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RESUMO

Trema micrantha (L.) Blume (Uimaceae) é uma arvore pioneira, que se distribui desde
o sul dos Estados Unidos da América até a Argentina. Ocorre com freqiéncia nas fases
iniciais da sucesséao secundaria das areas desflorestadas do estado de Sao Paulo, geralmente
em populagdes agregadas. Foram estudados varios aspectos da biologia da reproducéo desta
espécie, em duas populagdes naturais no municipio de Campinas (SP, Brasil) - uma na
Reserva Municipal da Mata Santa Genebra (22° 49' 45" S e 47° 06' 33" W) e a outra, na mata
Santa Elisa (22° 55' S e 47° 05' W). Foram feitas amostragens mensais da produgao de flores
de 27 arvores da mata Santa Genebra, durante 36 meses consecutivos. Na mata Santa Elisa
foram acompanhadas 36 arvores e a amostragem mensal foi realizada durante 12 meses.
Nesta ultima populagéo também foram feitos testes para se verificar o0 modo de reproducéo e
coletas de sementes para testes de germinagao.

Observou-se que T. micrantha produz trés tipos de flores: femininas, masculinas e
hermafroditas, estas protoginicas, raras e esporadicas. Embora morfologicamente
hermafroditas, varias destas flores eram funcionaimente masculinas, pois o ovario nao
continha évulo. O acompanhamento da produgio de flores permitiu identificar quatro fenétipos
sexuais nas duas populagdes: 1) plantas femininas constantes, que s6 produzem flores
femininas; 2) plantas femininas preferenciais, que produzem flores femininas e, as vezes,
também flores masculinas em pequena proporgio; 3) plantas masculinas preferenciais, que
produzem flores masculinas e, de vez em quando, também flores femininas em taxas
pequenas e 4) plantas hermafroditas cripticas, que iniciam a estacéo reprodutiva como
masculinas ou monoicas e depois passam a preferencial ou totalmente femininas. As flores
hermafroditas geraimente ocorrem nestas plantas hermafroditas cripticas. A proporgao relativa
dos quatro morfos sexuais foi equivalente nas duas populagdes, ou seja, as plantas femininas
constantes constituiram 53 a 60% dos individuos e as hermafroditas cripticas, cerca de 36%.
As plantas masculinas ou femininas preferenciais foram raras, com apenas um ou dois
individuos de cada categoria, em cada uma das populagbes estudadas. A mudanga sexual
das plantas hermafroditas cripticas ocorreu geralmente no inicio da primavera (outubro),
porém de forma assincronica. Nao foi possivel estabelecer correlagdes claras entre os fatores
climaticos e a expressao sexual das plantas hermafroditas cripticas, mas as temperaturas
minimas mostraram certa correlagdo com a mudanca sexual observada nestas plantas. O
examé de material herborizado mostrou um padrdo de produgdo de flores masculinas e

femininas ao longo do ano que € semelhante ao observado nas populagbes naturais



estudadas, indicando que este comportamento reprodutivo pode ser caracteristico da espécie
como um todo. Nao foram observadas diferencas significativas no tamanho inicial, na taxa de
crescimento ou na sobrevivéncia entre as plantas femininas constantes e.as hermafroditas
cripticas.

As observagbes de campo sugerem que a espécie seja anemdfila, uma condigio
comum entre as Ulmaceae. A andlise dos graos de polen indicaram alta viabilidade (> 79,7%)
e grande produgéo de graos por flor (ca. de 110.800). Os testes de cruzamento indicaram que
T. micrantha é uma espécie xenégama facultativa, podendo se reproduzir através de
fecundagé@o cruzada nas plantas femininas constantes ou de auto-fecundagdo, nas plantas
hermafroditas cripticas durante a sua fase monoica. Também houve evidéncia de que pode
ocorrer agamospermia, porém em proporcio muito baixa, sendo necessarios mais testes para
a sua confirmacgéo. Os testes com as sementes indicaram que a porcentagem de germinagao
€ maior para as sementes dos frutos maduros (em relagio as dos frutos verdes totaimente
desenvolvidos), em tratamento de embebicdo em &gua destiiada e sob temperaturas
alternadas. Também observou-se que as sementes provenientes das plantas femininas
constantes germinaram significativamente mais do que as das hermafroditas cripticas. Sao
necessarios mais testes, para se verificar se estes resultados sdo devidos a viabilidade ou a
dorméncia diferencial das sementes das duas formas sexuais. Levantamento bibliografico
sobre o sistema de reproducio de outras espécies da familia, para as regibes tropical e sub-
tropical do continente americano, indicou que a andromonoicia é a condigdo predominante,
principaimente entre os géneros com o maior nimero de eépécies.

Os resultados obtidos para T. micrantha sdo inéditos para espécies arboreas
neotropicais e dg dificil comparagdo, devido a falta de trabalhos que abordem a sexualidade
das plantas de forma quantitativa. Outra dificuldade adicional é a falta de uma terminologia
uniforme que descreva estes fendmenos. E recomendavel, portanto, um esfor¢co para se
uniformizar a terminologia e a metodologia de coleta de dados, em estudos de longo prazo e
em populagbes naturais, pois é provavel que o tipo de variagio da expressdo sexual

observada neste estudo seja mais comum do que geraimente se reconhece.



ABSTRACT

Trema micrantha (L.) Blume (Ulmaceae) is a pioneering tree species with a distribution
area extending from the southern United States to Argentina. It is frequent in the initial phases
of secondary succession in deforested areas in S&o Paulo state, usually in densely crowded
populations. Various aspects of the reproductive biology of this species were studied in two
natural populations in the municipality of Campinas (SP, Brazil) - one in the Reserva Municipal
da Mata de Santa Genebra (22°49'45"S an;j 47°06°33"W) and the other in the Mata Santa Elisa
(22°55’S and 47°05’'W). Monthly samples of flower production were taken from 27 trees at
Santa Genebra during 36 consecutive months. At Santa Elisa, 36 trees were accompanied by
monthly sampling for a 12 month period. This population was also used for tests of the
breeding system and collection of seeds for germination experiments.

It was observed that T. micrantha produces three types of flowers - female, male and
hermaphrodite, with the latter protogynous, rare and sporadic in occurrence. Although
morphologically hermaphrodite, many of these flowers are functionally male since they lack
ovules in their ovaries. Analysis of flower production suggests the presence of four sexual
phenotypes in both populations : 1) constant females, which only produce female flowers; 2)
preferential females which produce female flowers and, from time to time, a small proportion of
male flowers; 3) preferential males which produce male flowers and, from time to time, female
flowers in small proportions; 4) cryptic hermaphrodites which begin the reproductive season as
males or monoecious plants and later become totally or preferentially female. Hermaphrodite
flowers generally occur on the cryptic hermaphrodite plants. The relative proportions of the four
morphs were very similar in the two populations with constant females accounting for 53-60%
of the individuals and cryptic hermaphrodites around 36%. Preferential males and females
were rare, with only one or two individuals in each category in each of the populations. The
change in sexual expression in the cryptic hermaphrodites generally began in spring (October),
but was asynchronous. It was not possible to establish a clear correlation between climatic
factors and sexual expression in the cryptic hermaphrodites, although minimum temperature
showed some correlation. Examination of herbarium material showed a similar pattern of sex
expression during the year and suggests that the pattern observed in the Campinas
populations may be typical for the species as a whole. No significant differences were detected
in initial size, growth rate-or survival between constant females and cryptic hermaphrodites.

