forma significativa o sucesso reprodutivo das espécies.

O grau de hercogamia encontrado nas espécies estudadas sofre uma variacdo grande,
sendo mais reciproco nas estruturas baixas em algumas espécies e mais reciproco nas
estruturas altas em outras, demonstrando a grande variacdo nessas caracteristicas, 0 que
tambem ja foi citado para outros géneros (KELLER et al. 2012). Um exemplo interessante
demonstrado no presente estudo foi que as variagdes nos niveis de hercogamia observados
entre os morfos de P. capitata ndo afetaram a formagéo de frutos em poliniza¢Oes naturais.
Isto pode ter uma relacdo direta com a grande gama de visitantes que a espécie recebe, tanto

de lingua longa, quanto de lingua curta, o que pode favorecer um fluxo simétrico mesmo néo
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sendo perfeita a reciprocidade. Hamilton (1990) ja destacava que em Psychotria a hercogamia
reciproca perfeita pode ndo ser encontrada, mas a funcionalidade dessa hercogamia se

mantém.

Os indices de reciprocidade destacam que valores acima de 0,95 (para SANCHEZ et
al. 2013) e entre 0,05 e -0,05 (para RICHARDS & KOPTUR 1993), definem uma espécie
como sendo distilica, enquanto valores de um e zero demonstram hercogamia reciproca
perfeita nos referidos indices, respectivamente. As populacdes de trés, das cinco espécies de
Rubiaceae estudadas, podem ser avaliadas como distilicas usando o indice de Richards &
Koptur (1993), mas ndo pode ser considerada distilica a partir do indice de Sanchez et al.
(2013) (Tabela 1). Essas variacdes ocorrem devido a forma de analise dos dados, sendo que
outras caracteristicas devem ser usadas para se caracterizar a distilia, como populacfes
isopléticas e auto e intramorfo incompatibilidade, como o encontrado nas populagdes
distilicas avaliadas, sendo dessa forma, o conjunto de caracteres da populacdo, o que
realmente vai definir a caracteristica da distilia (SAMPSON & KREBS 2012; CONSOLARO
2008).

Sistema reprodutivo e incompatibilidade — Os experimentos de polinizagdo manual
indicam que todas as espécies distilicas tipicas avaliadas sdo preferencialmente xendgamas,
apresentando sistema de auto e intramorfo incompatibilidade, observados através da formacéao
de frutos e também pelo crescimento de tubos polinicos em pistilos polinizados manualmente.
Resultados semelhantes, como baixa formacdo de frutos em autopolinizacdo e polinizacdo
cruzada ilegitima, como encontrados para algumas das espécies estudadas, foram encontrados
para outras espécies de Rubiaceae (SOBREVILA et al. 1983; LIMA 1986; BARRETT &
SHORE 1987; PASSOS & SAZIMA 1995; SILVA 1995; GRANDISIOLI 1997). Estes
autores sugerem que o sistema de incompatibilidade nestas espécies ndo € muito rigoroso, o
que pode estar ocorrendo com as populacBes das espécies avaliadas, devido a pressdes
diversas, podendo futuramente ocorrer a quebra da distilia e a formacéo de populagdes com
desvios da distilia, como encontrado em diversas espécies de Psychotria (CONSOLARO
2008; OLIVEIRA 2008; CONSOLARO et al 2011; RODRIGUES & CONSOLARO 2013), e

também para Psychotria prunifolia neste estudo, especie monomorfica e autocompativel.
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VariacGes de niveis de incompatibilidade entre os morfos também sdo comuns.
Wedderburn & Richards (1990) encontraram uma taxa de autocompatibilidade em Primula
veris de 14,5% em flores longistilicas e de 0,6% em flores brevistilicas, demostrando as
variacOes dentro de sistemas de incompatibilidade. O trabalho de Sobrevila et al. (1983)
destaca que existe uma relacdo entre o nivel de incompatibilidade e a razdo entre morfos, isto
porque foi encontrada populagdo monomorfica compativel e outras populagdes isopléticas
com auto incompatibilidade na espécie estudada. Resultado similar, também dentro da familia

Rubiaceae, pode ser encontrado no trabalho de Toledo et al. (2007) e Consolaro et al. (2011).

A transferéncia de pélen de anteras de longos filetes para estigmas de longos estiletes
¢ favorecida devido a facilidade no contato por uma gama muito grande de visitantes,
enquanto o contrario é dificultado muitas vezes pela morfologia floral (PAILLER &
THOMPSON 1997). Desta maneira, flores longistilas podem ter sua fecundidade aumentada.
Porém este fato ndo foi observado em nenhuma das espécies distilicas estudadas, visto que a
formacéo de frutos por polinizacdo natural foi maior no morfo brevistilico nas quatro espécies
distilicas, isso pode indicar fluxo simétrico de pdlen, demonstrando eficiéncia dos visitantes
florais. Dados similares ja foram descritas para outras espécies (CONSOLARO 2008;
OLIVEIRA 2008; VALOIS-CUESTA et al. 2011).

O trabalho de Pailler & Thompson (1997), citam varios trabalhos que apresentam
variacdes nas respostas de incompatibilidade, tanto em espécies distilicas quanto em espécies
tristilicas. Os trabalhos de Barrett, (1985) e Eckert & Barrett, (1994) descrevem auto e intra
morfo compatibilidade em espécies tristilicas, enquanto o trabalho de Ormduff (1976)
descrevem essas mesmas caracteristicas em espécies distilicas. Outra varia¢do é citada, por
exemplo, nos trabalhos de Dulberger, (1970) com a espécie distilica Anchusa hybrida e o
trabalho de Philipp & Schou, (1981) com A. officinalis também distilica, além do trabalho de
Barrett, et al. (1997) com Narcissus triandrus (tristilica) todas apresentando intramorfo
compatibilidade e auto incompatibilidade. Essa mesma caracteristica vem sendo descrita em
outras espécies como Narcissus assoanus, uma espécie com dimorfismo estilar (THOMPSON
et al. 2012). Outros trabalhos encontraram variacfes no grau de compatibilidade entre os
morfos de espécies heterostilicas, como nas espécies distilicas Erythroxylum coca
(GANDERS, 1979b), Piriqueta caroliana (ORNDUFF & PERRY, 1964), Gelsemium spp.
(ORNDUFF, 1970) e Hedyotis salzmanii (RIVEROS et al. 1995). Por fim, alguns autores

citam outra variagdo que ocorre a partir de diferengas no nivel de compatibilidade intramorfo
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dentro de grupos distilicos como, por exemplo, na espécie Villarsia parnassiifolia
(Menyanthaceae) que forma frutos a partir de polinizagfes intramorfo somente nas flores
brevistilicas (ORNDUFF, 1988), também encontrado por Pailler & Thompson (1997)
trabalhando com Guetarda vaginata, sendo o primeiro registro de variacdo na

compatibilidade intramorfo na familia Rubiaceae.

Quando sdo avaliados os locais de incompatibilidade em flores distilicas, mesmo
apresentando um sistema de incompatibilidade esporofitico, essa incompatibilidade pode
ocorrer em diversos locais. Essa interrupcdo do tubo polinico pode acontecer no estigma,
estilete, ou ainda no ovario (ANDERSON & BARRETT 1986; BARRETT 1988; GIBBS
1986) e apresenta grande variacdo entre as espécies (FAIVRE & MACDADE 2001), no caso
das espécies em estudo, todas elas seguiram um padrdo, onde nos individuos brevistilicos a
interrupcdo do tubo polinico ocorreu no estigma tanto em autopolinizagdes quanto em
polinizacBes cruzadas intra morfo. E quando esses tratamentos foram realizados no morfo
longistilico a interrupcdo ocorreu em menor frequéncia no estigma e maior frequéncia na
porcdo mediana do estilete. Quando o sistema é esporofitico homomorfico, tem como
caracteristica particular a interrupcdo do crescimento do tubo polinico se efetivar ainda no
estigma, e era 0 que se esperaria em espécies distilicas, visto que o sistema heteromorfico

também tem um controle esporofitico.

Diversos trabalhos com Rubiaceae, vem apresentando resultados similares, com os
mesmo locais de interrupcdo do tubo polinico encontrados no presente trabalho (COELHO E
BARBOSA 2004; OLIVEIRA 2008).

Visitantes florais e avaliacdo de néctar — As abelhas, como em diversos outros trabalhos
com Psychotria, séo os principais visitantes em todas as Psychotria estudadas. Isto pode ser
explicado pela constituicdo floral das espécies e também pela floracdo sequencial observado
entre elas. Trés das quatro espécies apresentam corola branca, floracdo simultanea e volume e
concentragdo de néctar muito similar a de plantas melitofilas (PROCTOR et al. 1996).
Trabalhos como o de Bawa & Beach (1983); Pérez-Nassen et al. (1993); Grandisioli (1997);
Teixeira & Machado (2004); Castro et al. (2004); Sakai & Wright (2007); Virillo et al.
(2007); Consolaro 2008; Rodrigues & Consolaro (2013) sdo alguns que ja registraram abelhas
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como principais visitantes em Rubiaceae, demonstrando sua eficiéncia enquanto polinizadoras

desse género.

Jé& para a espécie de Palicourea avaliada, a caracterizacdo de ornitofilia, ja citada por
Taylor (1997) foi confirmada com o registro de trés espécies de beija-flores visitando as
flores, todos com comportamentos legitimos. Diversos outros trabalhos ja demonstraram a
importancia dos beija-flores na polinizacdo do género Palicourea (SOBREVILA et al. 1983;
COELHO E BARBOSA 2003; CONSOLARO et al. 2009; MACHADO et al. 2010;
VALOIS-CUESTA et al. 2011 e 2012).

Além de beija-flores, foram registrados abelhas, vespas, lepiddpteros (mariposas e
borboletas) e dipteros, demonstrando que as espécies estudadas ndo apresentam um
mecanismo eficiente de restricdo as visitas, devido ao curto tubo floral (até 15 mm), o que
pode causar um grande desperdicio de pdlen, pois muitos visitantes sdo infrequentes e ndo
fiéis, visitando outras espécies, simultaneamente, como o caso de Aellopos titan Cramer —
Lepidoptera — Sphingidae, um dos principais visitantes em P. capitata; P. colorata; P.
prunifolia e Palicourea croceoides. A descricdo de Psychotria polinizadas por vespas ja foi
encontrado nos trabalhos de Faivre & McDade (2001); Sakai & Wright (2007); por moscas
(OLIVEIRA 2008 e RODRIGUES & CONSOLARO 2013); e por mariposas (BAWA &
BEACH 1983; FAIVRE & MCDADE 2001), demonstrando o quanto € diverso o0s visitantes
florais do género e a importancia de Psychotria como fonte de recursos no sub-bosque de

ambientes florestais.

Diferencas na producéo de néctar entre os morfos, como o encontrado para Psychotria
capitata, foi parcialmente semelhante ao trabalho de Castro e Oliveira (2002) que observaram
diferenca entre os morfos com relagdo a concentragdo de acucares, sendo maior no morfo
brevistilico, mas sem nenhuma diferenca no volume nas espécies Psychotria mapourioides e
P. pubigera. Outros trabalhos com Psychotria destacam que a producdo de néctar nédo
apresentou diferenca entre os morfos (TEIXEIRA & MACHADO 2004; CASTRO &
ARAUJO 2004; COELHO & BARBOSA 2004 e FONSECA et al. 2008), resultado similar
encontrado para as outras espécies distilicas estudadas nesse trabalho. Diferencas na producéo
e qualidade do néctar ja foram descritos em diversos trabalhos e estdo relacionados a
manutencdo de um determinado comportamento do visitante (TEIXEIRA e MACHADO

2004), favorecendo a movimentacao dos animais entre individuos e entre areas, ampliando as
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chances de xenogamia. Mas isso também pode gerar problemas visto que uma recompensa
maior em um dos morfos pode gerar frequéncias e comportamentos distintos dos visitantes
florais. A andlise de néctar nas cinco espécies avaliadas demonstra claramente a maior
recompensa oferecida aos beija-flores pela espécie Palicourea croceoides, visto que estes
animais apresentam um gasto energético superior ao das abelhas e necessitam de uma
recompensa maior enquanto as demais espécies ndo ultrapassaram 1mg de agucar por flor,
caracteristica de espécies melitéfilas (OPLER 1983; PROCTOR et al. 1996).

2.7 - Conclusao

Os dados obtidos com as espécies demonstram um padréo caracteristico presente na
familia Rubiaceae e destaca que o comportamento dos visitantes, influenciado pelo padrao de
floracdo, padrdo de secrecdo de néctar, além de caracteristicas florais, pode afetar diretamente
o fluxo de podlen e direta e indiretamente afetar o sistema reprodutivo, podendo surgir, em
alguns casos, formas atipicas de distilia. Nesse caso o padrdo pode ser descrito como distilico
e autoincompativel; ou monomarfico, homostilico e autocompativel. O estudo, em detalhes,
de todo o sistema reprodutivo, de espécies isoladas em fragmentos, € essencial no
entendimento desses padrdes e até na busca de explicacdes para populacGes atipicas. A partir
disso, podemos destacar a grande necessidade desse tipo de avaliagdo em outros fragmentos,
com pressdes e interferéncias distintas para que comparagfes sejam feitas e facilite a

discussao e a conclusdo dessas variacoes.
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HERCOGAMIA RECIPROCA INTRA E INTERESPECIFICA EM RUBIACEAE
DISTILICAS DO CERRADO
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3.1 - Resumo

A heterostilia € uma das caracteristicas mais estudadas em flores de angiospermas. Ela se define como a
presenca de dois (distilia) ou trés (tristilia) morfos florais, dentro de uma populacdo. Esses morfos
apresentam diferenca na altura de anteras e estigma, reduzindo assim a autointerferéncia e a
autopolinizacdo.Essa diferenca entre os 6rgdos sexuais é definida como hercogamia, que geralmente se
mostra de forma reciproca. O estudo visa avaliar o grau de hercogamia intra e interespecifica em
populacBes de 6 espécies simpatricas que florescem simultaneamente e compartilham 0s mesmos
visitantes florais.A hercogamia reciproca foi avaliada em 80 flores (40 flores de cada morfo floral),
coletadas de forma aleatdria em cerca de 20 individuos de cada morfo e de cada espécie. As medidas
realizadas foram feitas usando-se paquimetro digital com medicGes em milimetros. Obteve-se medidas do
tamanho da corola (da base do ovario até as pétalas); da altura dos estames (da base da corola até a regido
mais alta das anteras) e altura do estilete (da base da corola até a parte mais alta do estigma). A influéncia
da corola na altura das pecas reprodutivas e consequentemente na hercogamia reciproca foi avaliada a
partir de testes de regressdo. Os resultados demonstraram ampla variacdo nos graus de hercogamia intra e
inter especificas, com populacdes de Palicourea croceoides, Psychotria colorata e Psychotria capitata
com altos valores de reciprocidade, enquanto para a avaliacdo interespecifica, a espécie Palicourea
croceoides apresentou ampla reciprocidade com 6rgdos de Psychotria capitata, Psychotria colorata e
Psychotria prunifolia. O tamanho da corola influenciou de forma significativa na altura dos érgéos e
consequentemente nos niveis de reciprocidade, sendo a influéncia na altura dos estames maior do que na
altura dos pistilos em todas as espécies avaliadas. Avaliacdo dos niveis de hercogamia reciproca entre
individuos de uma populagdo e entre espécies de uma area pode ser uma ferramenta importante na
explicacdo dos padr@es atipicos de distilia encontrados em espécies do Cerrado

Palavras-chave: Distilia, hercogamia reciproca interespecifica, Psychotria, Palicourea
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3.2 - Abstract

The heterostyly is one of the best studied characteristic in flowering plant. It is defined as the presence of
two (distyly) or three (tristyly) floral morphs, inside of a population. Those morphs present difference in
the height of anthers and stigma, reducing the self-interference and self-pollination. Differences like these
among the sexual structures are defined as herkogamy, which is usually reciprocal between floral morphs.
The study seeks to evaluate the degree of intra and interespecific herkogamy in populations of six
sympatric species that bloom simultaneously and share the same visitors. The reciprocal herkogamy was
evaluated in 80 flowers (40 flowers of each floral morph), collected at random from about 20 individuals
of each morph and of each species. The measures were made using a digital pachymeter with
measurements in millimeters. The measures obtained were the size of the corolla (from the base of the
ovary to the petals); the height of the stamens (from the base of the corolla to the most distant of the
anthers) and height of the style (from the base of the corolla to the most distant of the stigma). The
influence of the corolla on the height of the reproductive structures and consequently on the reciprocal
herkogamy was evaluated using a regression tests. The results demonstrated wide variation on the degree
of intra and inter specific herkogamy, with populations of Palicourea croceoides, Psychotria colorata and
Psychotria capitata with high reciprocity values, while for the interspecific evaluation, Palicourea
croceoides presented great reciprocity with organs of Psychotria capitata, Psychotria colorata and
Psychotria prunifolia. The size of the corolla influenced in a significant way the height of the organs and
consequently in the reciprocity levels, being the influence in the stamens adult's height than in the height
of the pistils in all the appraised species. Evaluation of the levels of reciprocal herkogamy among
individuals of a population and among species of an area can be an important tool in the explanation of
the atypical patterns of distyly found in species of the Savanna.

Key-words: distyly, reciprocal herkogamy interspecific, Psychotria, Palicourea
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3.3 - Introducgéo

A heterostilia é um polimorfismo floral geneticamente controlado, que apresenta populagdes com
dois morfos (distilia) ou com trés morfos (tristilia) com diferengas reciprocas no comprimento do estilete
e dos filetes e associado com um sistema de autoincompatibilidade dialélico esporofitico, onde somente
cruzamentos entre os morfos correspondentes geram sementes férteis (GANDERS 1979). Ocorre em
plantas hermafroditas que coexistem em uma populacdo e apresentam, teoricamente, uma razéo de
equilibrio entre os morfos (isopletia) (CHEN & ZANG 2010; MARUYAMA et al. 2010). Uma das
principais caracteristicas da heterostilia € a hercogamia entre as partes sexuais, ou seja, a distancia entre
anteras e estigma dentro da mesma flor. Em populaces distilicas espera-se encontrar flores com estiletes
altos (pin - longistilas) e flores com estiletes baixos (thrum-brevistilas) e posicionamento reciproco das
anteras, onde flores pin tém anteras baixas e flores thrum tém anteras altas (WEBB & LLOYD 1986).
Essa hercogamia entre as pecas reprodutivas dentro da flor, pode se apresentar em diferentes graus, mas
espera-se a reciprocidade perfeita (HAMILTON, 1990), pois de acordo com Darwin (1877) seria uma
forma de favorecer o fluxo simétrico de pdlen entre os morfos florais, visto que visa depositar graos de
polen em locais especificos do corpo do visitante ampliando as chances de polinizacdo cruzada. Mas essa
conformacdo causa interferéncia entre as fungdes masculinas e femininas, gerando autopolinizacédo, o que
pode reduzir a fecundidade (BARRETT & SHORE 2008).