Field observations suggest that the species is anemophilous, a common condition in the

Ulmaceae. Observations of pollen grains showed high viability (> 79%) and abundant
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production of pollen (approx. 110,800 grains per male flower). Crossing experiments suggest
that T. micrantha plants are facultatively outcrossed, with obligatory outcrossing in the
constant females and possible selfing in the cryptic hermaphrodites, at least in their
monoecious phase. There was also some evidence for occurrence of agamospermy, but if this
does occur, it is only at low frequency, and needs to be confirmed. Germination tests indicate a
higher germination rate for mature seeds (as opposed to fully developed but green fruits), pre-
imbibition in distilied water and alternating temperatures. Seeds from constant females showed
significantly higher germination rates than those from cryptic hermaphrodites. More tests are
necessary to determine whether this was due to different viability rates or to differences in
dormancy between the two morphs. A survey of data from the literature showed that
andromonoecy was the predominant condition reported for the majority of the species of
Uimaceae occurring in the tropical and subtropical regions of the Americas, especially in the
genera with larger numbers of species.

The data obtained for T. micrantha suggest a system which has not previously been
reported for neotropical tree species and, indeed, appears to be very rare with only a few
similar cases reported in the literature. The results are, however, very difficult to compare with
other studies because of the lack of investigations which treat sexual expression in plants
quantitatively. The absence of an adequate terminology to describe these more complex
systems of sex expression is an additional difficulty. It is recommended, therefore, that an
attempt should be made to standardize terminology and methodology for data collection
together with an increase in longer term studies of natural populations, since it is likely that the
type of variation in sex expression observed in this study is more common than is generally

recognized.



INTRODUGCAO

Na regido de Campinas, a mata da Reserva Municipal de Santa Genebra é um dos
poucos remanescentes de vegetagdo nativa que possui uma area total expressiva, cerca de
251ha. Em julho de 1981 a mata foi doada ao Municipio e depois, cercada com alambrado.
Devido aos cuidados que recebe e ao proprio termo de doagdo, que nio permite o acesso
indiscriminado de visitantes e que destina a mata para atividades culturais e de pesquisa,
varios trabalhos cientificos, alguns de longo prazo, véem sendo desenvolvidos na Reserva.

Em setembro de 1981, um incéndio de grandes proporgdes queimou cerca de 10ha da
mata. Nesta area, aproximadamente quatro meses depois da ocorréncia do fogo, foi iniciado o
estudo da sucessao secundaria, que se prolongou até 1987. Desde o inicio da regeneragéo da
vegetagao na clareira formada, Trema micrantha (L.) Biume (Ulimaceae), originada a partir de
sementes, foi a espécie arbérea que exerceu forte dominancia na comunidade. Seis anos
ap6s o incéndio, T. micrantha ainda era a espécie com o maior valor do indice do valor de
importancia.

Em setembro de 1985, algumas destas arvores de T. micrantha foram marcadas para
uma avaliagao preliminar do seu sistema de reprodugéo. Observou-se, entdo, que as plantas
podiam produzir trés tipos de flores: femininas, masculinas e hermafroditas. Nas primeiras
amostragens, a distribuicdo das flores nas arvores indicava uma condigdo aparentemente
didica para a espécie e as observagcdes no campo sugeriam que os sexos pareciam estar
distribuidos de uma forma n&o aleatéria na clareira. Estas primeiras constatagbes levaram a
hipétese da separagéo ecolégica dos sexos, pois T. micrantha é uma espécie pioneria, com
grande demanda de luz direta para poder crescer. A hipétese era de que as plantas femininas
tenderiam a ocupar a borda da clareira e as masculinas estariam distribuidas mais para o
interior. No entanto, as observagdes realizadas periodicamente mostraram um padrio
complexo de sexualidade, onde parte da populagdo se mantinha sempre feminina, enquanto
outras plantas mudavam de sexo. Estas plantas que mostravam alteragdo da sua sexualidade
podiam passar de uma condi¢do de masculinidade até a feminilizagdo completa, através de
uma fase monodica.

Apos trés anos de amostragens mensais da produgio de flores pelas arvores de T.
micrantha, como a populacgao ja ée encontrava no final do seu ciclo de vida, 0 mesmo estudo
foi iniciado em outra populagdo, constituida por individuos jovens, na mata Santa Elisa,
também em Campinas. Os resultados obtidos para as arvores da mata Santa Elisa
confirmaram o incomum padrdo de determinagado sexual previamente encontrado para a

populagdo da mata Santa Genebra.
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No presente estudo procurou-se interpretar os resultados obtidos nas duas populagbes
no contexto da evolugéo da dioicia nas angiospermas e também considerando-se o provavel
valor adaptativo de uma determinag&o sexual flexivel para uma espécie tipicamente pioneira,

com ampla distribui¢do geografica, como é o caso de T. micrantha.

I. SISTEMAS REPRODUTIVOS

As plantas podem se reproduzir de duas maneiras basicas: de forma vegetativa, por
estolées, cormos, bulbos, ou através da semente, cujo embrido geralmente ¢ o resultado da
fusdo do 6vulo com o gameta do grio de pobien. Algumas plantas podem se reproduzir
exclusivamente através de sementes, enquanto outras, exclusivamente de forma vegetativa
ou podem empregar os dois métodos de reprodugdo. Estas duas formas basicas de
reprodugéo tém valores adaptativos diversos, conforme as diferentes circunstancias. Quanto
as sementes produzidas apomiticamente, sem fertilizagdo, estas podem ser vistas como um
tipo de propagagéo vegetativa que amplia o genoétipo parental. De certo modo, a reproduc¢ao
sexual e a assexual competem pelos mesmos recursos e o equilibrio entre elas depende de
varios fatores, como as condigdes do solo, luz e temperatura e a competicdo entre vizinhos.
De um modo geral, o balango se desvia para a reproducéo vegetativa em ambientes ou em
anos desfavoraveis. Quando as condigdes ambientais sdo mais favoraveis ou quando a
densidade da populagdo aumenta, este balango tende em dire¢do a reproducéo sexual. Uma
vez que grande parte das plantas, e mesmo a vasta maioria dos animais, se reproduz
sexuaimente, assume-se que a formagéo de gendtipos recombinantes deve ser seletivamente
vantajosa, pois éumenta a variabilidade genética. Estes genétipos recombinantes teriam
vantagem pois os fatores ambientais, como chuva, herbivoros, patégenos, polinizadores,
dispersores de sementes, interagdo com outras plantas, sdo variaveis e imprevisiveis
(FENNER 1987, LEVIN 1989, SOLBRIG 1976).

As plantas exibem uma variedade muito maior de condicées sexuais que os animais,
pois podem produzir diferentes 6rgéos sexuais em inumeras flores ou inflorescéncias, num
dado periodo (LLOYD 1982). Nas Angiospermas existe uma grande diversidade de estados
sexuais, desde a ocorréncia de formas sexuais discretas, como as espécies didicas ou
monodicas, até a ocorré‘ncia de uma variagdo quantitativa, em que as plantas individuais variam
no grau de feminilidade ou masculinidade. Existe também grande variedade de sistemas de
reprodugcao sexual, que vao desde a auto-fecundagio obrigatéria, associada a auto-

- compatibilidade, até a fecundagio cruzada, associada & auto-incompatibilidade. Darwin, em
1877, foi o primeiro pesquisador a interpretar de modo compreensivel a diversidade de
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sistemas sexuais nas plantas (BAWA & BEACH 1981). O trabalho de Darwin considerou
algumas das categorias propostas por Linnaeus em seu sistema de classificagao de 1737, no
qual, pela primeira vez, considerava-se que as flores tinham sexo. No sistema de Linnaeus, as
plantas eram classificadas de acordo com o nimero, o grau de fusdo e o tamanho dos
estames e o numero de estiletes do gineceu. Algumas das categorias taxonémicas propostas
por Linnaeus s&o ainda hoje aceitas (CRONQUIST 1988, LAWRENCE 1969), como espécies
hermafroditas, monéicas, didicas e poligamas (ginodidicas, androdiéicas e tridicas). O préprio
Linnaeus admitia que o seu sistema era artificial € o maior problema com a sua classificagdo é
que, na verdade, existe uma gradag&o na sexualidade quando consideramos diferentes niveis
morfolégicos. Existem até mesmo plantas que mudam de sexo. A terminologia morfolégica
utilizada pelos taxonomistas e ecologistas &, em consequéncia, tipolégica, qualitativa e com
limites arbitrarios, néo descrevendo adequadamente os padrdes sexuais das plantas, nem seu
sexo efetivo (BAWA & BEACH 1981, COX 1988, LLOYD 1980b, MEAGHER 1988).

Na verdade, existe um continuo morfolégico, fisioldgico e evolutivo entre os extremos
representados pelo hermafroditismo e a dioicia e varias populagdes naturais apresentam
caracteristicas intermediarias, sendo dificil classifica-las em sistemas estanques. Mais do que
uma medida morfolégica, a sexualidade nas plantas é uma medida genética e fisiologica e
deve ser estudada sob o ponto de vista quantitativo e populacional (COX 1988, ROSS 1982).
A sexualidade nas Angiospermae pode ser medida numa escala continua, entre os extremos
de plantas exclusivamente femininas as exclusivamente masculinas (LLOYD 1980a, LLOYD &
BAWA 1984).

Para se compreender o valor adaptativo e a evolugdo dos sistemas reprodutivos é
importante conhecer e integrar os varios aspectos da biologia das espécies, como o sistema
sexual, 0 mecanismo de polinizagio, de dispersdo dos frutos e germinacdo das sementes, a
estratégia de ocupagéo do ambiente, a distribuicio da variabilidade genética nas populagdes.

1. Ocorréncia da dioicia

A dioicia € um sistema de réprodugéo muito comum nas Gymnospermae e geraimente
caracteriza niveis taxonémicos altos, como ordem e familia. Mas nas Angiospermae cerca de
90% das 300.000 espécies estimadas sao hermafroditas e a dioicia é um sistema sexual raro,
mas que tem uma H«distribuigéo ampla, ocorrendo em familias nao relacionadas
taxonomicamente (GOTTSBERGER 1990, GRANT 1975, THOMSON & BARRETT 1981). A
primeira estimativa sobre a quantidade de espécies didicas na flora mundial foi feita por
Yampolsky & Yampolsky em 1922 (ANDERSON 1984, BAKER & COX 1984, FRANKEL &
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GALUN 1977). Considerando a ocorréncia de 51 ordens nas angiospermas, Yampolsky &
Yampolsky calcularam que em 37 destas ordens ocorria pelo menos uma espécie didica.
Aqueles autores também estimaram que apenas cerca de 4% das espécies de dicotiledéneas
e 3% das monocotileddneas eram didicas. Estes valores, no entanto, devem ser considerados
como uma sub-estimativa, uma vez que na época tinha-se pouca informagao sobre a regido
tropical, que abriga dois ter¢cos das angiospermas do mundo. Mesmo para a flora das regides
temperadas, a porcentagem de espécies didicas tem sido subestimada. Calcula-se que a
dioicia ocorra em aproximadamente 140 familias e que 1.350 géneros de angiospermas
contenham espeécies didicas (BAWA 1984, CRUDEN & LLOYD 1995, GIVNISH 1982, KAY &
STEVENS 1986, RENNER & FEIL 1993, STEINER 1988). Em 1982, LLOYD estimou que
aproximadamente 10% das espécies de angiospermas s3o didicas.

RENNER & RICKLEFS (1995) calcularam que um nimero menor de géneros de
angiospermas contém pelo menos uma espécie didica, ou seja, 959, equivalentes a cerca de
' 7%, e que a dioicia ocorre em aproximadamente 14.620 espécies, ou 6% de um total estimado
de 240.000 espécies. Aqueles autores também estimaram que a dioicia € mais comum entre
os géneros de dicotiledéneas, cerca de 8,2%, que entre as monocotiledéneas, com
aproximadamente 5,1%. Em seu estudo, RENNER & RICKLEFS (1995) também encontraram
que as familias que contém o maior nimero de espécies didicas pertencem as classes mais
primitivas de CRONQUIST (1988), o que sugere um forte componente filogenético.

Observa-se, portanto, que existe discorddncia entre os pesquisadores sobre as
estimativas de ocorréncia da dioicia, devido as diferentes abordagens e metodologias
empregadas nos varios estudos e também aos diferentes sistemas de classificagdo utilizados
na delimitacéo dos géneros e familias. Naturalmente, o calculo preciso sobre o numero de
espécies de angiospermas didicas na flora mundial é bastante dificil de ser feito, mas estes
estudos fornecem estimativas a partir das quais & possivel pesquisar e discutir a ocorréncia da
dioicia e das forcas seletivas que favorecem a sua evolugéo.

Geralmente a dioicia € uma condigdo pouco freqiiente na maioria das comunidades.
Em algumas floras insulares do Pacifico, no entanto, a dioicia pode atingir altas proporgées,
como nas ilhas do arquipélago do Havai e na Nova Zelandia, com aproximadamente 27% de
espécies dibicas (GRANT 1975). Estudos posteriores mostraram que, em geral, para a mesma
latitude a porcentagem de dioicia nas ilhas nao difere da porcentagem das floras continentais
conhecidas (BAKER & COX 1984). Nas ilhas do arquipélago de Galapagos, por exemplo, as
espécies endémicas pertencem a géneros que, no continente, também tém espécies didicas
(McMULLEN 1987). Aléfn disso, existe uma forte correlagio positiva entre o nivel da dioicia
nas ilhas com a sua altitude maxima e sua proximidade ao equador. Uma provavel explicagao

para esta correlagao altitude-dioicia € que a altitude pode ser considerada como um indicador
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de maior diversidade potencial de ambientes nestes locais (BAKER & COX 1984). As floras
com maior proporg¢éo de espécies arbustivas e arbdreas tendem a ter uma porcentagem maior
de dioicia, pois também existe uma correlagdo positiva parcial entre a dioicia e o habito
lenhoso (BAWA 1980, BAKER & COX 1984). Para RENNER & RICKLEFS (1995), no entanto,
a porcentagem de espécies didicas numa flora reflete mais o nivel de dioicia das familias que
ocorrem na area do que forgas seletivas locais que possam estar favorecendo a ocorréncia ou
a evolugdo deste sistema de reproducg@o. Para aqueles autores, no nivel de género e de
familia, a dioicia também esta fortemente correlacionada com o habito escandente, seja a
espécie lenhosa ou herbacea.

A quantidade de espécies didicas numa flora, entretanto, é dificil de ser estimada, pois
embora o sexo da flor possa ser determinado morfologicamente, a confirmagao da segregagao
dos sexos em plantas distintas necessita de estudos e experimentos detalhados e cuidadosos
no campo. Estes estudos sdo particularmente importantes nas espécies didicas entomofilas,
em que as flores femininas e masculinas devem atrair os mesmos polinizadores, sendo,
geralmente, muito semelhantes na morfologia (ANDERSON 1984, BAKER & COX 1984,
CONDON & GILBERT 1988, NG 1983).

Os estudos em floras tropicais mostram que a dioicia é tdo comum quanto nas regiGes
temperadas e pode ocorrer em taxas variaveis, conforme a comunidade. Por exemplo, na ilha
de Barro Colorado, que até 1914, antes da construgdo do canal do Panama, era parte
integrante do continente, ocorrem 9% de espécies didicas (CROAT 1979). Numa floresta de
altitude na Venezuela, SOBREVILA & ARROYO (1982) observaram 31% de dioicia entre as
arvores. Por sua vez, BAWA et al. (1985a) encontraram, em uma floresta umlda da Costa
Rica, 21,9% de espécies didicas, que eram pioneiras e arbéreas. Entretanto, se consuderavam
o total das arvores estudadas, esta taxa era igual a 23,1%. Em uma comunidade esclerdfita de
montanha no Chile, ARROYO & USLAR (1993) observaram 9% de dioicia e notaram também
que a proporgao variava com o habito das espécies, aumentando quando a longevidade das
plantas era maior. OLIVEIRA (1994) observou que em comunidades de cerrado a

porcentagem de dioicia pode variar de 6% a 26% para as diferentes fisionomias.