Dessa forma, isto pode ser visto e avaliado através de uma interpretacdo mais completa do
significado adaptativo da heterostilia e da hercogamia, pois reconhecem diferentes papeis funcionais para
os componentes morfoldgicos e fisiolégicos do polimorfismo na promocéo do fitness, através da funcdo
masculina e feminina, respectivamente. Assim, a hercogamia reciproca promove a eficiéncia da
polinizacdo cruzada reduzindo o desperdicio do pdlen (gameta masculino) sobre o estigma incompativel e
aumenta o fitness da funcdo masculina (LLOYD & WEBB 1992 a, b; BARRETT & SHORE 2008). Por
outro lado o sistema de auto e intramorfo incompatibilidade, outra caracteristica basica da heterostilia,
evita a autofecundacéo e a depressdo endogamica, assim promove o fitness da funcdo materna (feminino)
(BARRETT & SHORE 2008), equilibrando a relagdo e evitando conflitos entre as fungdes masculina e

feminina.

A partir disso a hercogamia reciproca é definida como uma caracteristica basica para se considerar
uma espécie como distilica (BARRETT 1992; FAIVRE & MCDADE 2001), mas alguns autores como

Consolaro (2008) e Sampson & Krebs (2012) consideram que a hercogamia reciproca exata, nem sempre
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afeta o fluxo de pdlen e a isopletia, ndo sendo desse modo, um requisito corrente para ndo se considerar
uma populacdo ou espécie como distilica tipica. Outros trabalhos como Cesaro et al. (2004) e Cesaro &
Thompson (2004) realizaram testes demonstrando um fluxo simétrico de pdlen, mesmo sem uma
hercogamia reciproca perfeita. Casos similares de hercogamia reciproca ndo perfeita, principalmente na
familia Rubiaceae, j& foram descritos em diversos trabalhos (FAIVRE & MCDADE 2001; CASTRO &
ARAUJO 2004; CONSOLARO et al. 2009; WU et al. 2010; SAMPSON & KREBS 2012), sendo
caracterizado como algo relativamente comum na familia. Exemplos disso sdo os géneros Psychotria e
Palicourea, géneros com alto grau de similaridade filogenética (BREMER 2009), que vém apresentando
grande variacdo nos graus de hercogamia e também na apresentacdo da distilia (CONSOLARO 2008).

A hercogamia, por si sO, j& pode reduzir a autofecundacéo e a interferéncia entre as fungdes
masculinas e femininas dentro de uma flor, e promover a transferéncia eficiente de pélen, mesmo quando
a espécie € auto compativel (KOHN & BARRETT 1992; CESARO et al., 2004; MEDRANO et al., 2005;
BRAMOW et al. 2012), mas o valor funcional da hercogamia em espécies autoincompativeis é mais
eficiente e associado aos padrdes de transferéncia de polen (aptiddo do sexo masculino), o que pode ser
confirmado com as espécies heterostilicas, que unem uma hercogamia evidente a um sistema de
autoincompatibilidade (GANDERS, 1979; LLOYD & WEBB, 1992a), que em diversos estudos
demonstram vantagem adaptativa sobre seus variantes (HERNANDEZ-RAMIREZ 2012) e favorece a
acdo direta dos polinizadores.

Essa variagdo nos graus de hercogamia pode ndo significar muito em uma avaliagdo teérica, mas a
partir do momento que a separacdo estigma-antera afeta diretamente o processo de polinizacéo
(BARRETT & SHORE 1987; BARRETT & SHORE 2008), sendo na deposi¢do ou na retirada de pdlen,
a auséncia de uma hercogamia reciproca perfeita pode ser o inicio de um processo de alteracdo de todo o
sistema reprodutivo de uma populacdo, a partir da quebra do sistema distilico, devido um fluxo
assimétrico de pélen (ENDELS et al. 2002; CONSOLARO 2008). Surgindo assim, variacdes de sistemas
distilicos como o monomorfismo (CONSOLARO et al. 2011; ZHOU et al. 2012) ou ainda a homostilia
(COELHO & BARBOSA 2003; CONSOLARQO et al. 2009).

Muitos séo os fatores que afetam o grau de reciprocidade entre as pecas femininas e masculinas
em plantas heterostilicas. Um dos principais, ja citados por varios trabalhos, é o comportamento e
frequéncia dos polinizadores (CONSOLARO 2008; BRAMOW et al. 2012; VALOIS-CUESTA et al.
2012). Para se definir a intensidade da interacdo entre duas espécies, nesse caso especifico planta-
polinizador é necessério avaliar a proporcdo da frequéncia de ocorréncia das visitas (quantitativo),
multiplicado pela magnitude de sua consequéncia sobre o fitness (qualitativo) (HERRERA 1987), e isto,

tem uma relacdo direta com as caracteristicas morfoldgicas de ambas as espécies, pois a forca
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direcionadora da heterostilia, e consequentemente da hercogamia reciproca, é a promocéo da polinizagdo
precisa entre os morfos (LLOYD & WEBB 1992a), o contrario pode também ser verdadeiro (BODBYL-
ROELS & KELLY 2011).

Alguns trabalhos vém encontrando uma correlacdo positiva entre o grau de reciprocidade e a
eficiéncia do polinizador, ou seja, onde as pecas sexuais sdo colocadas mais reciprocas a eficiéncia dos
polinizadores é maior, implicando que as matrizes de polinizadores podem ser a pressdo seletiva que
dirige a posicao reciproca dos verticilos sexuais, e que sejam as principais for¢as evolutivas no processo e
evolucdo da distilia (FERRERO et al. 2011b). Isto pode ser confirmado em trabalhos recentes como o de
Bodbyl-Roels & Kelly (2011) que destacam os grandes efeitos morfologicos, genéticos e evolutivos
causados pela falta de polinizadores em populacdes experimentais de Mimulus gutatus. Ou ainda no
trabalho de Vallois-Cuesta et al. (2012) onde os autores demonstram a diferenca no fluxo de polen devido
ao tamanho do bico e ao comportamento dos beija-flores que visitam a espécie estudada, afetando o
sucesso reprodutivo entre os morfos, ou ainda no trabalho de Thompson et al. (2012) que destacam que o

fluxo compativel de pélen é maior quanto mais reciproco for os 6rgéos sexuais.

Um dos problemas dos trabalhos atuais € a dificil caracterizacdo e identificagdo correta dos
polimorfismos florais. Sanchez et al. (2008) demonstraram que a variagao continua em caracteres florais €
comum, e para se determinar o tipo exato de polimorfismo é essencial uma avaliacdo mais detalhada com
medidas de caracteres especificos. Caracteristicas confirmadas por Ferrero et al. (2011a) que demonstram
que existem fortes variacdes em espécies estreitamente relacionadas e até entre popula¢des dentro de uma
espécie. Além disso, a caracterizagdo discreta de espécies distilicas ou com dimorfismo estilar € muito
complexo e de dificil deteccdo em muitas espécies. Nesses casos € fundamental estimar
guantitativamente, de forma detalhada, os niveis de reciprocidade quando a variacdo da posicdo dos
Orgdos sexuais € observada através de plantas de uma populacdo, ou de populacfes de uma espécie e de
espécies dentro de uma linhagem, para ai sim, ser capaz de proporcionar uma base sélida para mais testes
de hipoteses da evolucéo da distilia (FERRERO et al. 2011a; THOMPSON et al. 2012).

Outro ponto que vem tomando destaque nos trabalhos com espécies distilicas é a questdo da
hercogamia reciproca entre espécies simpatricas, que florescem simultaneamente e que compartilham
visitantes florais. Neste caso, a altura das pecas reprodutivas de uma espécie pode ser mais reciproca com
as pecas reprodutivas de outra espécie do que com as pecas reprodutivas do morfo oposto da mesma
espécie. Um exemplo disso é o trabalho de Keller et al. (2012), avaliando a hercogamia reciproca intra e
interespecifica, em trés espécies do género Primula que podem se hibridizar. Os autores encontraram

hercogamia reciproca ndo perfeita em todas as populagdes, e uma pequena variagdo nos graus de
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hercogamia entre as espécies, demonstrando grandes chances de polinizagdes interespecificas ocorrerem e

gerarem possiveis hibridacdes.

O presente estudo buscou entdo avaliar a hercogamia reciproca intraespecifica e calcular os niveis
da hercogamia reciproca interespecifica, pela primeira vez em espécies de Rubiaceae simpatricas do
Cerrado, além de caracterizar os dimorfismos da distilia e a razdo entre morfos. O estudo envolveu
populacBes de seis espécies, sendo cinco espécies do género Psychotria e uma espécie do género
Palicourea, que convivem numa mesma area e florescem simultaneamente. Sendo que quatro das
espécies compartilham os mesmos visitantes florais. A ideia basica do trabalho é verificar se a
hercogamia € mantida nestas populacdes e se de algum modo pode afetar a eficiéncia reprodutiva das

espécies estudadas.

3.4 - Material e métodos

3.4.1 - Area de estudo - o trabalho foi realizado em um fragmento florestal particular, pertencente a
Usina de Acucar e Alcool Alvorada S/A, localizado na regido sul do estado de Goiés, ho municipio de
Itumbiara. A érea esta localizada entre os municipios de Itumbiara e Buriti Alegre de Goias, e abrange
cerca de 60 hectares (18°20'59,56"S e 49°4'18,38"W), tendo como vegetacdo predominante uma Floresta
Estacional Semidecidual, em meio a areas de cultivo (cana-de-acUcar) e pastagens. O clima da area é do
tipo AW (KOPPEN 1928) com estacio seca de maio a setembro e chuvosa de outubro a abril. As espécies
apresentam habito muito parecido na area, com os individuos se distribuindo de forma aleatoria em todo o
sub-bosque do fragmento, com destaque para a espécie autocompativel Psychotria prunifolia que se
mostra bem dominante. Todas as espécies apresentam habito arbustivo com no maximo 4 metros de altura

ocupando o sub-bosque.

3.4.2 - Espécies estudadas: Foram acompanhadas seis espécies (Figura 1) simpatricas que florescem
simultaneamente entre os meses de outubro e mar¢o (estacdo chuvosa). Palicourea croceoides W. Ham.
(Figura 1 A e B) — é uma arvoreta com até 4 metros de altura, folhas 6-17 x 5-9 cm, estipulas
persistentes, inflorescéncias em paniculas cimosas piramidais e terminais, emitidas entre um par de
folhas, flores tubulares amarelas com tubo de 9-15 mm, estames e pistilo brancos, o pedicelo e a raque da
inflorescéncia sdo avermelhados, os frutos sdo negros arroxeados. Flores distilicas. Floresce entre os
meses de novembro a marco e é visitada por espécies de beija-flores (Thalurania furcata, Eupetomena

macroura), abelhas (Trigona sp, Eulaema nigrita) e lepidopteros (Heliconius sp, Aelopus titan)
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Psychotria capitata Ruiz & Pavon (Figura 1 C e D) — é uma arvoreta com até 4 metros de altura,
folhas 4-14 x 2-6 cm, estipulas persistentes, inflorescéncia terminal racemosa curta, bracteas 5-8 mm de
comprimento, brancas, flores com pedicelo, corola branca, tubo de 6-11mm de comprimento, estames e
pistilo brancos, frutos subglobosos 3-5 x 2-4mm negros arroxeados. Flores distilicas. Floresce entre os
meses de outubro a janeiro e é visitada por espécies de abelhas (Trigona sp, Apis melifera, Eulaema

nigrita), lepidopteros (Urbanus sp, Aelopus titan) e ainda dipteros.

Psychotria colorata (Willd. ex R. & S.) Muell. Arg (Figura 1 E e F) — é um subarbusto com até
1,5 metros de altura, folhas 6-16 x 4-8 cm, estipulas persistentes, inflorescéncia terminal capituliforme,
bracteas 10-30 mm de comprimento, roxas, flores sésseis, corola roxa, tubo 14-20 mm de comprimento,
estames e pistilo brancos, frutos azuis. Flores distilicas. Floresce entre os meses de dezembro a margo e €
visitada por espécies de abelhas (Trigona sp, Apis melifera, Eulaema nigrita) e lepidopteros (Heliconius
sp, Aelopus titan).

Pychotria gracilenta Muell. Arg. (Figura 1 G e H) — arbusto ou subarbusto com até 3m de altura;
folhas 8-20 x 3-8,5 cm, estipulas persistentes; inflorescéncia terminal, capituliforme, bracteas 2,5-6 mm
de comprimento, verdes; flores sésseis, corola branca, tubo 5-6,5 mm de comprimento; frutos elipsoides
4-5 x 3,5-5 mm, roxos ou pretos. A inflorescéncia é capitada e envolta por bracteas, mas seu eixo comeca
a alongar assim que os frutos iniciam o desenvolvimento (OLIVEIRA 2008). Flores distilicas. Floresce
entre 0s meses de novembro a fevereiro e € visitada por espécies de abelhas (Trigona sp, Apis melifera) e

lepiddpteros (Urbanus sp).

Pychotria hoffmannseggiana (Roem. & Schult.) Muell. Arg. (Figura 1 | e J) — Subarbusto ou
arbusto com até 2m de altura; folhas 3,5-13 x 1-6 cm, estipulas persistentes; inflorescéncia terminal,
capituliforme, bracteas 3,5-12 mm de comprimento, verdes; flores sésseis, corola branca, tubo 2-5 mm de
comprimento; frutos subglobosos 4-5 x 4-5 mm, roxos ou pretos (OLIVEIRA 2008). Flores distilicas.
Floresce entre os meses de novembro a margo e € visitada por espécies de abelhas (Trigona sp, Apis

melifera) e lepiddpteros (Urbanus sp).

Psychotria prunifolia (Kunth) Steyerm. (Figura 1 L e M) — é um subarbusto ou arbusto com até
1,5m de altura; folhas 4-13 x 2-7 cm, estipulas persistentes; inflorescéncia terminal, capituliforme,
bracteas 10-20 mm de comprimento, verdes; flores sésseis, corola branca, tubo 10-11 mm de
comprimento, pistilo e estames brancos, frutos elipsoides até subglobosos 4-5 x 3-4 mm, azuis até pretos.
Flores monomorficas (OLIVEIRA 2008). Floresce entre os meses de novembro a fevereiro e é visitada
por espécies de abelhas (Trigona sp, Eulaema nigrita e Apis melifera) e lepidopteros (Urbanus sp,
Aelopus titan)
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Todas as espécies ocorrem preferencialmente no interior da mata, mas também sdo encontradas em
clareiras e bordas. E interessante destacar que todas as espécies florescem de forma sobreposta e
sequencial, iniciando a floragdo em novembro e finalizando em marco, com picos distintos dentro desse
periodo. Outro ponto que vale a pena ressaltar € que das seis espécies estudadas, quatro compartilham os
principais visitantes florais, o que justifica a avaliaco da hercogamia reciproca interespecifica.

3.4.3 - Morfometria floral e nivel de hercogamia- os caracteres florais, incluindo a distilia, foram
avaliados em 80 flores (40 flores de cada morfo floral), coletadas de forma aleatéria em cerca de 20
individuos de cada morfo e de cada espécie. As medidas realizadas foram feitas usando-se paquimetro
digital com medicGes em milimetros. Obteve-se medidas do tamanho da corola (da base do ovario até as
pétalas); do comprimento dos estames (da base da corola até a regido mais alta das anteras); tamanho das
anteras (medida a partir de uma antera por flor); comprimento dos pistilos (da base da corola até a parte
mais alta do estigma) e tamanho do estigma. As medidas de comprimento de pistilo de um morfo com o
comprimento dos estames de outro morfo (hercogamia reciproca) foram avaliados usando-se trés
métodos: uma adaptacdo do método de Richards e Koptur (1993) avaliando o nivel de hercogamia em
Orgdos separadamente, onde Ry (indice de reciprocidade de 6rgdos reciprocos altos sao avaliados a partir
do comprimento de estames de flores brevistiladas e comprimento de pistilo de flores longistiladas) e R
(indice de reciprocidade de 6rgdos reciprocos baixos, avaliados a partir do comprimento dos estames de
flores longistiladas e comprimento do pistilo de flores brevistiladas), a partir da seguinte equacéo:
comprimento dos estames de um morfo menos o comprimento do pistilo do morfo oposto, dividido pelo
comprimento dos estames de um morfo mais o comprimento do pistilo do morfo oposto. A diferenca para
0 método original foi que os valores de um individuo foram calculados com os valores de todos os demais
individuos amostrados, obtendo-se posteriormente a média do indice, diferente da comparagéo par a par
realizada originalmente. Para os célculos de Sanchez et al. (2013) obteve-se um Unico valor de R (indice
de reciprocidade) para a populacdo, ndo havendo diferenca entre os morfos. Ja a avaliacdo da hercogamia
intrafloral, entre altura de anteras e estigmas das flores individuais, usado por Faivre & McDade (2001),
foi realizado a partir da subtracdo entre altura das anteras altas com o estigma baixo e altura do estigma
alto com as anteras baixas, obtendo-se sempre valores positivos, os quais foram testados através do teste
ndo paramétrico Kruskal-Wallis (P<0,05), onde valores ndo significativos indicam homogeneidade da
separagdo entre os morfos. Os dados foram avaliados dentro das espécies, com avaliacdo da hercogamia
entre os morfos e também com avaliagdes interespecificas com avaliagdo do morfo longistilico de uma
espécie, com o morfo brevistilico de outra espécie, e vice-versa, isso devido a um possivel fluxo de polen
interespecifico na area de estudo. Todos os dados morfométricos foram testados entre os morfos e entre as

espécies, usando testes paramétricos e nao paramétricos.
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Foram também avaliados a relagdo entre o tamanho da corola e a altura dos estames e dos pistilos do
morfo oposto, visando identificar uma possivel influéncia do tamanho da corola na altura das pecas
reprodutivas (intra e interfloral) e consequentemente a alteracdo da hercogamia reciproca influenciada
pela corola. A influéncia da corola no tamanho dos estames e no tamanho do pistilo, bem como a
influéncia da corola na hercogamia reciproca intraespecifica foi avaliada a partir de regressdo linear,
sendo a corola a variavel independente, os estames a variavel dependente e os pistilos a covariavel

dependente.