2. Evolugao da dioicia

‘Desde o trabalho de DARWIN (1877), a ocorréncia e a evolugdo da dioicia tem
recebido muita atengéo, constituindo-se em tema de inimeros estudos. A dioicia & um dos

sistemas reprodutivos dimoérficos mais pesquisados, tanto nas comunidades tropicais como
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nas de clima temperado e artico. Evidéncias comparativas sugerem que a dioicia nas
angiospermas teria evoluido repetidas vezes, em grupos diferentes, a partir de um ancestral
hermafrodita ou mondico (BAWA 1984, CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978, COX
1988, IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA 1992, ROSS 1982).

Como uma consequéncia 6bvia da separacio dos sexos é o favorecimento da
fecundacdo cruzada, esta tem sido invocada, desde ha muito tempo, como a mais importante
das forgcas seletivas favorecendo a evolugao da dioicia. A fecundagio cruzada que ocorre nas
plantas femininas, promovida pela separagao das fungdes parentais, aumenta a variabilidade
genética da progénie, aumentando a sua aptiddo (BAWA & BEACH 1981, THOMSON &
BRUNET 1990). Na década de 1970, modelos de genética de populagcdes foram propostos
para explicitar os varios caminhos possiveis de evolugdo da dioicia, diretamente a partir do
hermafroditismo ou via androdioicia, ginodioicia, monoicia ou heterostilia. Nestes modelos, a
principal forca seletiva em jogo seria a selegédo contra a auto-polinizagéo e a auto-fecundagao
(CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978, CRUDEN 1988, DARWIN 1877, JONG et al.
1993, ROSS 1982, THOMSON & BARRETT 1981). A partir da década de 1980, novas
hipéteses foram propostas, geralmente constituidas de duas partes: uma correlagdo e um
mecanismo. As correlagdes sugerem que os taxa diéibos geralmente sdo perenes, tém frutos
carnosos, habito lenhoso, flores pequenas e inconspicuas, polinizagio por pequenos insetos,
ocorrem em ambientes insulares ou sao heterostilicos. Os mecanismos, por sua vez, estio
associados aos fatores ecolégicos que favoreceriam a separagdo dos sexos e s&o
interpretados no contexto dos modelos tedricos da selegdo sexual e da teoria da alocagdo
sexual. Segundo a teoria da alocagdo sexual, a competi¢do por recursos do ambiente entre os
sexos levaria a segregacdo espacial das plantas femininas e masculinas (BAKER & COX
1984, BAWA 1982, 1994, BAWA & BEACH 1981, BEACH 1981, CONN et al. 1980,
BIERZYCHUDEK & ECKHART 1988, DARWIN 1877, GIVNISH 1982, IBARRA-MANRIQUEZ &
OYAMA 1992, LLOYD & WEBB 1977, MEAGHER 1984, RENNER & FEIL 1993, STEINER
1988, WILLSON 1982).

As discusses sobre as forgas seletivas que estariam atuando na evolugéo da dioicia
tém se estendido até a década atual, incorporando as novas informagées. No geral, poucas
das antigas e das mais recentes hipdteses sobre a evolugdo da dioicia foram rejeitadas nos
debates da década de 1990, provavelmente porque é muito dificil testa-las no campo, em
populagdes naturais. Embora as correlages nao sejam a melhor ferramenta para se entender
a evolugdo da dioicia, sdo um ponto de partida. Mas nao se deve perder de vista que
diferentes caracteristicaé ecoldgicas podem estar positivamente correlacionadas entre si e
interagbes aparentes, a partir de analises de caracteres simples, podem ser engancsas
(STEINER 1988, THOMSON & BRUNET 1990). RENNER & RICKLEFS (1995), por exemplo,
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encontraram que, no nivel de familia, a dioicia freqlientemente evolui a partir da monoicia e
também esta correlacionada a anemofilia e ao habito escandente, quando analisaram o grau
de associagdo da dioicia com caracteristicas como a monoicia, distribuicio geografica,
polinizagdo abidtica ou biética, frutos carnosos, dispersdo bidtica ou abiética dos frutos e
forma de crescimento,

Uma vez que a dioicia parece ter evoluido por caminhos diferentes, as correlagbes
podem ser melhor entendidas se pensarmos na dioicia como varias “dioicias”, cada qual com
seu proprio conjunto de caracteres. Um exemplo desta situagio é a presenca de géneros
didicos, na flora do Cabo (Africa do Sul), com diferentes combinagdes de caracteres em
proporgdes semelhantes, como polinizagdo aneméfila/entoméfila, habito lenhoso/herbaceo,
fruto seco/carnoso. Assim, a dioicia aparentemente pode se desenvolver sob diferentes
conjuntos de caracteristicas, que podem variar entre as floras (STEINER 1988, THOMSON &
BRUNET 19890).

A evolucéo da dioicia € um tema que tem recebido muita atengao dos tedricos mas,
como anteriormente comentado, € bastante dificil de ser documentada no campo (MAYER
1990). Alguns estudos reunem evidéncias da evolugdo da dioicia através de diferentes
caminhos, como em Passiflora incarnata, Passifloraceae (MAY & SPEARS 1988), onde
ocorre andromonoicia e auto-incompatibilidade e a espécie é de fecundagio cruzada
obrigatéria. Em Saurauia veraguensis, Dilleniaceae (HABER & BAWA 1984), a espécie é
morfologicamente androdiéica, mas funcionalmente, didica. Embora a androdioicia seja
bastante rara nas Angiospermas (CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978), representa
possivelmente o estagio intermediario de evolugdo da dioicia em S. veraguensis e ocorre
também em outra espécie do género, em Tetracera e em espécies de Solanum
(Solanaceae), que possuem um sisterna semelhante ao de S. veraguensis (HABER & BAWA
1984).

A evolugéo da dioicia a partir da ginodioicia foi primeiramente sugerida por Darwin em
1877. A ginodioicia €& considerada uma condi¢&o pouco comum nas angiospermas, ocorrendo
em aproximadamente 7% das espécies, mas é um sistema de reprodugdo mais comum que a
androdioicia. Existem espécies didicas, como Silene alba e S. dioica (Caryophyllaceae), que
sao taxonomicamente proximas de espécies ginodioicas, como S. vulgaris (BAWA & BEACH
1981, CRUDEN & LLOYD 1995, CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978, LLOYD
1982). Em especies de Wikstroemia (Thymelaecaceae), a evolugdo da dioicia se deu
provavelmente a partir do hermafroditismo, via ginodioicia. No arquipélago do Havai ocorrem
12 espécies de Wiksiioemia que s&o funcionalmente didicas, com poucos individuos
verdadeiramente hermafroditas. Todas as outras espécies que se distribuem fora do

arquipelago, um total aproximado de 68, sdo hermafroditas, com exce¢do de uma Unica
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espécie da Nova Caleddnia, que também ¢é didica (MAYER 1990, MAYER &
CHARLESWORTH 1992).

Segundo ROSS (1978), ha duas formas de ginodioicia - uma instavel, q‘ue
representaria um passo intermediario para a dioicia - e outra estavel. A ginodioicia estavel
estaria associada a altas taxas de auto-fecundagdo e mecanismos complexos de heranga
genética, envolvendo sistemas digénicos, com algum efeito citoplasmatico. Um exemplo de
ginodioicia estavel ocorre em Plantago Ianceolata (Plantaginaceae).