3.4.4 - Analises estatisticas - para verificar diferencas entre os dados da morfometria foi utilizado o teste
t de Student e o teste ndo paramétrico Kruskal-Wallis. Os dados morfométricos foram comparados a
partir de correlagGes, buscando possiveis padrdes dentro das espécies. O teste ndo paramétrico Kruskal-
Wallis foi usado para avaliagdo de hercogamia através da diferenca antera/estigma. A razdo entre 0s
morfos foi avaliado usando Qui-Quadrado para amostras esperadas iguais. As analises dos dados foram
realizadas utilizando o programa estatistico Systat 10.2 e Bioestat 5.0. Para o teste de hercogamia de

Séanchez et al. (2013) foi utilizado planilha disponibilizada pelo autor.

As relacOes entre a altura da corola e a altura dos estames e dos pistilos foram descritos para cada
morfo floral por meio de regresséo linear. Inclinacbes que diferem significativamente de zero indicam
uma relacdo entre o comprimento da corola e o 6rgao floral correspondente (estames e pistilo). As
inclinacdes das linhas de regressdo para a altura das anteras e alturas dos pistilos do mesmo morfo floral
foram comparadas com a altura da corola dentro de cada espécie, utilizando o modelo linear de efeitos
mistos (ANCOVA), considerando-se o comprimento do 6rgao (varidvel dependente) e o tipo de érgdo
(variavel independente; anteras ou estigmas) como efeitos fixos, e a altura da corola como covariavel.

Para os testes foi usado o programa estatistico R.

As flores das espécies estudadas, como de grande parte das Rubiaceae, apresentam estames
epipétalos, que podem sofrer uma variacdo com o tamanho da corola e influenciar a hercogamia com o
morfo oposto. Com isso foi analisado a influéncia da altura da corola na hercogamia reciproca e a relagao
da altura da corola entre érgdos florais envolvidos na reciprocidade (anteras e corola longistilicos vs
estigma brevistilico; antera e corola brevistilo vs estigma longistilico). Inclinacdes, que ndo diferiram
significativamente de zero indicam que o comprimento da corola interage igualmente entre 0s 6rgdos
florais. O teste ANCOVA, modelo linear de efeitos mistos foi utilizado para comparar as inclinagdes das
linhas de regresséo para a média da altura das anteras e estigma entre morfos florais, considerando-se o
comprimento do 6rgdo (variavel dependente) e o tipo de dérgdo (variavel independente, por exemplo,
estames longistilicos e estigma brevistilico) como efeitos fixos e a altura da corola como covariavel. Para

0s testes foi usado o programa estatistico R.
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Figura 01 — Espécies de Rubiaceae
avaliadas quanto a morfometria floral e 0
grau de hercogamia reciproca em Mata
mesofila semidecidual no sul do estado
de Goias, Brazil. A e B — Palicourea
croceoides W. Ham. (espécie distilica) —
habito e detalhe da flor. C e D —
Psychotria capitata Ruiz & Pavon
(espécie distilica) — habito e detalhe da
inflorescéncia. E e F- Psychotria
colorata (Willd. ex R. & S.) Muell. Arg
(espécie distilica) — habito e detalhe da
inflorescéncia. G e H- Psychotria
gracilenta Muell. Arg. (espécie distilica)
— hébito e detalhe da inflorescéncia. | e J
— Psychotria hoffmannseggiana (Roem.
& Schult) Muell. Arg. (espécie
distilica) - habito e detalhe da
inflorescéncia. L e M — Psychotria
prunifolia (Kunth) Steyerm. (espécie
monomorfica) — habito e detalhe da flor.
As barras indicam 1 cmem B, D, F, H, J
e M. As barras indicam 10 cm em A, C,

E G, lelL.
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3.5 - Resultados

3.5.1 - Morfometria floral e nivel de hercogamia — Os dados morfométricos indicaram que P.colorata,
P.capitata, P.gracilenta, P. hoffannseggiana e Palicourea croceoides sdo distilicas, conforme dados
morfomeétricos, e somente P.capitata apresentou semelhanca no tamanho da corola entre os morfos, as
demais espécies mostraram diferencas significativas, onde a corola do morfo brevistilico foi maior em
P.colorata, P.hoffmannseggiana e Palicourea croceoides, enquanto que em P.gracilenta o morfo
longistilico apresentou corola maior (Tabela 01). Psychotria prunifolia apresentou-se somente na forma
longistilica, sendo considerada monomorfica. Diferencgas nas caracteristicas acessérias como tamanho da
superficie estigmatica e tamanho das anteras foram também apontadas para todas as especies distilicas,
sendo que as anteras ndo apresentaram diferenca significativa nas espécies P.capitata, P.gracilenta e P.
hoffmannseggiana (Tabela 01). Com relacdo a separacdo estigma/antera podemos destacar uma maior
separacdo entre o morfo brevistilico, com relacdo ao morfo longistilico nas espécies que apresentaram
diferenca significativa (Tabela 01), isto demonstra diferentes graus de hercogamia nas populacdes.
Hercogamia reciproca intraespecifica demonstrou uma alta reciprocidade entre os morfos em Palicourea
croceoides, alcangando 0,892 pelo indice de Sanchez et al. (2013) (R), onde o valor de 1 seria hercogamia
reciproca perfeita e valores até 0,95 indicam presenca de distilia. Mas esta mesma espécie demonstrou
uma maior hercogamia entre os 6rgdos baixos (Rp: -0,009) (indice de Richards & Koptur 1993)
comparado com os Orgdos altos (Ry: 0,046) (indice de Richards & Koptur 1993) (Tabela 2), onde zero
indica hercogamia reciproca perfeita, e quanto mais proximo de 0, maior o grau de hercogamia, sendo que

valores entre 0,05 e -0,05 demonstram presenca de distilia.

Outro detalhe do teste é que valores positivos indicam anteras mais altas que estigmas e valores
negativos indicam altura dos estigmas maior que o das anteras. Outra espécie que apresentou alto indice
de reciprocidade entre os morfos foi P. colorata com 0,89 (R), enquanto que avaliando os morfos
separadamente alcancou-se valores de Ry: 0,018 e de R.: 0,030, com maior reciprocidade em 6rgdos
altos. Ja em P. capitata, a reciprocidade foi de 0,856 (R), enquanto que os valores de Ry: 0,011 e de Ry: -
0,005, com uma maior reciprocidade nos orgdos baixos. Ja a espécie P. gracilenta, definida como
monomorfica por Oliveira (2008), apresentou uma hercogamia de 0,287 (R) e valores separados de Ry: -
0,040 e de R.: 0,185, sendo os orgdos altos mais reciprocos, mas com grande variacdo dentro da
populacdo. P. hoffmannseggiana demonstrou um indice de reciprocidade de 0,723 (R), enquanto que 0s
valores de Ry: -0,076 e de R.: 0,096, com uma maior reciprocidade nos 6rgaos altos, e com estigmas de

flores longistilicas maiores que os estames de flores brevistilicas (Figura 03 e Tabela 02).



Tabela 01 — Morfometria floral de seis espécies de Rubiaceae de sub bosque em Floresta Estacional Semi decidual na regido Sul do estado de Goias. Medidas em mm.
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Tamanho da corola

Altura do Estilete

Altura da Antera

Tamanho do Estilete

Tam. da antera

Separacdo estig/ant

Espécies Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum Pin Thrum
Psychotria colorata 12,71 +0,84* 1454+1,67* 16,04+£0,73* 11,36+1,13* 12,07+1,0* 16,69+159* 149+0,28* 2,23+0,44* 23+£0,2* 2,03+0,3* 3,97+0,94* 533+1,54*
P. capitata 8,88+0,94™ 8,80+0,98"™ 12,06+1,08* 8,02+0,90* 797+1,12* 12,33+1,01* 137+051* 257+0,61* 165+051™ 185+0,55" 4,09+1,17" 4,31+0,96™
P. gracilenta 4,50 + 0,68* 3,55+ 1,02* 593+0,85* 3,06+£094* 4,40+0,89* 5,500,80* 1,1+£0,31* 0,82 +0,34* 1,49+0,44™ 157+0,56"™ 152+0,81* 2,44+0,91*
P. prunifolia 11,36 £1,29 10,78 £1,21** 9,10 £ 1,2** 0,41 £0,37 2,30 £ 0,36 1,68 + 1,06

P. hoffmansegianna 4,49 +0,3* 4,70 £0,48* 5,65+0,41* 355+0,4* 4,29+0,35* 4,86 +0,48* 0,66 +0,09* 1,10+0,29* 1,02+0,17" 126+0,13™ 1,36+0,43" 1,31+0,37™
Palicourea croceoides 12,73 +1,29* 1446+134* 12,71+0,88* 9,66+0,72* 9,49+0,80* 13,94+0,93* 3,64+0,59* 3,92+0,57* 2,18+0,65* 3,14+0,71* 3,22+1,07* 4,29+1,06*

* Diferenca significativa p<0,05 entre os morfos florais. ** Diferenca significativa entre as estruturas reprodutivas espécie monomérfica. N — diferenca nao significativa

Tabela 02 — Reciprocidade Intra e interespecifico entre os 6rgdos sexuais de seis espécies de Rubiaceae de sub bosque de Mata Estacional semi decidual no sul de Goias. Psychotria
colorata (CO), P. capitata (CA), P. hoffmannseggiana (HO), P. gracilenta (GR), P. prunifolia (PR) e Palicourea crocea (PA) calculado em uma populagio de cada espécie. A) indice de
Richards and Koptur (1993)* para érgdos altos (Ry) (anteras brevistiladas e estigmas longistilados) e 6rgdos baixos (R,) (anteras longistiladas e estigma brevistiladas ) separadamente e B)
indice de Sanchez et al. (2008) ** para ambos 0s niveis de 6rgdos combinados (R).

CcO CA HO GR PA PR-CO PR-CA PR-PA CO-PR CO-CA CO-PA CA-PR CA-CO CA-PA PA-PR PA-CO PA-CA
(A) Richarads & Koptur (1993) *
R - Highorgans 0.020 0.011 -0.076 -0.040 0.046 -0.280 -0.140 -0.170 0.230 0.160 0.130 0.080 -0.130 -0.020 0.140 -0.070 0.070
R-Loworgans 0.030 -0.005  0.096 0.180 -0.009 -0.120  0.060 -0.040  0.070 0.200 0.110 -0.140 -0.180 -0.100  -0.050  -0.090  0.090
(B) Séanchez et al. (2008) **
R 0.89 0.856 0.723 0.287 0.892 0.209 0.716  0.657 0.355 0.522 0.782 0.362 0.312 0.73 0.541 0.567 0.841

* Nas analises de Richards e Koptur (1993), os valores variam de -1 a 1, sendo O hercogamia perfeita e quanto menor o valor maior a reciprocidade. Valores positivos indicam média das anteras é maior que dos estigmas e valores
negativos indicam média dos estigmas é maior que das anteras. ** Nos testes de hercogamia reciproca interespecifica, o nome da primeira espécie indica que foram avaliados as anteras (Pin e Thrum) e o da segunda espécie os estigmas
(Pin e Thrum); No caso da espécie Psychotria prunifolia (PR) foram avaliados somente individuos longi monomarficos - Quanto maior o valor mais reciproco sdo os érgdos, para o teste de Sanchez et al. (2008).
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AvaliacOes estatisticas entre os 6rgdos reciprocos demonstraram diferenca significativa em P.
colorata; P. gracilenta; P.hoffmannseggiana e nos 6rgdos altos de Palicourea croceoides. Ja em
Psychotria capitata, e nos orgaos baixos de Palicourea croceoides a altura entre as pecas reprodutivas

reciprocas ndo demonstraram diferenca significativa (P<0,001) (Figura 02).

As avaliacOes interespecificas da hercogamia reciproca ndo sdo comuns em trabalhos de distilia,
mas essa situacdo é particular devido a sobreposicao de floragdo entre as espécies e o compartilhamento
dos principais polinizadores, o que pode causar um grande desperdicio de pdlen, além de gerar barreiras
pré-zigdticas como entupimento do estigma por poélen interespecifico ou tubos polinicos incompativeis,
gerando interferéncias reprodutivas, ou ainda possiveis pressdes de hibridacdo, devido a proximidade

filogenética entre as espécies avaliadas.

A avaliacdo demonstrou diferentes niveis de hercogamia reciproca interespecificas, testados por
dois métodos distintos. Avaliando-se a hercogamia reciproca pelo indice de Sanchez et al. (2008 v. 2.0)
observou-se altos valores entre estames de Palicourea croceoides, com pistilos de Psychotria capitata (R:
0,84); estames de P. colorata com pistilo de Palicourea croceoides (R: 0,78); estames de P. capitata com
pistilo de Palicourea croceoides (R: 0,73) e estames de P. prunifolia com pistilo de P. capitata (R:0,72)
(Tabela 2 e Figura 03). Ja quando avaliamos a hercogamia pelo indice adaptado de Richards & Koptur
(1993) de forma separada entre as alturas das pecas reprodutivas, podemos encontrar também altos
indices de reciprocidade (Tabela 2 e Figura 03), como por exemplo, avaliando os érgdos altos: estames
de flores brevistiladas de Psychotria capitata com pistilo de flores longistiladas de Palicourea croceoides
(Ry: -0,02) e também avaliando 6rgdos baixos: estames de flores longimonomorficas de Psychotria
prunifolia com pistilo de flores brevistiladas de Psychotria capitata (R.: 0,05) e de Paliourea croceoides
(RL: -0,04) além de estames de flores longistiladas de Palicourea croceoides com pistilo de flores

longimonomorficas de P. prunifolia (R.: -0,05) (Tabela 02 e Figura 03).

Quando se avaliou a relacdo entre o comprimento da corola e a altura das pecas reprodutivas
dentro do mesmo morfo, usando as inclinagdes das linhas de regresséo, percebeu-se um determinado
padrdo, onde a corola influenciou grande parte dos morfos florais, somente o estigma do morfo
brevistilico e longistilico de P. capitata e as anteras de flores longistilicas e o estigma de flores
brevistilicas de Palicourea croceoides ndo sofreram influéncia da corola, todos os 6rgaos reprodutivos
dos demais morfos, de todas as especies sofreram essa influéncia (Tabela 3, Figura 4). Algo que pode
ser percebido é que os estames sofrem maior influéncia do comprimento da corola do que o estigma, em
todas as espécies e morfos que existe diferenga na influéncia da corola na altura dos 6rgédos reprodutivos.
E o caso de P. capitata, P. colorata, P. prunifolia e morfo brevistilico de Palicourea croceoides. J4 para

as espécies P. hoffmannseggiana, P. gracilenta e o morfo longistilico de Palicourea croceoides a
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influéncia do comprimento da corola na altura das pecas reprodutivas, dentro do mesmo morfo, ndo difere

entre os 6rgédos (Tabela 3, Figura 4).

Na avaliacdo da reciprocidade através das inclinagdes das linhas de regressdo, usando o
comprimento da corola de um morfo, o estame desse mesmo morfo e o estigma do morfo oposto, varias
situacbes podem ser descritas. Com relacdo a avaliacdo da hercogamia reciproca, usando a analise
ANCOVA, percebeu-se que somente em P. capitata a hercogamia reciproca é confirmada tanto em
6rgdos altos (estigma de longistiladas e anteras de brevistiladas) quanto em érgdos baixos (estigma de
brevistiladas e anteras de longistiladas), ja& em Palicourea croceoides somente no morfo longistilico foi
evidenciado a hercogamia reciproca (Tabela 4 e Figura 5). Ja quando avaliamos a influencia do
comprimento da corola de um morfo, com a reciprocidade do outro morfo floral, podemos destacar que
todas as espécies, tanto avaliando 6rgdos altos quanto avaliando 6rgdos baixos o comprimento da corola
de um morfo, influencia o grau de reciprocidade com o outro morfo, demonstrando a importancia da
corola nessa questdo (Tabela 4). Outra analise realizada e que trouxe resultados interessantes foi o grau
de influéncia do comprimento da corola nos 6rgéos avaliados de forma intermorfo. Nesse caso buscamos
definir se a corola influencia de forma igual a altura das anteras de um morfo e a altura do estigma do
morfo oposto, demonstrando a reciprocidade. O resultado demostrou que em todos os 6rgaos avaliados
em todas as espécies, 0 comprimento da corola ndo influenciou de forma igual as pecas reprodutivas,
havendo apenas uma excecdo, os 6rgaos altos de Palicourea croceoides. Em todas as espécies que houve
diferenca significativa na influéncia da corola na altura das pecas reprodutivas, essa influéncia foi maior

na altura das anteras (Tabela 4 e Figura 5).