Sabe-se, hoje em dia, que a heranga de um Unico gene para a esterilidade masculina
pode ser encontrado em espécies ginodidicas e seu papel na evolugdo da dioicia é
evidenciado por estudos de determinacdo genética da sexualidade em vérias espécies
(CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978).

3. Controle genético da dioicia

Existem trés tipos basicos de controle genético da estrutura sexual das plantas: 1)
genes que controlam a expreéséo masculina, 2) genes que controlam a expressao feminina e
3) genes que modificam a expresséo sexual. Para a morfogénese dos estames e carpelos sao
necessarios muito provavelmente um grande ntimero de genes. Nas plantas hermafroditas
estes genes existem e s&o funcionais, operando em locais especificos, durante um periodo
determinado. A auséncia destes genes ou a supressdo da sua express3o resulta na falta de
uma das formas ou fungdes da flor (FRANKEL & GALUN 1977, MEAGHER 1988).

As evidéncias comparativas sugerem que a dioicia tem evoluido a 'partir;_c’i.e ancestrais
hermafroditas ou mondicos. Assim, pelo menos duas mutagdes estariam env;:'l"\:'/i’&aé; uma
afetando a produgéo dos dvulos e a outra, a produgdo de pdlen (CHARLESWORTH &
CHARLESWORTH 1978).

FRANKEL & GALUN (1977) sugerem dois modelos que permitiriam a manutenc¢ao do
dimorfismo das espécies didicas: 1) as plantas femininas ndo teriam os genes para os
estames e as masculinas ndo teriam os genes dos carpelos; 2) as plantas femininas teriam
todos os genes, mas somente os que controlam a formacéo dds carpelos sdo expressos e as
plantas masculinas teriam todos os genes, mas apenas os dos estames s&o funcionais. Para
Cannabis sativa (Cannabaceae) e Spinacea oleraceae (Chenopodiaceae), espécies didicas,
€ relatada a ocorréncia de cromossomos sexuais X e Y. Cannabis sativa tem 20
cromossomos e as plantas XX s&o femininas, as XY sdo masculinas e existe ainda um gene
S™ que produz inflorescéncias masculinas nas plantas femininas (CHAILAKHYAN 1979).

Uma vez que & muito baixa a probabilidade de ocorréncia de duas mutagdes

simultdneas, uma afetando a express&o masculina e a outra, a expressao feminina, a
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diferenciag&o sexual da espécie pode ser incompleta. Assim, na evolugao da dioicia a partir do
hermafroditismo observariamos espécies com populagdes onde ocorrem tipos intermediarios,
contendo individuos hermafroditas e macho-estéreis (ginodioicia) ou fémeas-estéreis
(androdioicia). Situagdes intermediarias entre o hermafroditismo e a dioicia completa também
podem ser observadas quando da ocorréncia de flores masculinas em plantas femininas e
vice-versa, ou algum :g:rau de hermafroditsmo em espécies consideradas didicas. Nas
especies em que a dioicia ainda ndo esta claramente estabelecida, a expressdo sexual é,
acima de tudo, um evento quantitativo (CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978,
FRANKEL & GALUN 1977, ROSS 1982).

A esterilidade masculina nas populagies de espécies ginodidicas pode ter duas
causas: 1) efeitos citoplasmaticos, onde a heranga se da através da mae, Cuja progénie é
também feminina (embora existam genes nucleares que restauram a fungéo masculina) e 2)
genes nucleares, em que a heranga & mendeliana. Estes dois padrdes de heranga geralmente
n&o s&o mecanismos simples e unifatoriais (MEAGHER 1988, WILLSON 1983).

4. Modificagao da expresséo sexual

Os animais e as plantas que podem mudar de sexo ao longo de suas vidas tém uma
distribuicdo geografica e taxondmica ampla, mas se constituem numa minoria entre o0s
organismos sexuados. As esponjas, os cnidarios, poliquetas, moluscos, crustaceos,
equinodermas, 0s peixes, as bridfitas e as fanerégamas séo organismos que contém espécies
cujos individuos podem mudar de sexo. Geralmente a mudanca sexual é vista como se
ocorresse uma unica vez na vida do individuo, mas a maioria das plantas que podem mudar
de sexo o fazem varias vezes (CRUDEN & LLOYD 1995, POLICANSKY 1982, SCHLESSMAN
1991).

Nas plantas, a expresséo sexual € o resultado da interacdo entre fatores hereditarios,
que determinam o potencial a ser manifestado, e as condigdes ambientais, que influenciam
fortemente esta expresséo. A inconsténcia do estado sexual em plantas € bem documentada
para varios taxa das Angiospermae descritos como didicos, subdidicos ou hermafroditas. Mais
de 50 espécies em 25 familias mostram plantas que funcionam como masculinas um certo
periodo e depois passarﬁ a ter fungéo feminina ou produzem uma descendéncia hermafrodita
"(FRANKEL & GALUN 1977, FREEMAN et al. 1980).



14

Existem basicamente duas hip6teses para explicar a modificagao sexual: a hipétese da
vantagem do tamanho, formulada por Ghiselin em 1969 (LLOYD & BAWA 1984,
SCHLESSMAN 1988), para explicar o hermafroditismo sequencial nos animais. Nesta
hipétese, a aptidao de um individuo que "assume" o sexo mais vantajoso para o seu estado é
maior do que a de outro individuo que mantém o mesmo sexo a vida toda, pois a eficiéncia
reprodutiva pode variar com a idade ou o tamanho. A outra hipétese € a de CHARNOV &
BULL (1977) e FREEMAN et al. (1980) do ambiente em mosaico. Neste modelo, se a
expressdo sexual estiver relacionada ao recursos disponiveis, sera vantajoso que o sexo
flutue em sincronia com as variaveis ambientais.

Varios fatores endégenos e ambientais s&o capazes de alterar a expressdo sexual de
plantas individuais que normalmente sé exibem um sexo. Estes fatores podem ser: idade,
injuria, doengas, intensidade luminosa, comprimento do dia, temperatura, fertilidade do solo,
umidade disponivel no solo, quimica do ar, horménios vegetais, radiagao, quantidade de frutos
produzidos na estacao anterior (FRANKEL & GALUN 1977, FREEMAN et al. 1980, 1984).

Aparentemente, a mudanga na regulagéo sexual pode acontecer em varias das etapas
da ontogenia da planta. Por exemplo, baixas temperaturas logo no inicio podem reverter os
“machos genéticos” em plantas com fenétipo feminino. Baixas temperaturas numa fase
posterior podem mudar a expresséo sexual dos botdes individuais, transformando uma planta
didica em mondica e, numa fase ainda mais tardia, pode induzir a ocorréncia de flores
bissexuais (FRANKEL & GALUN 1977).

As respostas aos fatores ambientais que predispbem as plantas, cuja expressio sexual
é flexivel, preferencialmente em diregcio a feminilidade ou a masculinidade dependem das
espécies ou do estado fisiolégico da planta. De um modo geral, o estresse ambiental, como
baixa fertilidade ou pouca umidade do solo, temperaturas extremas e baixa luminosidade,
predispdem as plantas a masculinidade (FREEMAN et al. 1980).

A diminuigdo da intensidade luminosa ou do comprimento do dia podem também
promover a feminilizagio. As baixas temperaturas igualmente podem induzir a feminilidade,
como nas espécies didicas perenes Cannabis sativa e Carica papaya (Caricaceae). Em
termos gerais, embora faltem informacoes, as arvores parecem ter um comportamento
semelhante ao das espécies anuais agronémicas, que mostram forte tendéncia a feminilizagéo
em temperaturas mais baixas (FRANKEL & GALUN 1977).