Por fim com os testes realizados para a avaliacdo da razdo entre morfos nas cinco espécies

distilicas avaliadas, identificamos a isopletia em todas as espécies (Tabela 4).
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Figura 02 — Morfometria floral e hercogamia reciproca intraespecifica em seis espécies de Rubiaceae em
area de Mata Estacional semi decidual na regido Sul do estado de Goiés. Psychotria colorata (CO), P.
capitata (CA), P. gracilenta (GR), P. prunifolia (PR), P. hoffmannseggiana (HO) e Palicourea
croceoides (PA). As barras indicam altura das estruturas reprodutivas, barras claras indicam a altura das
anteras e as barras cinzas a altura do estigma. Os valores acima das barras indicam o indice de Richards &
Koptur (1993) tanto para 6rgdos baixos (R.) quanto para 6rgdos altos (Ry). Nesta analise, os valores
variam de -1 a 1, sendo O hercogamia perfeita e quanto menor o valor maior a reciprocidade. Valores
positivos indicam média das anteras maior que dos estigmas e valores negativos indicam média dos
estigmas maior que das anteras. Os valores posicionados na parte central, entre os dois graficos, sdo o
indice de Sanchez et al. (2008), onde quanto maior o valor, maior a reciprocidade, sendo avaliado de
forma conjunta, definindo assim um indice Unico para a populacdo amostrada. A hercogamia reciproca
perfeita para o teste de Sanchez et al. (2008) € valor igual a 1. O asterisco a frente dos nomes das especies
indica diferenca significativa entre as medidas morfométricas e a auséncia de hercogamia reciproca
perfeita de acordo com Faivre & McDade (2001) (P<0,001).
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Figura 03 — Morfometria floral e hercogamia interespecifica em quatro espécies de Rubiaceae em area de
Mata Estacional semi decidual na regido Sul do estado de Goias. As barras indicam altura das estruturas
reprodutivas, onde o primeiro nome (barras claras) indica altura das anteras de uma espécie e 0 segundo
nome (barras cinzas) altura do estigma de outra espécie (ex. CO-PR). Psychotria colorata (CO);
Psychotria prunifolia (PR); Psychotria capitata (CA) e Palicourea croceoides (PA). Os valores acima
das barras indicam o indice de Richards & Koptur (1993) tanto para 6rgdos baixos (R.) quanto para
Orgdos altos (Ry). Nesta andlise, os valores variam de -1 a 1, sendo 0 hercogamia perfeita e quanto menor
o valor maior a reciprocidade. Valores positivos indicam média das anteras maior que dos estigmas e
valores negativos indicam média dos estigmas maior que das anteras. Os valores posicionados na parte
central, entre os dois graficos, sdo o indice de Sanchez et al. (2008), onde quanto maior o valor, maior a
reciprocidade, sendo avaliado de forma conjunta, definindo assim um indice Unico para a populacéo
amostrada. A hercogamia reciproca perfeita para o teste de Sanchez et al. (2008) é valor igual a 1. O
asterisco a frente dos nomes das espécies indica diferenca significativa entre as medidas morfométricas e
a auséncia de hercogamia reciproca perfeita de acordo com Faivre & McDade (2001) (P<0,001).
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Tabela 03 — Analise de regressdo da altura da antera e do estigma sobre o comprimento da corola para
flores longistiladas (L) e flores Brevistiladas (B) em seis espécies de Rubiaceae em area de Mata
Estacional semidecidual na regido Sul do estado de Goias. Coluna Inclinacdo: * a corola ndo interfere na
altura do orgao. Valores de F e p da andlise ANCOVA para comparacdo entre as inclinacdes das linhas de
regressdo da altura das anteras e estigma, comparado com a corola dentro de cada morfo floral. VValores
<0,05 indicam que a corola influencia de forma diferente os érgédos reprodutivos.

Espécie Corola do Orgéo floral Inclinacéo Orgao floral x Corola
morfo F D

Pychotria colorata B Antera B 0,706 10.030 0,003
B Estigma B 0,286
L Antera L 0,891 6.53 0,014
L Estigma L 0,465

P. capitata B Antera B 0,691 8.013 0,007
B Estigma B 0,281 *
L Antera L 0,774 6.438 0,015
L Estigma L 0,301 *

P. gracilenta B Antera B 0,537 0.915 0,344
B Estigma B 0,671
L Antera L 0,944 2.183 0,147
L Estigma L 0,668

P. hoffmannseggiana B Antera B 0,826 2.824 0,101
B Estigma B 0,621
L Antera L 0,818 1.335 0,255
L Estigma L 0,554

P. prunifolia L Antera L 0,611 4.447 0,040
L Estigma L 0,363

Palicourea B Antera B 0,441 28.882 <0,001

croceoides B Estigma B -0,070 *
L Antera L 0,154 * 2.490 0,123
L Estigma L 0,359
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Figura 4 — Relacdo entre o tamanho da corola e a altura das pegas reprodutivas (anteras e estigma) em seis espécies de
Rubiaceae do sub bosque de formacGes florestais na regido sul do estado de Goias. A-B: P. colorata; C-D: P. capitata; E-F:
P. gracilenta; G-H: P. hoffmanseggiana; I: P. prunifolia; J-L: Palicourea croceoides; Nos graficos A, C, E, G e J avaliou-
se a influéncia da corola na altura das pegas reprodutivas sexuais no morfo brevistilico. Nos graficos B, D, F, H, I e L
avaliou-se a influéncia da corola na altura das pecas sexuais no morfo longistilico.
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Tabela 04. Reciprocidade, Influéncia da corola na altura dos 6rgédos reprodutivos e na hercogamia reciproca, e isopletia das espécies em cinco espécies de
Rubiaceae em éarea de Mata Estacional semi decidual na regido Sul do estado de Goias. R*: indice calculado por Sanchez et al 2013*, homogeneidade da
ANCOVA para os modelos de inclinacdo** e valores do teste Qui-quadrado andlise da isopletia***. L=Longistilo e B=Brevistilo.*Quanto mais proximo de
um, mais a espécie possui hercogamia reciproca; Reciprocidade**: Valores com o p>0,05 indica hercogamia reciproca. Influéncia da corola**: Valores com
0 p<0,05 indica que ha influéncia do comprimento da corola sobre a hercogamia reciproca; Orgdo x corola**: valores com o p>0,05 indica que o
comprimento da corola interage de forma semelhante para os 6rgaos florais.

Espécie R* Reciprocidade** Influéncia da corola** Orgéo X Corola** Isopletia***
Antera Estigma F p Antera  Estigma F p Antera  Estigma F p Relacdo (L:B) X2 P

P. colorata 0,89 L B 11.596 0,0016 L B 15.406 0,0004 L B 9.944 0,0031 96 :115 1711 0,21
B L 9.821 0,0033 B L 31.684 0,0001 B L 31.631 <0,001

P. capitata 0,85 L B 0.101 0,75 L B 11.215  0,0018 L B 20.190  0,0001 251:297 3.861 0,05
B L 1.705 0,19 B L 9.653 0,0036 B L 10.925  0,0021

P. gracilenta 0,28 L B 549995 <0,001 L B 12,5255 0,0011 L B 12.3448 0,0012 12:14 0.154 0,84
B L 6.677 0,013 B L 8.293 0,006 B L 13.187  0,0008

P. hoffmannseggiana 0,72 L B 98.015 <0,001 L B 9.575 0,003 L B 11.048 0,002 54 :63 0.692 0,46
B L 99.821 <0,001 B L 33.764 <0,001 B L 15.805 <0,001

Palicourea croceoides 0,89 L B 1.126 0,29 L B 10.470 0,0025 L B 0.601 0,443 16:15 0.032 1,0
B L 82.912 <0,001 B L 13.910 0,0006 B L 7.532 0,009
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Figura 5 — Relacdo entre o tamanho da corola; a altura das pecas reprodutivas (anteras e estigma) e hercogamia reciproca
em seis espécies de Rubiaceae do sub bosque de formag6es florestais na regido sul do estado de Goiés. A-B: P. colorata;
C-D: P. capitata; E-F: P. gracilenta; G-H: P. hoffmanseggiana; 1-J: Palicourea croceoides; Nos graficos A, C, E, G e |
avaliou-se a influéncia da corola na altura das pecas reprodutivas reciprocas altas (estames de flores brevistilas e estigma
de flores longistilas, com corola de flores brevistiladas). Nos graficos B, D, F, H e J avaliou-se a influéncia da corola na
altura das pecas reprodutivas reciprocas baixas (estames de flores longistilas e estigma de flores brevistilas, com corola de
flores longistiladas).
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3.6 - Discussao

A separacdo estigma antera, caracteristica favordvel no processo de cruzamento e na
caracterizacdo da distilia, apresenta uma variagédo interessante, sendo significativamente maior no morfo
brevistilico em trés das cinco espécies distilicas avaliadas, 0 que vem sendo descrito em diversos
trabalhos e pode afetar diretamente o grau de hercogamia reciproca entre os morfos florais, pois dificulta
a reciprocidade das pegas reprodutivas (FAIVRE & MCDADE 2001), e consequentemente a capacidade

reprodutiva.

Discutir a eficiéncia de uma hercogamia € algo que varios pesquisadores ja tentaram, visto que de
acordo com Barrett (1992) a hercogamia reciproca € uma das caracteristicas basicas para se considerar
uma espécie distilica. Baseado nessa observacdo, nenhuma das espécies estudadas apresentaria distilia,
visto que nenhuma delas apresentou hercogamia reciproca perfeita. Mas varios trabalhos destacaram que
mesmo com uma hercogamia ndo perfeita o fluxo de polen intermorfo pode ocorrer (FAIVRE &
MCDADE 2001; CASTRO & ARAUJO 2004; TEIXEIRA & MACHADO 2004b). A eficiéncia da
hercogamia reciproca pode, no entanto, ser reduzida ou perdida quando uma variacdo substancial no
posicionamento dos estigmas e anteras ocorre (ARROYO & BARRETT 2000), levando a uma menor
eficiéncia de transferéncia de polen pelos polinizadores (FAIVRE & MACDADE 2001; WU et al. 2010),
como é o caso da espécie Psychotria gracilenta, que ja foi citada como sendo monomorfica em outra area
(OLIVEIRA 2008), e para esse trabalho apresentou um baixo indice de reciprocidade. Podemos citar
ainda a espécie Psychotria hoffmannseggiana que se apresentou distilica tipica no presente trabalho e se
mostrou como monomorfica no Panama (SAKAI & WRIGTH 2008), além das variacbes nos graus de
hercogamia evidenciadas nas espécies estudadas. Além dessas questdes, vale a pena citar a sobreposicédo
de floracéo e o compartilhamento dos visitantes florais em quatro das seis espécies avaliadas, além do alto
grau de hercogamia reciproca interespecifica identificada entre os morfos florais das espécies estudadas, o
que pode acarretar um fluxo interespecifico de pdlen e uma reducdo na fecundidade devido a

contaminacdo por polen de outras espécies, resultado similar foi descrito por Keller et al. (2012).

Algumas espécies do estudo apresentaram diferengas nos graus de hercogamia intrafloral entre os
morfos (ver capitulo 4). Essas varia¢des sdo também citadas por Cesaro et al. (2004) e Valois-Cuesta et
al. (2011a) que destacam em seus estudos, que se houver diferenga nos graus de hercogamia entre 0s
morfos florais, as taxas de autopolinizacdo e auto interferéncia sera maior no morfo em que a hercogamia
seja menor, ou seja, no morfo que a distancia entre as pegas sexuais sejam menores. O que pode ser
avaliado no trabalho de Thompson et al. (2012) e podemos perceber para a espécie Psychotria prunifolia

neste estudo, que se mostrou monomorfica e autocompativel e com uma reduzida distancia entre o
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estigma e as anteras.

Outra informacdo muito interessante e que pode ser observada neste estudo € a grande variacao
nos graus de reciprocidade entre a altura dos 6rgdos reprodutivos. Por exemplo, das cinco espécies
distilicas avaliadas, todas apresentaram diferenca nos graus de hercogamia reciproca entre os 6rgédos altos
e orgaos baixos. Dados como este ja foram descritos em diversos trabalhos (RICHARDS & KOPTUR,
1993; THOMPSON & DOMMEE, 2000; HERNANDEZ & ORNELAS, 2007; ZHU et al. 2009;
KELLER et al. 2012) e podem influenciar a fecundidade das espécies.

A diferenca na quantidade de producdo de polen entre os morfos, além das diferencas especificas
de acessibilidade do polen e/ou estigma entre os morfos pelo polinizador (LAU & BOSQUE 2003),
caracteristicas observadas em varios trabalhos com Rubiaceae (COELHO & BARBOSA, 2003; 2004;
CONSOLARO et al. 2009; 2011), juntamente com a auséncia de especializacdo e fidelidade do
polinizador e mudangas no comportamento de forrageamento (ARROYO & DAFNI 1995; WOLFE &
BARRETT 1998; VALOIS-CUESTA et al. 2012), observado também em espécies deste estudo, pode
levar a reducdo da eficiéncia de polinizacdo legitima, e acarretar um fluxo assimétrico (LLOYD &
WEBB 1992b; WU et al. 2010) e interespecifico (KELLER et al. 2012) de polen, podendo a médio e
longo prazo, alterar todo o sistema reprodutivo de uma populagéo. Isso pode ser observado pelo elevado
namero de populacdes com distilia atipica sendo descritas no bioma Cerrado (COELHO & BARBOSA
2003; CONSOLARO et al. 2005; OLIVEIRA 2008; CONSOLARO 2008; CONSOLARO et al. 2009;
CONSOLARO et al. 2011, RODRIGUES E CONSOLARO 2013), podendo ser também a explicacdo do
monomorfismo de P. prunifolia observada nesse trabalho e de Psychotria gracilenta observado em
Araguari, MG (OLIVEIRA 2008).

Quando se pensa que a falta de polinizadores limita a oportunidade de cruzamento e o
investimento reprodutivo (GARCIA-CAMACHO & TOTLAND 2009), a autofecundacio (sem a ajuda de
polinizadores) pode aumentar a producdo total de sementes, garantindo a reproducdo (ECKERT et al.
2006; BODBYL-ROELS & KELLY 2011; BRAMOW et al. 2012). Esta estratégia seria uma forma de
seguranca reprodutiva apresentada pelas plantas e selecionada pelo ambiente para a manutencdo das
populacdes (FAUSTO-JR et al. 2001; MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER 2010). Da mesma forma,
autofecundacgdo pode ser benéfica quando seus parceiros sdo escassos, como durante 0s processos de
colonizacdo (BAKER 1955; BRAMOW et al. 2012), e em termos geogréaficos ou ecologicamente quando
os habitats s&o marginais (LLOYD, 1980; ZHOU et al. 2012), como o caso do estudo em fragmentos

florestais. E uma caracteristica que facilita esse processo sao alteracfes em tracos florais como a reducédo
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da hercogamia entre os morfos florais (BODBYL-ROELS & KELLY 2011; BRAMOW et al. 2012),

como apresentado pela espécie monomarfica autocompativel Psychotria prunifolia.

Algo novo que o trabalho traz, é a avaliacdo do grau de hercogamia interespecifica entre espécies
que florescem no mesmo periodo e que compartilham os mesmos visitantes. Avaliacdo similar foi
realizado por Keller et al. (2012), onde os autores destacaram as possiveis hibridagcGes que ocorrem nas
espécies e a reducdo do grau de hercogamia entre as mesmas. Apds as avaliagGes, vérias informagdes
podem ser levantadas, visto que algumas espécies apresentam alto grau de reciprocidade entre seus 6rgdos
reprodutivos o que poderia acarretar deposicdo de polen interespecifico, gerando barreiras como
“entupimento” do estigma com pdlen, ou do estilete com tubos polinicos interespecificos, reduzindo dessa
forma a fecundidade (SHORE & BARRETT,1984; WASER & PRICE, 1991;HARDER & BARRETT,
1995; SAGE et al.,, 1999, DAl & GALLOWAY 2011), tudo isso devido ao comportamento néo
especialista e pouco fiel dos visitantes, principalmente abelhas Eulaema nigrita e do esfingideo Aelopus
titan. Nesses casos, dimorfismo no tamanho do grao de polen, tamanho da superficie estigmatica, além do
tamanho das papilas estigmaticas, entre os morfos e espécies, podem ser fundamentais para amenizar essa
interferéncia por polen interespecifico (REE 1997). E uma questdo ndo avaliada, mas observada em trés
das seis espécies estudadas, é a zigomorfia floral, quando se observa a distribuicdo das anteras na corola,
sendo estas, concentradas em apenas um lado da flor, o que pode influenciar a deposicdo do pdlen no

visitante e afetar a deposic¢ao no estigma.

O referido trabalho de Keller et al. (2012) além das avaliacdes morfométricas avaliou de forma
morfologica um possivel fluxo de pdlen entre espécies do género Primula. Da mesma forma, nesse
trabalho, os dados ndo demonstram a funcionalidade da hercogamia reciproca interespecifica, mas
demonstram morfologicamente a possibilidade desse processo ocorrer, devido a fenologia de floracéo das

espécies e também devido ao comportamento dos visitantes.

O trabalho de Jia & Tan (2012) estudando a variacdo do comprimento do estilete sobre a distancia
estigma-antera na espécie Ixiolirion songaricum (Amaryllidaceae) encontraram uma constitui¢do
diferenciada das pecas reprodutivas. A espécie apresenta dois niveis de altura de anteras dentro da flor e
um estilete que varia de altura entre os individuos. Os resultados do estudo mostraram que a maior parte
dos individuos apresentava uma maior distancia entre estigma-antera, e que essa distancia foi
negativamente relacionada com a deposicao espontanea de autopolen e com a formacdo de sementes por
autopolinizacdo; mas foi positivamente correlacionada com a formacgdo de sementes em polinizagdes
naturais, ou seja, quanto maior a distancia entre as pecas reprodutivas, maior a deposicdo cruzada de

polen e menor a interferéncia entre as pecgas sexuais. Nesse caso a relacdo com os resultados encontrados
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para as Rubiaceae € interessante, pois a reciprocidade interespecifica encontrada pode afetar diretamente
uma deposicao interespecifica de pdlen e reduzir a fecundidade na populacdo, mesmo sendo menor que a
reciprocidade intraespecifica na maioria das espécies. Dado similar foi descrito no trabalho de Baena-
Diaz et al., (2012), onde os autores descreveram que o0 aumento da reciprocidade entre 0s 6rgaos sexuais
de populagdes distilicas, comparada com as populagdes tristilicas de Oxalis alpina, aumentaram em 30%
a deposicdo de polen legitimo no estigma, caracterizando mais uma vez a importancia da reciprocidade no
fluxo de podlen entre os morfos e também uma possivel contaminacdo de polen interespecifico entre

espécies com alta reciprocidade entre seus 6rgdos sexuais (KELLER et al. 2012).

A partir dos dados observados com as espécies de Rubiaceae, podemos perceber entdo duas forcas
seletivas intra florais, uma que favorece o aumento da distancia entre os verticilos sexuais, aumentando a
hercogamia e ampliando o potencial de xenogamia (FERRERO et al. 2011b), é o caso das espécies
distilicas como Psychotria colorata e Palicourea croceoides; e outra forca que reduz a distancia entre o0s
verticilos e aumenta as chances de deposicao de auto pélen (BODBYL-ROELS & KELLY 2011) como é
0 caso de Psychotria prunifolia. Ambas as forcas seletivas com participacdo direta dos visitantes florais,
através da intensidade e qualidade das visitas, como observado por Bramow et al. (2012). E, além disso,
uma forca seletiva interespecifica que pode moldar, desde padrbes de floracdo até modificacbes na
estrutura reprodutiva das flores, como o caso da hercogamia, também evidenciada nas espécies em

estudo.

Outras observacOes pertinentes podem ser descritas com a falta de reciprocidade perfeita nas
espécies avaliadas. Quando a reciprocidade € perfeita, independente da distancia entre os verticilos,
pensa-se em somente um local de deposicdo de poélen no corpo do visitante, isto pode restringir a
deposicdo de polen em qualquer estigma que ndo esteja na altura reciproca das anteras. Ja quando existe
uma reciprocidade ndo perfeita, espera-se uma deposicao mais ampla de pdlen no corpo do visitante o que
acarretaria uma maior chance de deposicao de pdlen em estigmas de alturas distintas, podendo aumentar o
fluxo simétrico de pélen entre os morfos (PEREZ-BARRALES 2005). Mas nesse caso temos duas forcas
agindo de forma interfloral, uma que favorece a reducdo da reciprocidade para aumentar a amplitude de
deposicdo de pélen no corpo do visitante e favorecer o fluxo simétrico de pélen e outra forca que aumenta
a reciprocidade (reciprocidade perfeita) e restringe a retirada e deposicao de pdlen em qualquer variacéo
na altura das estruturas reprodutivas, tudo isso moldada por fatores ecoldgicos e tipo e comportamento

dos visitantes.

Observacéo parecida ja foi descrita por Vuilleumier (1967), onde o autor destaca que 0s sistemas

reprodutivos em plantas sdo adaptativos e flexiveis em diferentes condi¢cGes ambientais, e que os sistemas
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sexuais semelhantes tém surgido por convergéncia. Além disso, o trabalho propde que considerando a
heterostilia como uma caracteristica primitiva, ela evoluiria em duas direcGes: para uma dioicia ou uma
subdioicia ou para a homostilia e autofertilidade, com grande participacdo dos visitantes florais nesses
processos. Algo similar ja havia sido proposto por Baker (1966), onde a heterostilia poderia ser o inicio
ou uma situacdo atual em Plumbaginaceae. No caso das espécies estudadas podemos destacar que as
variacdes nos graus de hercogamia e as variacfes dos sistemas distilicos, como o caso de P. prunifolia
demonstram essa flexibilidade de resposta a variacbes ambientais, o que varios trabalhos ja estdo
demonstrando (COELHO & BARBOSA 2003; CONSOLARO et al. 2005; OLIVEIRA 2008;
CONSOLARO 2008; CONSOLARO et al. 2009; CONSOLARO et al. 2011, RODRIGUES E
CONSOLARO 2013).

Uma discussdo muito citada nos ultimos anos é a forte integracdo fenotipica que as flores
apresentam. Filogeneticamente falando, isso seria a relacdo entre o desenvolvimento e selecdo dos varios
polimorfismos de espécies distilicas. Isto causa certa confusdo, pois as flores sdo consideradas, mddulos
com alta integracdo fenotipica, devido a restri¢des de arquitetura floral, correlacdes genéticas ou pressdes
seletivas para melhorar a deposi¢do ou o carreamento de polen (PEREZ-BARRALES et al. 2007;
ORDANO et al. 2008). Isso pode restringir fortemente a evolucdo independente da posi¢do dos 6rgéos
florais entre os morfos da flor (FERRERO et al. 2011a) e dificultar certas conclus@es, com por exemplo
as reais forcas de selecdo exercidas pelos polinizadores. O trabalho de Sanchez et al. (2010) cita que
existe uma correlacdo positiva entre reciprocidade das pecas florais com o nivel de integracdo fenotipica

floral, aumentando ainda mais a discusséao.

Dessa forma a alta reciprocidade entre os morfos em espécies heterostilicas deve ser relacionada
para um modo de polinizacdo que deposite pélen em partes particulares do corpo do polinizador, com
grande precisdo, 0 que, por sua vez, devem determinar uma alta integracdo floral, considerando tanto
Orgdos sexuais florais como caracteristicas vegetativas do perianto (FERRERO et al. 2011a), como 0 caso
do tamanho da corola. Dados similares podem ser demonstrados nas espécies em estudo, onde as
variacdes entre as estruturas reprodutivas e vegetativas sdo evidentes, mas ao mesmo tempo demonstram

em alguns casos o contrério.

Os dados morfométricos das espécies estudadas, demonstraram que somente P. capitata nédo
apresentou diferenca significativa no tamanho da corola entre os morfos. As outras espécies estudadas
apresentaram diferenca significativa no tamanho do tubo da corola, exceto P. prunifolia que é
monomorfica. O tamanho da corola pode afetar o grau de hercogamia (HERNANDEZ & ORNELAS

2003), visto que todas as espécies estudadas apresentam estames epipétalos e isto pode alterar padrées de
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fluxo de pdlen (RICHARDS & KOPTUR 1993; PAILLER & THOMPSON 1997). Varias espécies deste
estudo confirmaram esses dados. Ferrero et al. (2011b), avaliando a dificuldade de classificacdo entre os
polimorfismos estilar e estudando os géneros Lithodora e Glandora (Boraginaceae), destacam muito
sobre a integracdo fenotipica presente nas flores e citam que o tamanho da corola, caracteristica acessoria
da distilia, pode afetar caracteristicas primarias, como a altura dos érgdos sexuais, e por essa razdo devem
apresentar uma alta integracéo funcional, o que néo é totalmente confirmado.

Das espécies analisadas, todas apresentaram uma influencia significativa da corola na altura das
pecas sexuais, com excecdes para 6rgdos de morfos distintos de Palicourea croceoides e Psychotria
capitata. Esse efeito do comprimento da corola na altura das pegas reprodutivas de forma intrafloral,
influenciou diretamente nos graus de reciprocidade em todas as espécies estudadas, confirmando dados de
diversos outros trabalhos (FERRERO et al. 2011a; HERNANDEZ & ORNELAS 2003).

Thompson et al. (2012) também explicam a diferenca de hercogamia encontrada em algumas
populacBes da espécie Narcissus assoanus, no sul da Espanha, como sendo resultado de variagdes no
tamanho total das corolas, o que afetaria o posicionamento das pecas reprodutivas e alteraria o grau de
hercogamia. J& na espécie tristilica Narcissus triandrus, Hodgins e Barrett (2008) conseguiram observar
uma relagéo interessante entre a frequéncia dos morfos e uma variagéo significativa no tamanho da flor.
Essa diferenca pode provocar mudancas na reciprocidade das alturas de anteras e estigma e afetar todo o
sistema de reproducdo. Keller et al. (2012) avaliando espécies de Primula também observaram uma forte
relacdo do posicionamento das pecas reprodutivas e o tamanho da corola, e destacaram que no caso do
posicionamento das anteras de flores brevistiladas a influéncia foi ainda maior. Dessa forma, a auséncia
de reciprocidade perfeita nas espécies estudadas pode ter uma relacdo direta com as variagdes no tamanho
das corolas entre os morfos, como foi descrito para quatro das cinco espécies distilicas avaliadas, e isso
afetar todo o mecanismo reprodutivo alterando caminhos evolutivos das espécies, como descrito por
Santos-Gally et al. (2013).

Essa variacdo do tamanho das corolas pode explicar a variacdo no grau de hercogamia nas
espécies de Rubiaceae estudadas, ja que demonstraram diferenca entre os morfos, ou seja, 6rgdos altos
sd80 mais ou menos reciprocos que 6rgdos baixos e vice-versa (FERRERO et al. 2011a). Isto pode afetar

diretamente o padrédo de fluxo de polen entre os morfos e consequentemente as taxas de reprodug&o.

Outro resultado interessante foi obtido na avaliacdo dos efeitos do comprimento da corola entre
anteras e estigma, ou seja, comparar se existe diferenca na influencia da corola entre as pecas
reprodutivas. Avaliando a hercogamia em morfos separadamente, sem avaliar a reciprocidade,

percebemos que em trés das seis especies houve diferenca na influéncia da corola, sendo a altura das



113

anteras mais influenciada do que a altura dos estigmas em Psychotria capitata, P. colorata e P.
prunifolia, além do morfo brevistilico de Palicourea croceoides. Ja nas espécies Psychotria gracilenta, P.
hoffmannseggiana e morfo longistilico de Palicourea croceoides, a influencia da corola foi igual para os
dois 6rgdos, deixando evidente que nenhuma das espécies demonstrou uma influencia da corola sendo
maior para os estigmas. Esses dados ampliam a visdo de que a corola também pode influenciar a altura do
estigma como estudado por Herndndez & Ornelas (2007). Esses autores, avaliando o efeito da corola na
influencia do tamanho do estilete, visto que estes ndo estao diretamente ligados a corola, perceberam que
os botdes florais podem influenciar o tamanho do estilete, pois ap6s a abertura da flor estes se alongam, e
em flores longistilicas poderiam influenciar esse alongamento, j& que os estiletes ficariam aprisionados

até a abertura da flor, e o tamanho da corola afetaria esse comprimento final.

Ainda avaliando a hercogamia, agora entre os morfos, ou seja, avaliar se existe diferenca da
influéncia do comprimento da corola entre as pecas sexuais de morfos distintos (6rgaos altos e 6rgaos
baixos), percebemos que somente nos 6rgaos baixos de Palicourea croceoides a influencia da corola foi
similar, em todas as demais espécies essa influencia foi diferente, o que pode acarretar diferengas de
hercogamia reciproca e problemas nos cruzamentos, como citado em diversos trabalhos (FERRERO et al.
2011a; HERNANDEZ & ORNELAS 2003).

Em trabalho com uma espécie distilica, polinizada por beija-flores, Bouvardia ternifolia, no
México, Guzman et al. (2012) avaliaram o padrdo de deposicdo de polén nos bicos dos beija flores e
possiveis impactos na reproducdo. Os autores encontraram variacdo no grau de hercogamia entre 0s
morfos, sendo as anteras de flores brevistilas mais reciprocas com o estigma de flores longistilas do que
oposto, resultado também encontrado no trabalho de Keller et al. (2012). Os autores perceberam também
que os locais de deposicdo de podlen sofre uma maior variacdo dependendo do tamanho do bico do
visitante e do tipo de morfo visitado o que pode ter um papel interessante no processo de selecdo de
caracteres hercogamicos, e nos da um indicio do que pode estar ocorrendo nas espécies em estudo, visto

que muitas apresentaram diferencas de reciprocidade entre os morfos.

3.7 - Concluséao

Mesmo néo sendo feito observacdes de fluxo de pdlen no presente trabalho, podemos perceber que
todas as variacdes encontradas no grau de reciprocidade entre os morfos podem afetar a deposigéo inter
morfo e interespecifica, principalmente quando se relaciona com o tamanho da corola. Neste caso sdo

necessarias avaliagdes mais detalhadas desse processo e futuros estudos comparando os graus de
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reciprocidade e os niveis de fecundidade nas populac6es. Dessa forma uma simples varia¢do nos graus de
hercogamia reciproca pode funcionar como um primeiro passo, para a alteracdo de todo um sistema
distilico, devido a alteracdes na retirada e deposicdo de pdlen. Desvendar essas questdes funcionais pode
ser um ponto interessante para entender as variagdes de grupos distilicos e as reais influéncias de

caracteres secundarios, como a corola, na influenciacéo dessa reciprocidade.
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CAPITULO 4

REDUCAO DA HERCOGAMIA EM POPULACOES MONOMORFICAS DE
PLANTAS DISTILICAS. SERA UM CAMINHO PARA A HOMOSTILIA ?
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4.1 - Resumo

Uma das principais caracteristicas da heterostilia é a hercogamia entre as partes sexuais, que nada mais é
do que a disténcia entre estigma e anteras dentro da mesma flor. Quanto maior a hercogamia intrafloral
menor a interferéncia direta entre as pecgas sexuais masculinas e feminina e menor a deposi¢do de auto
polen no estigma. Em populacdes distilicas essa hercogamia tende a ser reciproca, favorecendo o fluxo
simétrico de pdlen. Variacdes nos graus de hercogamia intrafloral e consequentemente na reciprocidade
pode ser o inicio de um processo de alteracdo de todo sistema distilico, formando populacdes e/ou
espécies variantes, como o0 monomorfismo e a homostilia. O objetivo do estudo foi avaliar os graus de
hercogamia em populagdes de Rubiaceae, comparando entre populacdes distilicas tipicas, monomdrficas
e homostilicas, buscando indicios de alteragdes nos mecanismos reprodutivos. Para tal foi avaliado 80
flores (40 de cada morfo) de cinco espécies distilicas e 45 flores de uma espécie monomdrfica, obtendo-se
valores de altura dos estames, altura dos pistilos e tamanho da corola. Além disso, foi realizado um
levantamento bibliografico em trabalhos com espécies de Rubiaceae, onde foi avaliado o sistema
reprodutivo e morfometria floral. Os dados foram tabulados e obteve-se a medida da altura dos estames e
altura dos pistilos de 132 populac6es de 101 espécies de Rubiaceae. Esses dados foram comparados com
a porcentagem equivalente ao tamanho da corola, para possivel comparacao entre espécies com tamanho
de corola diferente. Os individuos brevistilicos apresentaram uma maior separacdo entre estigma/antera,
comparado com a corola em 74 (56%) das 132 populacbes distilicas registradas, enquanto que o morfo
longistilico apresentou hercogamia maior em 58 (44%) das populagGes amostradas. As populacdes
monomorficas apresentaram uma reducdo de 50% da separacdo estigma/antera quando comparados com
as populacOes distilicas, e as populagdes homostilicas reduziram em mais de 90% essa separacao,
comparado com populac@es distilicas. Os dados demonstram uma tendéncia evolutiva para a reducdo da
separacdo estigma/antera (hercogamia) a medida que as populacdes se alteram de distilicas tipicas para
monomorficas e homostilicas. Esse comportamento pode ser resultado de pressbes de selecdo e
estratégias de seguranca reprodutiva para a manutencao das populagoes.

Palavras-chave: Hercogamia, distilia, Psychotria, Palicourea, Rubiaceae
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4.2 - Abstract

One of the main characteristics of the heterostyly is the herkogamy among the sexual structures, which is
nothing else than the distance between anthers and stigma inside of the same flower. The larger the
herkogamy, the smaller the intrafloral direct interference among the male and female structures and the
smaller the deposition of self pollen on the stigma. In distylous populations, herkogamy tends to be
reciprocal, favoring the symmetrical pollen flow. Variations in the degrees of intrafloral herkogamy and
consequently in the reciprocity can be the beginning of changes of distylous systems leading to the
monomorphic and homostylous populations and/or variant species. The objective of the study was to
evaluate the degree of herkogamy in populations of Rubiaceae, comparing populations typically
distylous, monomorphic and homostylous, looking for indications of changes in the reproductive
mechanisms. In this sense, it was evaluated 80 flowers (40 of each morpho) of five distylous species and
45 flowers of a monomorphic species, to obtain values of height of the stamens, pistils and size of the
corolla. Besides that, a bibliographic survey of carried out looking for studies with Rubiaceae species
where there was evaluated the reproductive system and flower morphometry. The data were organized
and analysed, and it was obtained the measure of the height of the stamens and pistils of 132 populations
of 101 species of Rubiaceae. These data were compared with the size of the corolla looking for
differential herkogamy. The thrum flowers presented a larger separation between stigma/anther,
compared with the corolla in 74 (56%) of the 132 distylous populations, while the pin flowers presented
larger herkogamy in 58 (44%) of the populations sampled. The monomorphics populations presented a
reduction of 50% on the stigma/anther separation when compared with the distylous populations, and the
homostylous populations presented an even greater reduction in herkogamy, more than 90%, when
compared with distylous populations. The data demonstrate an evolutionary trend for the reduction of the
separation stigma/anther (herkogamy) as the populations loose typical distylous features and become
monomorphic and homostylous. This trend can be resulted of selection pressures and strategies of
reproductive assurance for populations persistency.

Key-words: herkogamy, distyly, Psychotria, Palicourea, Rubiaceae
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4.3 - Introdugéo

Uma das principais caracteristicas da heterostilia é a hercogamia entre as partes sexuais, que nada
mais é do que a distancia entre anteras e estigma dentro da mesma flor. Em populages distilicas espera-
se encontrar individuos com flores de estiletes altos e estames baixos (pin) e individuos com flores de
estiletes baixos e anteras altas (thrum) (GANDERS 1979). Na tristilia acrescentam-se flores com tamanho
mediano dos estiletes, além de duas alturas das anteras dentro das flores, separados, teoricamente, de
forma reciproca (CHARLESWORTH 1979). Essa hercogamia tende a ser reciproca entre os morfos
florais, e de acordo com Darwin (1877) seria uma forma de favorecer o fluxo simétrico de pdlen entre os
morfos florais, visto que visa depositar grdos de pdlen em locais especificos do corpo do visitante e
reduzir o desperdicio de pdlen, ao mesmo tempo, que evita uma interferéncia direta entre as funcgGes
masculina e feminina dentro da flor (LLOYD & WEBB 1992a; BARRETT 2002) e consequentemente a
reducdo da autopolinizacdo. Isso funcionaria como uma estratégia para reduzir os problemas que o
hermafroditismo oferece para grande parte das Angiospermas, pois gera conflito de interesses e
interferéncia entre os sexos dentro da flor (BARRETT & HOUGH 2013). A hercogamia reciproca é
considerada uma das condicOes ancestrais relacionadas a heterostilia (LLOYD & WEBB 1992b), e
devido a isso essa organizacao das pecas reprodutivas é definida como uma caracteristica basica para se
considerar uma espécie como distilica (BARRETT 1992; FAIVRE & MCDADE 2001). Mas alguns
autores como Consolaro (2008) e Sampson & Krebs (2012) consideram que a hercogamia reciproca
exata, nem sempre afeta o fluxo de pdlen e a isopletia (equilibrio entre os morfos na populacdo), ndo
sendo desse modo, um requisito essencial para ndo se considerar uma populacéo ou espécie como distilica

tipica.