Estresse hidrico, alagamento, calor e salinidade influenciam os niveis hormonais
endogenos das plantas, podendo modificar sua expressdo sexual. Em espécies monoicas e
didicas, por exemplo, a auxina e o etileno podem promover a feminilizagéo, mas em plantas
hérmafroditas podem néao ter efeito algum. Geralmente, mas n3ao de modo universal, as

giberelinas favorecem a expressdo masculina. As citoquininas também tém um papel na
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expressao sexual, mas seus efeitos so mais varidveis que os das auxinas ou giberelinas. Por
exemplo, os niveis endogenos de citoquininas sdo mais elevados nas plantas masculinas de
Mercurialis annua (Euphorbiaceae), mesmo quando ndo estdo florescendo. Quando
florescem, esta diferenca se torna ainda maior (FRANKEL & GALUN 1977, FREEMAN et al.
1980, MEAGHER 1988). Em Cannabis sativa, por exemplo, a aplicagdo de auxinas, que
normalmente s&o sintetizadas nas raizes, aumenta a formacao de flores femininas, enquanto
a aplicagdo de giberelinas, sintetizadas nas folhas, eleva a formagao de flores masculinas
(CHAILAKHYAN 1979).

Um sistema flexivel de expressao sexual seria favorecido pela selegdo natural quando
a aptiddo do individuo é fortemente influenciada pelo ambiente e quando este ndo tem
controle sobre o local onde vai se desenvolver. Este sistema também seria particularmente
vantajoso em ambientes que variam muito de um ano para o outro, como os desertos, ou nos
quais as manchas favoraveis estéo distribuidas de modo aleatério. Nestas circunstancias, os
genes que levam ao controle ambiental da sexualidade seriam favorecidos sobre os genes
que controlam a expressdo sexual estritamente genética (CHARNOV & BULL 1977,
FREEMAN et al. 1980, 1984). Em espécies mondicas, existem /oci que mudam o balango da
expressao sexual, o que inclui os efeitos de esterilidade feminina ou masculina e "decisdes"
que implicam no desenvolvimento de flores femininas ou masculinas (MEAGHER 1988).

Em espécies didicas alguns individuos mudam de sexo de uma estagdo reprodutiva
para a outra ou as plantas femininas e as masculinas tendem a ocupar ambientes diferentes,
com os individuos masculinos tendendo a segregar para as areas mais estressantes. Por
exemplo, em Cycnoches spp. e Catasetum spp. (Orchidaceae), as plantas dos locais mais
iluminados ou as de maior tamanho s&o femininas e as dos ambientes mais sombreados,
masculinas (CHARNOV & BULL 1977, FREEMAN et al. 1980, 1984). Em Arisaema
triphyllum (Araceae), uma erva perene, a mudanga sexual esta relacionada ao tamanho da
planta. Abaixo de um tamanho minimo, a planta feminina se torna masculina ou assexuada
(BIERZYCHUDEK 1982, POLICANSKY 1981). Também em espécies de Gurania e Psiguria
(CONDON & GILBERT 1988) e em Apodanthera undulata (DELESALLE 1989), todas
pertencentes as Cucurbitaceae, a sexualidade esta correlacionada positivamente ao tamanho
e abaixo de um diametro minimo a planta s6 produz flores masculinas. As espécies de
Gurania e Psiguria foram descritas como didicas mas sao, na verdade, monéicas (CONDON
& GILBERT 1988). De um modo geral, nas plantas que tém uma sexualidade flexivel a
determinagdo do seu sexo estd relacionada ao seu vigor, ao seu tamanho ou a idade
(BIERZYCHUDEK & ECKHART 1988).

Em populacgGes tetraploides de Atriplex canescens (Chenopodiaceae), uma parte dos
individuos € sexualmente constante e indiferente as flutuagbes ambientais. Aproximadamente
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20% dos individuos de A. canescens e de outras espécies do género podem alterar seu
estado sexual de uma estagdo para a outra. Na maioria dos casos, as plantas mudam de uma
condi¢do unissexual para monoéica, mas alteragdes completas foram observadas em todas as
espécies (FREEMAN et al. 1984). J4 em Passiflora incarnata (Passifloraceae), uma espécie
andromondica, sdo os niveis de recursos totais da planta, ou a remogao da folha adjacente a
flor, que influenciam a expressdo sexual. Assim como em Aesculus pavia
(Hippocastanaceae), Aralia hispida (Araliaceae) e Leptospermum scoparium (Myrtaceae),
as flores masculinas aumentam relativamente para o final da floragdo. Uma hipétese para
explicar este comportamento € a de que haveria uma diminuigao dos recursos gerais da planta
devido aos investimentos durante o inicio e a metade da fase reprodutiva (BARRETT 1984,
MAY & SPEARS 1988, SPEARS & MAY 1988).

Em Thymelaea hirsuta (Thymelaeaceae) ocorre uma pleiogamia complexa, tendo-se
observado em duas populagdes do sul da Franga, a ocorréncia de quatro categorias de
plantas, ou seja: femininas, masculinas e dois tipos de hermafroditas monoicos sequlenciais.
As plantas hermafroditas s&o dicogamas e podem produzir inicialmente flores femininas e
depois masculinas (protoginicés) ou primeiro produzem flores masculinas e depois, femininas
(protandricas). As plantas masculinas e femininas s&o estaveis, mas todos os quatro morfos
sexuais produzem sementes. Nas plantas masculinas, varias vezes foi observada a ocorréncia
de flores morfologicamente hermafroditas, mas que produziam uma quantidade muito
pequena de frutos, indicando que a maioria nio tem ovério funcional. Como apenas a forma
feminina é quase sempre unissexual, a espécie poderia ser descrita como ginodidica, embora
esta categoria ndo descreva plenamente a sua complexa determinagio sexual, pois os
individuos hermafroditas s&o, na verdade, monéicos seqienciais (DENELLEN‘éf al. 1987,
DOMMEE et al. 1990, 1995).

Il. ASPECTOS TAXONOMICOS DE Trema micrantha

A familia Ulmaceae (Urticales) foi definida por Mirbel em 1815 e compreende
atualmente 15 a 18 géneros e 150 a 200 espécies, distribuidas amplamente nas regides
temperadas e tropicais. A maior diversidade de espécies & encontrada nas regides
temperadas do hemisfério norte. As espécies de Ulmaceae sdo geralmente arbustivas ou
arbéreas, raramente lianas, e podem ser encontradas desde o nivel do mar até a 2.000m de
altitude, tanto em florestas primarias quanto em formacées secundarias (MIQUEL 1853,
SOEPADMO 1977, TODZIA 1993).
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As flores podem ser uni-ou bissexuais, mas Trema, Parasponia e Celtis possuem
flores pistiladas, estaminadas e hermafroditas, estas em geral funcionalmente imperfeitas
(TODZIA 1993). A estrutura das flores e das inflorescéncias, a quantidade de graos de pélen
produzida, a estrutura do estigma e a auséncia de néctar sugerem polinizacéo aneméfila para
a maioria das Ulmaceae. A biologia da reproducéo das espécies da familia &€ pouco conhecida.
Celtis iguanaea é predominantemente alégama, mas também pode ocorrer auto-fecundagao
ou apomixia (ARRUDA & SAZIMA 1988). Em Ulmus ocorre auto-fecundagéo e protoginia e
protandria nas espécies dicogamas (Hans 1981 apud TODZIA 1993).

CRONQUIST (1981) e TODZIA (1993) reconhecem duas subfamilias - Ulmoideae,
mais primitiva, e Celtidoideae, a qual pertence o género Trema. OGINUMA et al. (1990), no
entanto, consideram as duas subfamilias como familias distintas (Celtidaceae e Ulmaceae) e
que Celtidaceae estaria mais proxima de Moraceae que de Ulmaceae, de acordo com
Grudzinskaya (1967 apud CRONQUIST 1981).