Alguns trabalhos vém encontrando uma correlacdo positiva entre o grau de reciprocidade e a
eficiéncia do polinizador, ou seja, onde as pecas sexuais sdo colocadas mais reciprocas a eficiéncia dos
polinizadores é maior, implicando que as matrizes de polinizadores podem ser a pressdo seletiva que
dirige a posicao reciproca dos verticilos sexuais, e que sejam as principais forcas evolutivas no processo e
evolucdo da distilia (FERRERO et al. 2011b). Isto pode ser confirmado em trabalhos recentes como o de
Bodbyl-Roels & Kelly (2011) que destacam os grandes efeitos morfoldgicos, genéticos e evolutivos
causados pela falta de polinizadores em populagdes experimentais de Mimulus gutatus, onde a espécie
apresentou diferencas marcantes na morfologia, especialmente uma significativa reducdo dos indices de
hercogamia entre 0s 6rgdos sexuais quando os polinizadores eram ausentes. Ou ainda no trabalho de
Vallois-Cuesta et al. (2012) onde os autores demonstram a diferenca no fluxo de polen devido ao tamanho

do bico e ao comportamento dos beija-flores que visitam a espécie estudada, afetando o sucesso
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reprodutivo entre os morfos devido a deposicdo diferencial de pdlen gracas a alteragdo da hercogamia.
Todos esses dados levantam ainda mais ddvidas sobre o real efeito dos graus de hercogamia no sucesso

reprodutivo das plantas distilicas.

Outros trabalhos vém demonstrando que quando a falta de polinizadores reduz ou limita a
oportunidade de cruzamento e o investimento reprodutivo (GARCIA-CAMACHO & TOTLAND 2009),
a autofecundacdo (muitas vezes sem a ajuda de polinizadores) pode aumentar a producdo total de
sementes, garantindo a reproducdo (ECKERT et al. 2006; BODBYL-ROELS & KELLY 2011,
BRAMOW et al. 2012), e essa autopolinizacdo pode ser facilitada com a reducdo da hercogamia intra
floral (VALLEJO-MARIN & BARRETT 2009 ;BODBYL-ROELS & KELLY 2011), visto que 6rgios
sexuais mais proximos facilitam a auto deposicdo de pdlen. Da mesma forma, autofecundacéo pode ser
benéfica quando seus parceiros sdo escassos, como durante os processos de colonizacdo (BAKER 1955;
BRAMOW et al. 2012), e em termos geograficos ou ainda quando os habitats sdo marginais (LLOYD,
1980; ZHOU et al. 2012) e uma caracteristica que facilita esse processo sdo alteracdes em tracos florais
como a reducdo da hercogamia entre os morfos florais (VALLEJO-MARIN & BARRETT 2009;
BODBYL-ROELS & KELLY 2011; BRAMOW et al. 2012). Todas essas respostas as pressdes
ambientais e ecologicas, que facilitam a auto polinizacdo, podem ser consideradas como estratégias de
seguranca reprodutiva nas plantas (MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER 2010).

Isso pode ser demonstrado pelo trabalho de Sakai & Wright (2008), estudando 21 espécies de
Psychotria na Costa Rica encontraram espécies distilicas, monomorficas e homostilicas. As espécies
monomorficas e homostilicas receberam menor nimero de visitas e mesmo assim tiveram uma maior
formacdo de frutos. Os autores explicam a situacdo pelo comportamento dos visitantes diante de
alteracdes morfoldgicas que afetam diretamente a deposicdo de auto pdlen e alteram padrBes de

incompatibilidade.

Essas caracteristicas podem ser observadas durante processos de colonizacao ou perda de habitats
por fragmentacdo, pois a disponibilidade de polinizadores é baixa e a densidade de parceiros pode
funcionar como uma forga seletiva para mudancas nos padrdes de morfologia e acasalamento em espécies
distilicas levando a variacBes nos graus de hercogamia e a evolucdo das formas auto compativeis
(BARRETT 2002; REE 1997; RICHARDS & KOPTUR 1993). Tal mudanga pode envolver a formacao
de frutos em somente um dos morfos (BJORKMAN 1995) ou a perda ou reducdo da hercogamia intra
floral que afetara a hercogamia reciproca (DULBERGER 1992; BRAMOW et al. 2012),0 que vai alterar

a deposicéo de auto polen.

O contrario também pode ser descrito, jA que algumas plantas auto compativeis hermafroditas

apresentam separacdo espacial entre antera e estigma (hercogamia) com ampla variacdo dentro e entre
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populagfes (ENNOS 1981; BARRETT et al. 1996; KISSLING & BARRETT 2013). O aumento da
distancia estigma/antera pode reduzir o nimero de auto polen depositado sobre o estigma, aumentando a
quantidade de dvulos fertilizados por polen cruzado (ENNOS 1981; LLOYD & SCHOEN 1992; WEBB
& LLOYD 1986) sem que, necessariamente, um sistema de auto incompatibilidade funcione efetivamente
(BRAMOW et al. 2012). Neste caso o comportamento e frequéncia dos visitantes pode agir como a forca

seletiva na ampliacdo da hercogamia.

A eficiéncia da hercogamia reciproca pode, no entanto, ser reduzida ou perdida quando uma
variacdo substancial no posicionamento dos estigmas e anteras ocorre (ARROYO & BARRETT 2000),
levando a uma menor eficiéncia de transferéncia de polen pelos polinizadores (FAIVRE & MACDADE
2001; WU et al. 2010). A diferenca na quantidade de producdo de polen entre os morfos, além das
diferencas especificas de acessibilidade do pélen e/ou estigma entre os morfos pelo polinizador (LAU &
BOSQUE 2003), juntamente com a auséncia de especializacdo do polinizador e mudancas no
comportamento de forrageamento (ARROYO & DAFNI 1995; WOLFE & BARRETT 1989; VALOIS-
CUESTA et al. 2012) também podem levar a reducdo da eficiéncia de polinizagdo legitima, e acarretar
um fluxo assimétrico de pdlen (LLOYD & WEBB 1992b; WU et al. 2010), o que afetara, futuramente, a
morfologia floral (BODBYL-ROELS & KELLY 2011; BRAMOW et al. 2012).

O trabalho de Jia & Tan (2012) estudando a variacdo do comprimento do estilete sobre a distancia
estigma/antera na espécie Ixiolirion songaricum (Amaryllidaceae) encontraram uma constitui¢do
diferenciada das pecas reprodutivas. A espécie apresenta dois niveis de altura de anteras dentro da flor e
um estilete que varia de altura entre os individuos. Os resultados do estudo mostraram que a maior parte
dos individuos apresentava uma maior distancia entre estigma/antera, e que essa distancia foi
negativamente relacionada com a deposicdo espontanea de auto pdlen e com a formacédo de sementes por
autopolinizacdo; mas foi positivamente correlacionada com a formagdo de sementes em polinizagdes
naturais, ou seja, quanto maior a distancia entre as pec¢as reprodutivas, maior a deposi¢do cruzada de
polen e menor a interferéncia entre as pecas sexuais, confirmando a importancia da hercogamia nos

processos de polinizacéo.

O objetivo do presente trabalho foi avaliar a separacdo (hercogamia) entre 0s 6rgaos sexuais nos
morfos de espécies distilicas de Rubiaceae, buscando indicios de alteragdes nos graus de hercogamia em
populacdes que apresentam distilia atipica (monomorfismo e homostilia). A reducdo da hercogamia pode
funcionar, nesses casos, como uma forca direcionadora para a quebra do sistema distilico e a
autocompatibilidade em populacfes e em espécies, descrevendo dessa forma um caminho evolutivo da

distilia, para 0 monomorfismo e depois para a homostilia, como proposto por Consolaro (2008).
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4.4 - Material e métodos

Além das plantas estudadas originalmente (capitulo 2 e 3), foram compilados dados de diversos trabalhos
de biologia reprodutiva e polinizagdo em espécies de Rubiaceae, que apresentaram informacfes de
morfometria floral entre os morfos, principalmente nos Neotropicos. Os dados registrados foram:
tamanho da corola, altura das anteras e altura dos estigmas. Com esses dados obteve-se a separacdo do
6rgdo mais alto, com o 6rgdo mais baixo, dentro da mesma flor, obtendo assim a separacdo entre os
Orgdos sexuais nos dois morfos. Apds a obtencdo da separacdo entre 0s 6rgaos sexuais, essas medidas
foram padronizadas a partir da relacdo da separacdo estigma/antera com o tamanho da corola, obtendo-se
um valor proporcional. Dessa forma obteve-se a propor¢cdo da hercogamia em relacdo ao tamanho da
corola. Diversos trabalhos de Rubiaceae na regido neotropical ndo foram incluidos devido a falta de dados

morfométricos das espécies.

4.4.1 - Morfometria floral das espécies estudadas - os caracteres florais, incluindo a distilia, foram
avaliados em 80 flores (40 flores de cada morfo) de seis espécies de Rubiaceae (cinco espécies de
Psychotria e uma espécie de Palicourea), coletadas de forma aleatdria em cerca de 20 individuos de cada
morfo e de cada espécie. As medidas realizadas foram feitas usando-se paquimetro manual com medigdes
em milimetros. Obteve-se medidas do tamanho da corola (da base do ovario até as pétalas); da altura das
anteras (da base da corola até a regido mais alta das anteras); altura do estilete (da base da corola até a
parte mais alta do estigma), e com esses dados calculou-se a hercogamia (separacdo estigma/antera em

cada flor de ambos os morfos florais).

4.4.2 - Hercogamia— As medidas de altura de estilete e de altura dos estames foram obtidos a partir dos
artigos avaliados e das espécies estudadas. A partir desses dados calculou-se a separacdo entre as pecas
reprodutivas dentro da mesma flor. Essa separacdo foi avaliada proporcionalmente ao tamanho da corola,
obtendo-se um valor comparavel entre todas as espécies. Dessa forma a hercogamia em cada populacao

foi obtida com um valor em porcentagem do tamanho da corola dos individuos.

Os dados da separacao estigma/antera proporcional a medida da corola foram testados utilizando o teste
ndo paramétrico Kruskal-Wallis, com significancia de 5%. Gréficos de dispersdo foram avaliados para
visualizacdo melhor dos valores da separacdo entre as pecas reprodutivas de acordo com o morfo do
individuo. As analises dos dados foram realizadas utilizando o programa estatistico Bioestat 3.0 (Ayres et
al. 2003).

4.5 - Resultados

O levantamento realizado a partir de diversos artigos e estudos com espécies de Rubiaceae,

amostrando dados morfométricos florais, mais as medidas morfométricas obtidas de seis espécies de
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Rubiaceae, gerou informacbes de 132 populacGes de 101 espécies, as quais demonstraram grande
variacdo na separagdo estigma/antera (Tabela 1). Muitas informacgdes foram obtidas a partir de calculos
com os dados descritos no trabalho, sendo que muitas vezes esses dados eram parciais, 0 que gerou
algumas lacunas na caracterizacdo de algumas espécies, como é o caso dos trabalhos de Hamilton (1989
a, b e c) que trabalhou com espécimes de herbario e muitas vezes ndo conseguiu visualizar determinadas

estruturas reprodutivas.

Quando se calculou as médias da separagdo estigma/antera entre os morfos longistilicos (Pin),
brevistilicos (Thrum), monomorficos e homostilicos, percebeu-se grande diferenca de valores,
demonstrando a grande variacdo que podemos observar na familia e em determinados géneros
(Tabela 2 e Figura 1l e 2).

Os individuos brevistilicos apresentaram uma maior separagdo entre estigma/antera, comparado
com a corola em 74 (56%) das 132 populacdes distilicas registradas, enquanto que o morfo longistilico
apresentou hercogamia maior em 58 (44%) das populacGes amostradas. As populacdes monomorficas
apresentaram uma reducdo de 50% da separacdo estigma/antera quando comparados com as populagdes
distilicas, e as populagdes homostilicas reduziram em mais de 90% essa separacdo, comparado com
populacdes distilicas (Tabela 2 e Figura 1 e 2).
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Tabela 1 — Levantamento de espécies distilicas que apresentam medidas morfométricas florais e variagbes nos graus de hercogamia intrafloral em
Rubiaceae. Medidas de altura das anteras, altura do estigma, hercogamia (separagédo entre estigma e antera dentro da flor), tamanho da corola e proporcao da
separacao estigma/antera comparado com a corola. Dados obtidos de diversos artigos que apresentavam valores de morfometria floral.

Altura Altura estigma  Sep. Orgéos Tamanhoda  Proporcéo - E/A -

Referéncias Especies antera (mm) (mm) sexuais (mm) Corola (mm) corola (%)
Longi Brevi Longi Brevi Longi Brevi Longi Brevi Longi Brevi
Castro & Araujo 2004 Psychotria nuda 13.7 178 19.2 10 55 7.8 21.4 23.5 25.70 33.19
Castro et al. 2004 Psychotria jasminoides 76 114 117 7.8 4.1 3.6 8.5 8.7 48.24 41.38
Psychotria birotula 2.7 4.4 4.5 2.7 1.8 1.7 3.1 3.2 58.06 53.13
Psychotria mapourioides 6 9 8.6 6.2 2.6 2.8 6.4 7 40.63 40.00
Psychotria pubigera 7.1 8.6 9.2 5.9 2.1 2.7 6.9 7.2 30.43 37.50
Coelho & Barbosa 2003 Palicourea macrobotrys * 16.2 - 16.7 - 0.5 - 16.05 - 3.12
Coelho & Barbosa 2004 Psychotria poeppigiana 999 1448 1497 6.48 4.98 8 16.1 16.5 30.93 48.48
Consolaro 2008 Coccosypselum 5.44 . 9.76 . 4.32 . 5.91 73.10
lanceolatum**
Declieuxia fruticosa 322 553 546 353 2.24 2 2.99 1.56 74.92 128.21
Galianthe valerianoides 346 494 503 2.76 1.57 2.18 2.07 2.71 75.85 80.44
Galianthe peruviana 217 3.34 3.8 2.13 1.63 1.21 1.36 1.56 119.85 77.56

Palicourea coriaceae 781 983 921 8.07 1.4 1.76 8.72 9.15 16.06 19.23
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continuacéo...

Palicourea coriaceae *

Palicourea macrobotrys *

Palicourea marcgravii 13.66 19.91 18.48 14 4.82 5.91 16.13 1944  29.88 30.40
Palicourea officinallis 962 1188 1231 83 2.69 3.58 12.15 1286 22.14 27.84
Palicourea rigida 1215 16.29 1543 10.78 3.28 5.51 13.09 1361 25.06 40.48
Psychotria capitata 6.42 942 992 584 3.5 3.58 6.69 591 52.32 60.58
Psychtria carthagenensis 312 467 4.89 3.1 1.77 1.57 2.59 2.88 68.34 54.51

Psychotria hoffmannseggiana 4 572 5.68 34 1.68 2.32 4.23 4.55 39.72 50.99

Psychotria leiocarpa 11.21 1156 1187 7.63 0.66 3.93 10.08  9.33 6.55 42.12
Psychotria mapourioides 6.27 9.1 861 584 2.34 3.26 5.69 6.26 41.12 52.08
Psychotria prunifolia** 10.24 - 12.28 - 2.04 11.27 18.10

Psychotria racemosa 364 618 516 3.01 1.52 3.19 3.97 47.65 79.85

Psychotria trichophoroides 944 1184 1265 7.79 3.21 4.05 10.26 10.1 31.29 40.10

Consolaro et al. 2005 Manettia cordifolia** 4.99 5.42 0.43 4.46 9.64
Manettia cordifolia** 4.67 5.14 0.47 4.27 11.01
Manettia cordifolia** 4.49 4.97 0.48 4.04 11.88
Faivre & McDade 2001 Psychotria chiapensis 39.1 487 492 425 10.1 41.2 44.4 2451 13.96

Psychotria poeppigiana 94 129 163 8 6.9 4.9 12.7 13.3 54.33 36.84
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Psychotria poeppigiana 84 141 154 8.9 7 5.2 12.4 14.5 56.45 35.86
Bouwardia ternifolia 207 284 275 21 6.8 74 23.7 28.3 28.69 26.15
Bouwardia ternifolia 223 315 282 24.4 5.9 74 24.2 315 24.38 23.49
Psychotria brachiata** 2.9 22.92
Psychotria pittieri** 2.6 7.14

Faria et al. 2011 Psychtria carthagenensis 465 7.09 649 445 1.84 2.64 5.01 5.37 36.73 49.16
Psychtria carthagenensis 443 746 711 4.5 2.68 2.96 4.9 5.33 54.69 55.53
Psychtria carthagenensis 412 6.71 6.5 4.23 2.38 2.48 4.53 4.88 52.54 50.82

Fonseca et al. 2008 Psychotria brachypoda 11.11 1459 1554 10.16  4.43 4.43 15.04 1578  29.45 28.07

Hamilton 1989 a Psychotria carthagenensis 3.0 4.5 55 35 2.5 1.0 3.0 3.0 83.33 33.33
Psychotria clivorum 2.5 4.0 4.0 2.5 1.5 1.5 2.5 2.5 60.00 60.00
Psychotrialamarinensis 4.0 2.5 0.0 1.5 3.0 3.0 0.00 50.00
Psychotria micrantha 15 3.0 4.0 25 2.5 0.5 2.0 2.0 125.00  25.00
Psychotria neillii 2.5 2.0 0.0 0.5 2.0 2.0 0.00 25.00
Psychotria quinqueradiata 35 6.5 7.5 5.0 4.0 1.5 5.0 5.0 80.00 30.00
Psychotria viridis ** 2.0 - 2.5 - 0.5 0.0 1.5 - 33.33
Psychotria pleuropoda 3.0 4.0 5.0 3.0 2.0 1.0 3.0 3.0 66.67 33.33

Psychotria balancanensis 3.0 “ 1.5 0.0 3.0 3.0 50.00 0.00
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Psychotria costivenia 3.0 5.0 5.0 35 2.0 1.5 3.5 3.5 57.14 42.86
Psychotria fendleri 2.5 - 4.0 - 1.5 0.0 2.5 - 60.00 -
Psychotria flava 3.0 5.0 5.0 35 2.0 1.5 3.0 3.0 66.67 50.00
Psychotria grandis 2.0 4.0 4.0 2.5 2.0 1.5 2.5 2.5 80.00 60.00
Psychotria horizontalis 35 6.0 6.0 35 2.5 2.5 3.5 3.5 71.43 71.43
Psychotria papantlensis 3.0 7.5 6.0 5.0 3.0 25 5.0 5.0 60.00 50.00
Hamilton 1989 b Psychotria bakeri - 1.5 - 1.0 0.0 0.5 3.0 3.0 0.00 16.67
Psychotria graciliflora 2.5 35 5.0 2.5 2.5 1.0 2.5 2.5 100.00  40.00
Psychotria jimenezii 2.0 3.0 4.0 2.0 2.0 1.0 2.5 2.5 80.00 40.00
Psychotria laselvensis 2.0 35 55 3.0 3.5 0.5 3.0 3.0 116.67 16.67
Psychotria liesneri 1.5 - 2.2 - 0.7 0.0 1.5 - 46.67 -
Psychotria marginata 1.8 3.0 4.5 2.5 2.7 0.5 2.5 2.5 108.00 20.00
Psychotria orosiana 35 35 6.5 2.0 3.0 1.5 5.0 5.0 60.00 30.00
Psychotria parviflora 2.0 5.0 5.0 35 3.0 1.5 4.0 4.0 75.00 37.50
Psychotria remota 15 2.5 2.5 2.0 1.0 0.5 1.5 1.5 66.67 33.33
Psychotria aguilarii 2.0 35 35 2.0 1.5 1.5 3.5 3.5 42.86 42.86
Psychotria boquetensis 2.0 35 35 2.0 1.5 1.5 3.0 3.0 50.00 50.00

Psychotria chagrensis 6.0 8.0 9.0 5.0 3.0 3.0 7.0 7.0 42.86 42.86
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Hamilton 1989 ¢

Psychotria erythrocarpa
Psychotria fosteri
Psychotria fruticetorum
Psychotria jinotegensis
Psychotria mirandae
Psychotria nervosa
Psychotria cascajalensis
Psychotria chiriquina
Psychotria dwyeri
Psychotria hornitensis
Psychotria lundellii
Psychotria mexiae
Psychotria olgae
Psychotria panamensis
Psychotria sarapiquensis
Psychotria stockwellii
Psychotria trichotoma

Psychotria limonensis

2.5
3.0
2.0

3.0

4.0
2.0
3.5
3.5
3.0
3.0
4.0
2.5

2.0

3.5

3.5
55

3.0

4.0

5.0
4.0
5.0
4.0
5.5
3.5
3.5

4.0
4.5
5.0
5.0

4.5
6.0
4.0
7.0
6.0
6.0
4.5
7.0
4.0
3.5

2.5

2.5

4.0

2.0

2.0

3.0
3.0
3.0
2.5
4.0
2.0
2.2

15
15
3.0
2.0

2.0
2.0
2.0
3.5
2.5
3.0
15
3.0
1.5

15

1.0
0.0
1.0
1.5
1.0
2.5
0.5
1.0
1.0
0.0
2.0
2.0
1.0
2.0
1.5
1.5
1.5

1.3

2.5
3.5
3.5

4.0

2.5

3.5
4.0

60.00
42.86

85.71

50.00

40.00

28.57
37.50

_ B B

3.0

3.0

83.33

83.33

.