Trema Lour. é constituido por 10 a 15 (SOEPADMO 1977) ou 10 a 55 (TODZIA 1993)
espécies de arvores ou arbustos monédicos, didicos ou poligamos, distribuidos nas regides
tropicais e subtropicais. E um género homogéneo, muito préximo de Parasponia, que ocorre
na Polinésia e Melanésia, e de Celtis, também com diétribuic;éo tropical e subtropical.

O numero de taxa no género & provaveimente superestimado, devido a dificuldade de
delimitacdo das espécies. Quase todas as espécies do género sdo plantas pioneiras com
ampla distribuicao geografica, apresentando, deste modo, grande variabilidade fenotipica e
varios sinénimos (TODZIA 1993, VAZQUEZ-YANES 1980). Na Malasia, por exemplo, estao
publicados 20 a 25 epitetos, mas sdo reconhecidas apenas quatro espécies (SOEPADMO
1977). Este autor considera a ocorréncia de 6 a 7 espécies na Asia, 3 a 4 espécies na Africa,
ou apenas uma unica, T. guineensis ou T. orientalis, e 4 a 5 espécies nas Américas, que se
distribuem do sul da Flérida até o norte da Argentina. No Brasil, ocorre, provavelmente, uma
Unica espécie, Trema micrantha (L.) Blume (CARAUTA 1974, MIQUEL 1853, NEVLING, Jr.
1960).

T. micrantha é uma arvore que pode atingir até 29m de altura e possui folhas alternas,
disticas, pecioladas, estipuladas, oval-lanceoladas, com apice atenuado, base assimétrica,
margem serrada, venagao triplinérvea na base, escabras na face superior e vilosas na inferior.
Apresenta trés tipos de flores, femininas, masculinas e hermafroditas, e o fruto é uma drupa,
disperso por diferentes espécies de passaros.

T. micrantha geralmente € citada na literatura como mondica (BAWA et al. 1985a,
1985b, BULLOCK 1985; CROAT 1978, NEVLING, Jr. 1960, SOBREVILA & ARROYO 1982,
TOML!NSON 1974), as vezes, como uma espécie didica (IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA

1992). Isto se deve, provavelmente, & raridade das suas flores hermafroditas, as épocas
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diferentes em que as observacbes de campo foram feitas e ao fato da espécie ter uma
determinac&o sexual complexa, como sera visto adiante, neste trabalho. TOMLINSON (1974)
ja chamava a atencao para a ocorréncia de uma dioicia superficial e para a necessidade de
estudos mais detalhados.

O numero cromossémico basico para Trema é n=10. BAWA (1973) registrou n=10
para T. micrantha, mas ocorre poliploidia no género, com T. orientalis podendo apresentar
2n=40+1B (BEDI et al. 1985) ou 2n=ca.120 (OGINUMA et al. 1990). T. amboinensis
apresenta n=10, 80 (Mehra 1976 apud GOLDBLATT 1981).

T. micrantha tem uma série de usos potenciais. A casca da arvore tem propriedades
adstringentes e fornece fibra forte, Gtil na fabricagio de cordas, tecidos rusticos e cestos. Sua
madeira é clara e macia, pouco util na marcenaria, mas dando 6tima lenha e pasta quimica ou
alvejada para a fabricacio de celulose. O papel obtido a partir da pasta da sua celulose é
resistente e de otima qualidade € mesmo a porgdo mais interna da casca, constituida
basicamente pelo floema, pode ser utilizada na fabricagio de papel artesanal. O carvdo
também é de muito boa qualidade e serve para a fabricagdo de pélvora. Pode ser utlilizada na
alimentagdo animal, pois possui altos teores de calcio e proteina bruta. No entanto, as
espécies malasianas contém glicosideos e podem ser venenosas quando consumidas em
grande quantidade pelos animais. Além dos bovinos, os equinos, as ovelhas e os coelhos
aceitam bem suas folhas. Como suas flores atraem insetos, é adequada para plantio nas
proximidades de apiarios (ANDRADE et al. 1978, FERREIRA et al. 1976, 1977, PETERS et al.
1987, SOEPADMO 1977).

E conhecida no Brasil por diversos nomes populares: cambara, candiuva, coatidiba,
crindiuva, curumi-caa, curindiba, grandiuva, gurindiva, orindilba, pau-de-péivora, seriuva,
taleira, urundiuba (ANDRADE et al. 1978, CARAUTA 1974, FERREIRA et al. 1977).

lil. ASPECTOS ECOLOGICOS DE Trema micrantha

Uma das generalizagdes mais antigas e mais amplamente aceitas em ecologia vegetal
é a do conjunto de caracteres usados para diferenciar as espécies do inicio e do final da
sucessao secundaria (HUSTON & SMITH 1987). As arvores da floresta tropical diferem entre
si em iniUmeras caracteristicas, mas podem ser agrupadas basicamente em duas classes, de
acordo com a sua eétratégia de vida: espécies pioneiras e nao-pioneiras ou climax
(WHITMORE 1989, 1991b). Os “temperamentos” das arvores tropicais, no entanto, ndo sdo

categorias simples, vinculadas somente as demandas de luz ou ao tamanho das clareiras,
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mas sdo o resultado de estratégias complexas, adaptadas ao desenvolvimento da clareira
(OLDEMAN & DIJK 1991). O -“status” sucessional da maioria das arvores nio & bem
conhecido, pois faltam estudos autoecolégicos. Trema micrantha é uma destas espécies
sabidamente colonizadora de clareiras e apresenta varias das caracteristicas tipicas das
plantas pioneiras.

As arvores que dependem das clareiras durante todo o seu ciclo de vida sd0 chamadas
pioneiras (BROKAW 1987, BUDOWSKI 1963, 1965, 1966, SWAINE & WHITMORE 1988,
WHITMORE 19913, b), helidfilas ou intolerantes a sombra (WHITMORE op. cit.), especialistas
de clareiras grandes (DENSLOW 1980), jogadoras perseverantes (OLDEMAN & DIJK 1991),
ndmades (Steenis 1958, apud OLDEMAN & DIJK 1991), cicatriciais (Mangenot 1958, apud
OLDEMAN & DIJK op. cit.) ou arvores-ervas (Comer 1952, apud OLDEMAN & DIJK op. cit.).

As clareiras das matas favoreceram a evolugéo e a diversificagdo de um conjunto de
espécies que nao ocorre no seu subosque, que tém comportamento némade e que formam
uma vegetacao cicatricial. Alguns autores consideram que as espécies pioneiras evoluiram em
ambientes secos, riparios ou rochosos. Embora os disturbios na floresta tropical ocorram com
frequéncia, independentemente das atividades humanas, considera-se que, nos Ultimos 10 a
15.000 anos houve uma grande expansio das espécies pioneiras devido a agricultura
némade, ao fogo e & criagdo de animais. Estes eventos foram de tal grandeza que,
atuaimente, existem enormes regibes € mesmo paises inteiros onde é dificil encontrar zonas
com vegetacdo primaria. O aumento da magnitude, da freqiéncia e da persisténcia dos
disturbios provavelmente tem contribuido para a variabilidade fenotipica e genotipica das
espécies pioneiras (BUDOWSKI 1965, EWEL 1980, GOMEZ-POMPA 1971, GOMEZ-POMPA
& VAZQUEZ-YANES 1985, HOLTHUIJZEN & BOERBOOM 1982, VAZQUEZ-YANES &
OROZCO-SEGOVIA 1994, VAZQUEZ-YANES & SMITH 1982, WHITMORE 1978).