6.0
2.5
4.0
2.5
4.5
3.5
3.0
3.0
5.0
2.5

2.0

6.0
2.5
L
2.5
4.5
3.5
3.0
3.0
5.0
2.5

2.0

25.00
80.00
50.00
80.00
77.78
71.43
100.00
50.00
60.00
60.00

75.00

16.67
40.00
L
80.00
44.44
28.57
66.67
50.00
30.00
60.00

65.00
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Hernandez & Ornelas 2007

Psychotria tenuifolia
Psychotria alfaroana
Psychotria calophyla
Psychotria chitariana
Psychotria dressleri
Psychotria hammelii
Psychotria insueta
Psychotria monteverdensis**
Psychotria psychotriifolia
Psychotria rosulatifolia
Psychotria sixaolensis
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia

Palicourea padifolia

1.5
2.5
3.5
4.5
10.0
3.0
2.0
2.5
1.5
2.0
3.0
12.1
8.2

7.8

8.4
6.2
5.6

3.0
6.0

4.5

14.0 10.0
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10.9
11.98
9.9
12.7

8.4

3.0
5.0
6.0
7.0

14.0

17.1
15
14.7
12.6
17
11.9

10.7

1.5
3.5
3.0

6.9
5.2
53
3.9

6.5

4.4

15
2.5
2.5
2.5
4.0
2.0
2.0
1.5
1.5
4.0
3.0

6.8
6.9
4.6
8.6
5.7

5.1

1.5
2.5
1.5
0.0
4.0
0.0
0.0
0.0
0.5
0.0
0.0
7.4
5.7

6.68

6.2
4.4

4.6

2.0
4.0
4.0
5.0
12.0
4.0
2.0
3.0
1.5
4.0
4.0
14.7
13.5
13.3
11.7
141
114

10.1

2.0

4.0

4.0

12.0

1.5

16.5

16.4
16.2
14.7
17.3
13

14.3

75.00
62.50
62.50
50.00
33.33
50.00
100.00
50.00
100.00
100.00
75.00
34.01
50.37
51.88
39.32
60.99
50.00

50.50

75.00

62.50

37.50

33.33

33.33

44.85

34.76
41.23
40.82
35.84
33.85

32.17
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Koch et al. 2010
Li et al. 2010
Lopez & Buzato 2005

Machado et al. 2010

Maruyama et al. 2010
Mendonga & Anjos 2006
Novo 2010

Oliveira 2008

Passos & Sazima 1995

Pelissaro 2012

Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Palicourea padifolia
Psychtria carthagenensis
Mussaenda pubescens ***
Psychotria suterella
Palicourea rigida
Palicourea rigida
Palicourea rigida
Faramea cyanea
Palicourea crocea
Guetarda platypoda
Psychotria trichophoroides
Psychotria prunifolia**
Manettia luteo-rubra
Psychotria leiocarpa
Psychotria carthagenensis

Psychotria miriantha**

7.6 9.2 11.9 3.7 4.3

5.1 9.5 10 2.4 4.9

94 125 156 4.6 6.2
214 331 6.2 3.92 4.06
10.7 1464 13.71 454 3.01
1283 1743 16.98 12.04 415
124 171 188 1.5 0.64
136 192 177 1.28 0.41
13 1064 1.7 1.64 0.4
0948 1294 1335 0.677 0.387
13.02 1881 17.63 1238 461
1562 179 1679 1111 117
6.5 114 122 6.2 5.7
7.9 3.3
3.54

538 779 785 538 2.47
272 381 4.3 2.62 1.58
2.89 3.12 0.23

5.5
7.1
7.9
0.61
10.1
5.39
0.21
0.64
0
0.617
6.43
6.79
5.2

4.84

241

1.19

12.2
9.4
14.3
6.04
20.18
13.28
1.83
1.73
1.7
0.958
18.26
16.5
10.4
11.2
13.28
5.9
2.23

2.55

13.7
10.9
16.1
6.68
22.34
13.83
1.86
1.92
1.71
1.158
20.66
18.53
12.2
L
13.83
6.13
2.29

35.25
52.13
43.36
67.22
14.92
31.25
34.97
23.70
23.53
40.40
25.25
7.09
54.81
29.46
26.66
41.86
70.85

9.02

40.15
65.14
49.07
9.13
45.21
38.97
11.29
33.33
0.00
53.28
31.12
36.64

42.62

35.00
39.31

51.97



continuacao...

137

Pereira et al. 2006

Ree 1997
Riveros et al. 1995
Rodrigues & Consolaro 2013

Santos et al. 2008

Sobrevila et al. 1983

Palicourea longipedunculata
Palicourea marcgravii
Psychotria conjugens
Psychotria hygrophiloides**
Psychotria hastisepala
Psychotria nuda

Psychotria sessilis

Rudgea lanceolata
Palicourea padifolia
Hedyotis salzmannii
Psychotria goyazensis**
Psychotria spectabilis
Palicourea virens *
Palicourea petiolares
Palicourea petiolares
Palicourea petiolares**
Palicourea flenderi

Palicourea flenderi

6.05

13.4

9.99
13
5.55
4.95
10.4
1.79
2.77
2.25
1.6
6.1
7.4
6.9
11.7
11

9.75
19.95

7.02

12.87
194
7.85

8.3
13.3

4.44

9.15

20.6

20.08
7.8
10.35
134
5.79
3.27
3.03
1.52
10.8
12.6
10.4
144
142

7.5

11.65

8.57
9.35
5.05
5.15
6.4
3.74

1.38

o
ol
N
S I N

6.4

9.7

10.5

3.1

7.2

7.08
2.25
54
3
4
0.5
0.78
0.08
4.7
5.2
3.5
2.7

3.2

2.25
8.3
2.82

10.05
2.8
3.15
6.9
0.7

1.84

5.5

8.27

18.7

21
7.6
7.95
12.1
5.42
3.1
3.16
2.09
11.6
13.9
12.2
16.3

14.8

11.75
21.85

7.15

14.18
22.9
7.75
9.95

14

5.88

3.33

12.4

14.4

17.8
17

37.48
38.50

38.52

-63- - - L

33.71
29.61
67.92
24.79
73.80
16.13
24.68
3.83
40.52
37.41
28.69
16.56

21.62

19.15
37.99
39.44
36.45
30.32
43.89
36.13
31.66
49.29

11.90

55.26

41.94

52.08

30.90

23.53
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Teixeira e Machado 2004a Sabicea cinerea 14.8 18 19.6 146
Teixeira e Machado 2004b Psychotria barbiflora 4.4 6.1 7.9 4.3
Valois-Cuesta et al. 2009 Psychotria poeppigianna 1.07 147 178 0.99
Valois-Cuesta et al. 2011 Palicourea demissa 133 196 171 134
Virillo et al. 2007 Psychotria ternunervis 5.8 8.4 8.1 5.6

4.8
3.5
0.71
3.8

2.3

3.4
1.8
0.48
6.2

2.8

24.2
6.8
1.83
14.5

6.2

27.7
6.5
1.85
19

6.5

19.83
51.47
38.80
26.21

37.10

12.27
27.69
25.95
32.63

43.08

* Espécies homostilicas ** Espécies monomérficas *** Espécies com dimorfismo estilar
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Tabela 2 — Média e desvio padréo dos valores da separacéo estigma/antera (%) comparados com a altura
da corola, obtidos do levantamento de espécies distilicas que apresentam medidas morfométricas florais e
variacdes nos graus de hercogamia intrafloral em Rubiaceae, obtidos de diversos artigos e estudos.

Pin Thrum Monomadrfica Homostilica
Palicourea (n=26) 34.69 £ 12.23 3439+13.07 - e
Psychotria (n=92) 54.83 £ 25.41 4208+16.05 - e
Todas as populacdes
(n=143) 49.73+25.57 a 40.32 +16.73 b 20.41 +18.02 ¢ 3.6+0.43d

* Letras diferentes na mesma linha indicam diferenca significativa P<0,01 (Kruskal-Wallis)
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Figura 01 — Distribuicdo dos valores de separacao estigma/antera comparados com o tamanho da corola,
obtidos do levantamento de espécies distilicas que apresentam medidas morfométricas florais e variagdes
nos graus de hercogamia intrafloral em Rubiaceae, avaliados de diversos artigos e estudos. A — Individuos
brevistilicos de populagbes distilicas; B — Individuos longistilicos de populagBes distilicas; C —
Individuos de populages monomorficas e D — Individuos homostilicos.

Os dados obtidos, quando dispostos em um grafico de dispersdo, demostram uma tendéncia visual
de reducdo da hercogamia intrafloral partindo dos morfos distilicos, passando pelos individuos de

populacfes monomorficas até chegar nos individuos homostilicos (Figura 2).
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Figura 02 — Distribuicdo dos valores de separacdo estigma/antera comparados com o tamanho da corola,
obtidos do levantamento de espécies distilicas que apresentam medidas morfométricas florais e variagdes
nos graus de hercogamia intrafloral em Rubiaceae, avaliados de diversos artigos e estudos. A - Os
circulos indicam a maior concentragdo de individuos de determinado morfo (A brevistilicos; o
longistilicos; % monomorficas e m homostilicas). B — Boxplots demonstrando a tendéncia de reducdo da
hercogamia intrafloral de acordo com o morfo floral dos individuos.

Os dados de separacdo estigma/antera e altura das pecas reprodutivas, obtidas das espécies
avaliadas nesse estudo, demonstraram grande variacdo na hercogamia intrafloral entre as espécies
(Figura 3). A espécie P. colorata demonstrou uma maior homogeneidade da hercogamia em flores
longistilas, comparado com as flores brevistilas, enquanto que no tamanho das pecas reprodutivas
(Figura 3 B) fica evidente a maior variagdo na altura dos estames de flores brevistilas e isso se reflete na
razdo entre os coeficientes de variacdo dos 6rgdos sexuais (Figura 4). Ja para a espécie P. capitata
(Figura 3 C e D), percebe-se uma homogeneidade em ambos os morfos, tanto nas alturas das pecas
reprodutivas quanto na separacdo estigma antera, também demonstrado na figura 4. Para a espécie P.
hofmmanseggiana (Figura 3 E e F) fica evidente o menor tamanho das pegas reprodutivas e
consequentemente da hercogamia, e uma menor homogeneidade em flores longistiladas, apresentando
uma razdo entre os coeficientes de variacdo dos 6rgdos sexuais maior do que as demais espécies (Figura
4). A espécie P. prunifolia (Figura 3 G e H) o monomorfismo é evidente e também uma maior variacao
no tamanho dos estames. Ja para a especie P. gracilenta (Figura 3 | e J) pode-se perceber a grande
variacao na altura das pecas reprodutivas (Figura 3 J) o que reflete na separacéo estigma/antera. Tambem
pode perceber a maior variagdo entre os orgaos baixos (Figura 4). Por fim quando avaliamos a espécie

Palicourea croceoides (Figura 3 L e M) percebe-se uma reduzida variagdo na separagdo estigma/antera
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(Figura 3 L) o que é demonstrado também na altura das pecas sexuais (Figura 3 M), e na raz&o entre 0s

coeficientes de variacdo (Figura4).
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Figura 03 — Distribuicdo das flores quanto a separacdo estigma-antera (graficos A, C e E) e altura das
anteras ( m ) e altura dos estigmas ( o ) (graficos B, D e F) em seis espécies de Rubiaceae em area de
Mata Estacional semi decidual na regido Sul do estado de Goias. Cada ponto indica a diferenga entre
altura do estigma menos a altura das anteras de um individuo nos graficos A, C e E . Os graficos B, D e F
valores das anteras e estigmas foram estandardizados para facilitar a comparagdo. continua.
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Figura 03 — Distribuicdo das flores quanto a separacdo estigma-antera (graficos G, | e L) e altura das
anteras ( m ) e altura dos estigmas ( o ) (graficos H, J e M) em seis espécies de Rubiaceae em &rea de
Mata Estacional semi decidual na regido Sul do estado de Goias. Cada ponto indica a diferenca entre
altura do estigma menos a altura das anteras de um individuo nos graficos A, C e E . Os gréaficos B, D e F
valores das anteras e estigmas foram estandardizados para facilitar a comparacao.
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Figura 04 — Distribuicdo da razédo entre o coeficiente de variacdo de estames pelo coeficiente de variacdo
de estiletes, entre orgaos altos (Ry) e 6rgdos baixos (R.) em cinco espécies de Rubiaceae em area de Mata
Estacional semidecidual na regido Sul do estado de Goias-Brasil. Valores maiores que um indicam que a
variacdo na altura dos estames é maior que a variacdo na altura dos estiletes, valores menores que um
indicam que a variagdo na altura dos estiletes € maior que a variacdo na altura dos estames, indicando
reciprocidade entre os 6rgaos.

4.6 - Discussao

Populacdes de espécies distilicas que apresentam varia¢fes do sistema reprodutivo, demonstrando
anisopletia (ZHOU et al. 2012), monomorfismo (OLIVEIRA 2008, CONSOLARO 2008, RODRIGUES
& CONSOLARO 2013), e homostilia (COELHO e BARBOSA 2003; CONSOLARO 2008) vem, cada
vez mais, sendo descritas, principalmente em ambientes marginais, ou com intensas pressdes ambientais,
como é o caso do Cerrado. Muitos dos trabalhos que destacam essas populac@es citam a grande influéncia
que pequenas variagdes na hercogamia reciproca podem gerar no sucesso reprodutivo dessas populacdes
(FAIVRE & MCDADE, 2001; WU et al. 2010; VALOIS-CUESTA et al. 2011). Mas antes de influenciar
a hercogamia reciproca, alteracfes na altura de estames e estigma, afetam diretamente a separacdo entre
as pecas masculinas e femininas dentro da flor, o que pode alterar de forma marcante a capacidade de
auto interferéncia e auto deposicdo de polen (BODBYL-ROELS & KELLY 2011; BRAMOW et al.

2012), o que geralmente ocorre em populagdes e individuos monomorficos ou homostilicos.

A reducdo da hercogamia entre as pecas reprodutivas, caracteristica basica da homostilia, como
em Palicourea macrobotrys (COELHO E BARBOSA 2003) e Palicourea coriaceae (CONSOLARO

2008), aumenta as chances de autopolinizagdo, o que pode trazer vantagens (BRAMOW et al. 2012). Um



144

trabalho atual que trouxe informacdes interessantes sobre a influéncia reciproca das pegas reprodutivas
dentro da flor, gerando auto interferéncia, foi o de Li et al (2013). Esses autores estudaram espécies do
género Epimedium, e avaliaram a influéncia da hercogamia e dicogamia na auto interferéncia entre as
pecas reprodutivas. Os resultados demonstraram que a hercogamia é mais eficiente do que a dicogamia e
também que quanto mais forte a hercogamia, menos interferéncia entre os Orgdos sexuais ocorre,

demonstrando a influéncia da separagdo estigma/antera na taxa de deposicao de auto polén.

Espécies homostilicas vém sendo citadas como mais bem sucedidas do que heterostilicas em
condicdes ecologicas que limitam o polinizador, influenciam a abundancia da atividade de visitacéo, ou
ainda quando reduzem a densidade dos morfos, como exemplo em Amsinckia, (GANDERS 1975);
Plumbaginaceae, (BAKER 1966); Primula (KELSO 1992; RICHARDS 2003; GUGGISBERG et al.
2006); Psychotria, (SAKAI & WRIGHT 2008); Turnera (BARRETT & SHORE 1987). Alguns
exemplos de espécies que perderam a distilia para a homostilia podem ser encontrados em descri¢fes de
espécies de ambientes alpinos ou articos (DARWIN 1877; RICHARDS 2003 e VOS et al. 2012), tudo
isso talvez como uma estratégia de manutencdo das populagdes e seguranca reprodutiva (FAUSTO-JR et
al. 2001; FENSTER & MARTEN-RODRIGUEZ 2007; MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER 2010).

O trabalho de Vallejo-Marin & Barrett (2009), trabalhando com Eichornia paniculata
identificaram uma maior reducdo da hercogamia no morfo medistilico, sem uma associacdo com
alteracdes dos tracos florais, e juntamente com essa reducdo a modificacdo do sistema reprodutivo, se
tornando auto compativel, demonstrando um possivel caminho para 0 monomorfismo ou a homostilia. J&
o trabalho de Kissling & Barrett (2013), trabalhando com o género Exochaenium (Gentianaceae)
identificaram diversas caracteristicas hercogadmicas nas espécies estudadas, e reconheceram a quebra da
distilia em algumas espécies, com uma clara reducdo da hercogamia intra floral nessas espécies, resultado
similar ao encontrado no presente estudo, com clara reducdo da hercogamia a medida que as formas

variantes surgem.

Algumas populagbes homostilicas retém reacGes de incompatibilidade dialélica residual,
sugerindo que elas se originaram de longi-homostilicos recombinantes com estigmas e anteras em alturas
equivalentes (TAMARI et al. 2001). Outras caracteristicas, como a presenca de separacdo espacial entre
os 6rgaos masculinos e femininos em plantas homostilicas (hercogamia), ja foram descritos em Primula
(Al WADI & RICHARDS 1993; TREMAYNE & RICHARDS, 1993); em Amsinckia (JOHNSTON &
SCHOEN 1996); em Turnera (BARRETT & SHORE 1987); Narcissus (MEDRANO et al. 2005;
LARRINAGA et al. 2009) e Palicourea (COELHO & BARBOSA 2003), como podemos perceber nas
populacBes homostilicas avaliadas, que mesmo apresentando pequena hercogamia, ela é evidente. Do

mesmo modo que em populacdes monomorficas, que se imagina como a situacdo intermediaria do
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processo evolutivo, apresenta hercogamia um pouco maior que dos individuos homostilicos, mas menor

que as populacdes distilicas tipicas, mas apresentando diferenca significativa.

Outros trabalhos destacaram que essas diferencas hercogamicas em plantas homostilicas podem
atuar negativamente na taxa de autopolinizacdo espontanea (BREESE, 1959; HOLTSFORD &
ELLSTRAND 1992; BELAOUSSOFF & SHORE 1995; KARRON et al. 1997; BRUNET & ECKERT
1998; MOTTEN & STONE, 2000; HERLIHY & ECKERT 2007; MEDRANO et al. 2005), pois o
aumento da distancia estigma/antera pode reduzir o nimero de auto polen depositado sobre o estigma
(WEBB & LLOYD 1986), dando forca a questdo da selecdo da autopolinizacdo quando a hercogamia é
reduzida (BRAMOW et al. 2012).

A transicdo da heterostilia para a homostilia é a mais frequente mudanca evolutiva em biologia
floral e sistemas de cruzamento que ocorre em grupos heterostilicos (BARRETT & SHORE 2008;
KISSLING & BARRETT 2013). Alguns trabalhos como o de Vos et al. (2012), estudando as variacfes
em populacGes homostilicas, identificaram certo grau de hercogamia e variacdo dessa hercogamia ao
longo da antese floral, flores novas possuem uma hercogamia maior que flores mais velhas (flores duram
de 6 a 12 dias). Dessa forma, é concebivel que esta variagdo no desenvolvimento da flor, se
suficientemente grande para afetar a funcdo floral, pode oferecer oportunidades de acasalamento
contrastantes em diferentes estagios de antese, incluindo a possibilidade de atraso na autopolinizacdo
espontanea. Os autores sugerem uma estratégia de seguranca reprodutiva para essa situacdo. Outros
trabalhos também descrevem oportunidades de acasalamento que mudam com a idade da flor, embora a
evidéncia experimental seja pouco estudada (MARSHALL et al. 2010). Essas questdes reforcam as
hipoteses de estratégias de seguranca reprodutiva em plantas (MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER
2010) e mesmo ndo sendo avaliado nesse estudo levantam muitas questdes para a familia Rubiaceae e

principalmente o género Palicourea.

Mesmo com alteracdes nas caracteristicas florais, o sucesso na selecdo de formas variantes da
distilia, depende da reducdo ou perda da incompatibilidade, e uma caracteristica que se pode relacionar
com a perda da incompatibilidade ¢é a reducéo do tamanho das flores e de suas caracteristicas (ORNDUFF
1969; LI & JOHNSTON 2001; LI & JOHNSTON 2010; BRAMOW et al. 2012; KISSLING &
BARRETT 2013), ou ainda a redugdo da hercogamia intra floral (VALLEJO-MARIN & BARRETT
2009; KISSLING & BARRETT 2013), pois é considerada como uma caracteristica que promove a
autopolinizacdo, como descrito em espécies de Mimulus (FENSTER et al. 1995). Espécies xendgamas
geralmente apresentam grandes flores medidas pelo peso seco de biomassa comparado com flores

autdgamas (CRUDEN & LYON 1985). Nesse caso a diferenca morfologica no tamanho das flores,
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evidenciado em varios trabalhos com Rubiaceae, pode ser um indicio do comportamento reprodutivo e

das estratégias selecionadas.

Essa mudanca para a predominancia da autocompatibilidade ocorreu em varias ocasides, dentro de
varios géneros (LI & JOHNSTON 2001; LI & JOHNSTON 2010; KISSLING & BARRETT 2013),
provavelmente em resposta a selecdo para a garantia da reproducdo em condi¢des onde um servico de
polinizacdo ndo era confiavel (BARRETT & SHORE 2008; MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER
2010). Embora a aquisicéo da homostilia esteja associado com a presenca de flores pequenas e a perda de
tracos florais que favorecam o cruzamento, como o observado em Waltheria ovata (BRAMOW et al.
(2012), Mimulus gutatus (BODBYL-ROELS & KELLY 2011), Psychotria (SAKAI & WRIGHT 2008);
Eichornia (KOHN et al. 1996), e Amsinckia (SCHOEN et al. 1997; LI & JOHNSTON 2010), outras
caracteristicas podem ser vistas, como por exemplo em Turnera, onde algumas popula¢des homostilicas
tém flores grandes e apresentam um grau moderado de hercogamia, além de exibirem sistemas de
cruzamento mistos (BELAOUSSOFF & SHORE 1995).

Charlesworth & Charlesworth (1979) sugerem que se um morfo homostilico possui
autocompatibilidade maior que zero e depressdo endogédmica menor que 0,5 quando introduzido em
populacdes distilicas, ele tende a substituir os outros morfos. Mas isto ndo € comum, pois varios trabalhos
encontram poucos individuos homostilicos (BIR-BAHADUR 1970; CROSBY 1949; PAILLER et al.
1998; CONSOLARO et al. 2009), enquanto outros encontram um predominio desse morfo nas
populacdes (BOYD et al. 1990; COELHO & BARBOSA 2003; CONSOLARO et al. 2011). N&o havendo
até o momento uma explicacdo l6gica para essa variacdo. No levantamento realizado, somente trés

popula¢des de individuos homostilicos foram registrados, dificultando as analises sugeridas.

Boyd et al. (1990) em estudo realizado com Primula vulgaris avaliou sobrevivéncia, polinizagdo e
razdo entre morfos em diferentes populacbes e encontrou resultados interessantes. Com relacdo a
densidade de morfos, sobrevivéncia, tamanho da planta e crescimento clonal ndo encontraram
desvantagem ecoldgica para os longi homostilicos, e em alguns casos encontraram um aumento da
propor¢cdo de homostilicos na populacdo. O resultado mostra também uma reducdo na proporcdo e
sobrevivéncia de brevistilicos. Isto pode ter uma relacdo direta com a incompatibilidade do grao de pélen
longi homostilicos em fecundar flores brevistilicas, como observado no trabalho de Barrett & Shore
(2008). E toda essa diversidade de estratégias pode ter uma relacdo direta com diferentes graus de
hercogamia intrafloral funcionando como o inicio de um processo de alteragcdes no sistema reprodutivo,

como o observado por Vallejo-Marin & Barrett (2009).

Uma alteracdo na eficiéncia de polinizacdo pode ter sido responsavel pela evolucdo da heterostilia

bem como pela sua quebra para a homostilia (GANDERS 1979), isto porque individuos homostilicos
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quando presentes em grandes populagdes distilicas terdo um baixo sucesso reprodutivo, pois seu fitness
adaptativo € menor comparado com individuos distilicos. Mas em areas fragmentadas, onde as
populacdes distilicas estdo reduzidas e o servico de polinizacdo esta comprometido, essa caracteristica
pode ter uma vantagem adaptativa bem maior e facilmente dominar toda a populacdo (CHARLESWOTH
& CHARLESWOTH 1979). Esta questdo é uma das vantagens dos individuos homostilicos sobre os
individuos heterostilicos. A producdo de sementes nos morfos distilicos é limitada pelo polinizador
(PIPER et al. 1984) e, consequentemente, homostilicos auto compativeis as vezes produzem mais
sementes do que heterostilicos. Isto foi confirmado por Sakai & Wright (2008) que observaram um maior
namero de frutos e sementes produzidos pelos individuos homostilicos e monomdrficos de Psychotria na
Costa Rica, mesmo recebendo menos visitas que plantas distilicas, podendo ser uma estratégia de

seguranca reprodutiva demonstrada por essas populacdes (FAUSTO-JR et al. 2001).

Outra questdo que pode favorecer os individuos homostilicos, é que o grdo de pdlen desses
individuos é capaz de fertilizar flores longistilicas, mas ndo fecundam as brevistilas, e todas as sementes
geradas serdo homostilicas quando o pélen parental for um homozigoto e metade das sementes sera
homostilicas quando o polen parental for um heterozigoto (BOYD et al. 1990) facilitando ainda mais sua
dominéncia e explicando algumas das vantagens adaptativas. Relacionando mais uma vez com a reducao

da hercogamia intrafloral destacado nesse trabalho.

Apesar destas vantagens, homostilia manteve-se localizada e rara em populacdes onde ela foi
descoberta a décadas atrds (CURTIS & CURTIS, 1985). Estudos genéticos (PIPER et al. 1984, PIPER &
CHARLESWORTH 1986) ndo foram capazes de explicar o fracasso de individuos homostilicos em se
espalhar como previsto por modelos populacionais genéticos (FISHER 1949; CROSBY 1949, 1960;
BODMER 1960).

Richards (1986) considera que homostilicos provavelmente ocorrem em baixa frequéncia (<1%)
em todas as populacbes selvagens de P. vulgaris, e Ford (1975) e Bodmer (1984) também acreditam
nessa baixa frequéncia dos individuos homostilicos, funcionando apenas como uma alternativa de
dispersdo e colonizacdo de novas areas. Se assim for, entdo a presenca de frequéncias mais elevadas de
homostilia em apenas algumas populac6es ndo pode ser atribuida a raridade do evento de recombinacéo
no supergene que produz este fendtipo. Isto pode ser confirmado pelos trabalhos de Coelho & Barbosa
(2003) e Consolaro et al. (2009; 2011), onde populagdes inteiras de plantas homostilicas, em géneros

dominados por espécies distilicas, foram encontradas.

Richards (1997) destaca também que em ambientes isolados, fragmentados ou perturbados, os
individuos homostilicos tem uma vantagem maior no estabelecimento, visto que a ndo dependéncia de

polinizadores, favoreceria a autofertilizacdo e a formagéo de novos individuos, o que dificilmente seria
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possivel com individuos distilicos auto e intra morfo incompativeis, destacando mais uma vez estratégias
de seguranca reprodutiva apresentada pelas plantas (MARTEN-RODRIGUEZ & FENSTER 2010).

Alguns trabalhos trazem explicac@es interessantes para o surgimento e manutencdo de individuos
e populacdes homostilicas. Consolaro (2008), estudando Psychotria e Palicourea no Cerrado, destaca
caminhos evolutivos em espécies distilicas, onde a distilia seria uma caracteristica primitiva, pressoes de
selecdo diferenciada, influenciada por polinizadores e/ou isolamento, levariam ao predominio de um dos
morfos florais, geralmente associado com autocompatibilidade ou intra morfo compatibilidade gerando
populacbes monomdrficas, o que mais tarde levaria a uma homostilia auto compativel, transformando
completamente o sistema reprodutivo da espécie e/ou populagdo, informacdes similares também sé&o
citadas por (SANTOS-GALLY et al. 2013). E todo esse processo pode ser iniciado pela simples reducéo
da hercogamia intrafloral e a alteragdo do fluxo simétrico de pdlen, aumentando a auto interferéncia e
auto polinizacao espontanea, associado com a quebra do sistema de auto incompatibilidade (ARROYO &
BARRETT 2000).

A partir dos dados observados com as espécies de Rubiaceae, podemos perceber entdo duas forcas
seletivas intra florais, uma que favorece o aumento da distancia entre os verticilos sexuais, aumentando a
hercogamia e ampliando o potencial de xenogamia (FERRERO et al. 2011a), é o caso das espécies
distilicas como Psychotria colorata e Palicourea croceoides; e outra forca que reduz a distancia entre o0s
verticilos e aumenta as chances de deposicao de auto pélen (BODBYL-ROELS & KELLY 2011) como é
0 caso de Psychotria prunifolia. Ambas as forcas seletivas com participacdo direta dos visitantes florais,
através da intensidade e qualidade das visitas, como observado por Bramow et al. (2012).

Algo similar também foi registrado por Sakai & Wright (2008) estudando Psychotria na Costa
Rica, os autores encontraram espécies monomorficas, homostilicas e distilicas, com grande variacdo na
fecundidade e nas taxas de visitacdo. Mesmo com ampla vantagem na formacéo de frutos em plantas
monomorficas e homostilicas os autores citam que as espécies homostilicas e monomérficas sdo raras em
sua distribuicdo, e destacam que avaliacdes de autofertilizacdo em espécies raras merecem uma atengédo

maior em florestas tropicais.
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4.7 - Conclusao

O entendimento das varia¢fes de grupos distilicos pode ter uma explicagdo direta na questdo dos
polinizadores, nesse caso avaliar a hercogamia intra floral e a reciprocidade entre os morfos é importante.
Mas a avaliacdo das variacOes intraflorais, ou seja, da hercogamia, é essencial para se identificar
mudancas sutis que de certa forma véo alterar todo o sistema reprodutivo mais tarde. Os dados indicam
uma tendéncia interessante entre compatibilidade e redugéo da hercogamia intrafloral, o que afeta a
reciprocidade e aumenta as chances de auto polinizacdo e/ou auto interferéncia. Aprofundar os estudos
nessa questdo, a partir de mais populacGes avaliadas de uma determinada espécie, em mais areas,
aumentando os dados coletados, pode trazer resultados interessantes e alguns questionamentos serem

respondidos, entre eles a real forca dos polinizadores nas alteracfes morfoldgicas dos tragos florais.
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CONCLUSAO GERAL

Quando se finda um trabalho dessa natureza é mais facil chegar a diversas duvidas do que resolver
algum questionamento prévio. Os dados demonstraram que as espécies de Psychotria e Palicourea
avaliadas apresentam diferentes mecanismos de resposta reprodutiva, sendo geralmente distilicas,
isopléticas, autoincompativeis e com hercogamia reciproca nédo perfeita. Das 10 espécies identificadas nos
20 fragmentos avaliados, somente duas espécies se mostraram anémalas com relacdo a distilia,
apresentando monomorfismo e homostilia, além de autocompatibilidade. As condi¢bes dos fragmentos,
como tamanho e condi¢cdo ambiental pode nédo ser a causa direta dessas alteracdes, ja que isso pode ter
uma origem em eventos estocasticos, biogeogréaficos e evolutivos que as espécies podem sofrer ao longo
de sua histéria evolutiva. Identificar as reais pressdes que fazem essas caracteristicas surgirem e se
fixarem em uma populacdo e/ou espécie &€ um dos maiores desafios presentes no estudo reprodutivo de
espécies heterostilicas.

Algumas conclusdes merecem uma atencdo maior, como a ampla distribuicdo, nos fragmentos, da
espécie Psychotria prunifolia que se mostra monomorfica e autocompativel. Essa caracteristica, tras
vantagem para essa espécie no momento da colonizagdo e/ou na escassez de polinizadores em uma area,
mas essa mesma questdo ndo pode ser pensada no caso da espécie homostilica Palicourea macrobotrys,
visto que esta espécie foi encontrada em somente um fragmento e com apenas um individuo identificado,
ndo apresentando nenhuma dominéncia nas areas, mesmo sendo autocompativel. A autocompatibilidade
encontrada nas populag¢fes longimonomdrficas de Psychotria prunifolia pode ndo ter uma base genética
forte como descrito para outras espécies de espécies heterostilicas, isto porque, mesmo com as
caracteristicas distilicas presentes na populacao (anteras mais baixas que o estigma) a compatibilidade foi
evidencida, ou seja a autocompatibilidade pode n&o estar totalmente relacionada com a quebra do sistema
heteromdrfico, sendo que o oposto ja foi descrito em outros trabalhos, demonstrando a importancia de
estudos mais detalhados do sistema heteromorfico e da compatibilidade em Rubiaceae.

As variacdes dos graus de hercogamia intra e intermorfo demonstrado pelas populagdes avaliadas
mostram que mesmo com diferentes niveis de reciprocidade as populacdes estdo equilibradas com relagéo
a razdo entre morfos, o que indica uma funcionalidade dos polinizadores com relacdo ao fluxo de pdlen.
Podemos concluir dessa forma que pequenas alteragdes nos graus de hercogamia, em populagdes
distilicas, ndo desequilibram o fluxo de pdlen causando variagdes nos sistemas distilicos. Mas se essas
variagcoes na hercogamia forem, de certa forma, um pouco mais acentuadas, como nas populagOes
monomorficas ou homostilicas, isso pode ser o inicio de um processo de alteracdo de todo mecanismo
distilico, reforcando uma maior deposicdo de auto polen e auto interferéncia das pecas sexuais fazendo

surgir dessa forma as populagdes variantes autocompativeis.
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Entender as pressfes que levam as espécies a esses caminhos evolutivos que geram a quebra ou a
manutencdo da heterostilia, principalmente na familia Rubiaceae e mais especificamente na tribo
Psychotriae ainda sdo muito pouco conhecidos. Avangar os estudos nas questdes funcionais, genéticas e
filogenéticas sdo essenciais para se entender os beneficios e prejuizos que essas caracteristicas anémalas
trazem para as populagdes envolvidas, ainda mais em fragmentos florestais isolados. Temos muito

trabalho pela frente...