Em geral, para cada local existe um pequeno numero de espécies pioneiras
(VAZQUEZ-YANES 1980). Pesquisadores que estudam a floresta tropical e a sua dinamica de
regeneragao enumeréh uma série de caracteristicas comuns a estas espécies, em todo o
cinturdo de florestas tropicais do mundo (ALVAREZ-BUYLLA & MARTINEZ-RAMOS 1990,
BAZZAZ 1991, BROKAW 1985, BROKAW & SCHEINER 1989, BUDOWSK! 1963, 1965,
1966, 1970, DAWKINS 1965, DENSLOW 1980, 1985, EWEL 1980, GOMEZ-POMPA &
VAZQUEZ-YANES 1985, HOWE & SMALLWOOD 1982, HUSTON & SMITH 1987, JANZEN &
VAZQUEZ-YANES 1991, OLDEMAN & DIJK 1991, VAZQUEZ-YANES 1980, VAZQUEZ-
YANES & OROZCO-SEGOVIA 1987a, VAZQUEZ-YANES & GUEVARA-SADA 1985,
VAZQUEZ-YANES & SMITH 1982, WHITMORE 1978, 1989, 1991a, 1991b):

- possuem geralmente uma distribuicdo geografica ampla e alta plasticidade fenotipica;

- s6 sobrevivem e crescem em plena luz, durante todo o seu ciclo de vida;



20

- colonizam clareiras grandes (pelo menos com 150 a 200m2) e recém-formadas, a
partir do banco de sementes do solo;

- crescem rapidamente em altura, geralmente produzindo uma estrutura vegetativa de
baixo valor energético, de pouca densidade e sem silica. Investem pouco no lenho, que
geralmente € claro e fragil e susceptivel ao ataque de fungos e outros parasitas, quando seu
crescimento cessa, no ﬂ>n‘al do seu ciclo de vida;

- geralmente tém um ciclo de vida curto, de até, no maximo, 30 a 40 anos, mas
algumas espécies podem viver mais, permanecendo na floresta madura como emergentes;

- produzem folhas continuamente, com altas taxas de reposicdo. O aparato
fotossintético é eficiente, funcionando apenas sob irradiagdo solar direta, pouco adaptado a
luz difusa e as baixas intensidades. Apresentam altas taxas de fotossintese, respiracgao,
transpiragéo, condutancias e de contetido de nitrogénio;

- geralmente contém poucos produtos toxicos, apresentando alta susceptibilidade a
herbivoros e patégenos. A associaq:éo com micorrizas € facultativa para algumas espécies, o
que provavelmente permite o crescimento da plantula em solos pobres. Os cotilédones das
plantulas s&o geralmente fotossintetizantes, pois as sementes sdo pequenas, com poucas
reservas;

- 0s mecanismos de polinizagdo sdo pouco conhecidos, mas geraimente envolvem
polinizadores generalistas. A anemofilia &, em geral, rara nas espécies tropicais. A fecundacgao
é cruzada e tendem a ser auto-incompativeis. Espécies didicas sdo comuns, como no género
Cecropia;

- o0 esforgo reprodutivo é muito grande, produzindo quantidades macigas de sementes
pequenas, dispersas pelo vento ou por uma variedade de animais, através de longas
distancias. Florescem precoce e continuamente ao longo do ano;

- o conteldo de agua das sementes é menor que o das outras espécies da mata e
sobrevivem mais tempo a dessecagdo e ao armazenamento. Apresentam longevidade
potencial grande, de até varios anos, e sdo resistentes ao ataque de micro-organismos,
embora a maioria das espécies tropicais tenha sementes com baixa ou nenhuma dorméncia.
Séo geralmente fotossensiveis, com os mecanismos de germinagdo mediados pelo fitocromo.
A germinacdo também € aumentada pelas flutuagbes de temperatura e altas concentragdes
de nutrientes, mas geralmente diminui com o aumento da radiagdo vermelho-longo,
caracteristica do subosdue. Algumas sementes, no entanto, podem germinar no escuro.

Geralmente n&o existe uma correlagéo estreita entre as categorias taxonémicas e as
caracteristicas ecolégicés (SWAINE & WHITMORE 1988). Mas as espécies de Trema, desde
o inicio deste século, sdo citadas na literatura como tipicamente pioneiras, tanto na Malasia
quanto na Africa e nas Américas. Segundo NEVLING, Jr. (1960) e SOEPADMO (1977) estas
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espécies crescem rapida e gregariamente, em ambientes recém-abertos, em varios tipos de
solo, desde © nivel do mar até a 2.000m de altitude.

Na Malasia, todas as quatro espécies reconhecidas, T. cannabina, T. orientalis, T.
tomentosa e T. angustifolia, de porte arbustivo-arboreo, séo plantas pioneiras, geralmente
com ciclo de vida curto, de 5 a 7 anos, e que morrem rapidamente quando sombreadas por
outras pioneiras mais agressivas e de ciclo de vida mais longo. Por esta razdo, as espécies de
Trema sé muito raramente sdo encontradas em florestas secundarias mais velhas (Brown
1919, apud KENOYER 1929, SOEPADMO 1977). T. guineensis, na Africa, também é uma
espécie cicatricial e geralmente a populagéo ndo ultrapassa 6 anos. Individuos isolados, no
entanto, podem atingir maior longevidade, talvez mais de 10 anos. Suas sementes
apresentam dorméncia e permanecem no solo por longos periodos (ALEXANDRE 1978, 1982,
LEHTO & GRACE 1994).

Na llha de Barro Colorado, no Panama, KENOYER (1929) ja citava T. micrantha como
uma das cinco espécies pioneiras mais comuns em amostras de solo da floresta antiga.
BROKAW (1987) observou que o recrutamento das populagdes ocorreu durante o primeiro
ano apés a formacgéo das clareiras. Ap6s 9 anos, T. micrantha s6 sobreviveu nas maiores
clareiras, com pelo menos 376m” de area, com a maioria dos individuos nas maiores classes
de diametro. Varias espécies de passaros foram observadas alimentando-se de suas drupas.
Na Costa Rica, € uma das espécies mais comuns em clareiras em altitudes de até 1.650m
(MURRAY 1988). Trema micrantha também esteve entre as espécies pioneiras mais
comuns, quando se estudou a chuva de sementes em Los Tuxtlas, México (GUEVARA &
LABORDE 1993).

Em Campinas (SP), estudos de sucessao secundaria na mata de Santa Genebra, apos
a ocorréncia de fogo, mostraram que 11 meses ap6s a abertura da clareira, T. micrantha era
a especie de maior abundéncia, com forte dominéncia na comunidade (CASTELLANI &
STUBBLEBINE 1993). A espécie estabeleceu-se na area através de sementes, florescendo
ap6s 6 meses e frutificando em torno de um ano. Trés anos depois continuava sendo a
espécie dominante, apresentando os maiores valores do indice do valor de importancia. Seis
anos apés o disturbio, embora ainda dominante, ja se observava um certo declinio na sua
populagéo e na sua importancia (MATTHES 1992). T. micrantha pode ser caracterizada pela
sua estratégia de vida como uma espécie tipicamente pioneira, ocorrendo desde o inicio da
regeneragéo das clareiras. Assim como outras heliofilas, tem grande importancia na
cicatrizagdo das areas deflorestadas. Devido as mudangas micro-ambientais que promove,
também favorece o estabelecimento de outras espécies.

As espécies pioneiras promovem a transferéncia dos nutrientes livres do solo para a

comunidade bidtica, melhoram a estrutura edafica, pela produgcdo de matéria organica,
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modificam o micro-clima, reduzindo a flutuagéo térmica e aumentando a umidade relativa da
atmosfera. Devido a associagio facultativa com micorrizas suas plantulas conseguem crescer
em solos pobres, onde outras espécies niao se estabelecem (GOMEZ-POMPA & VAZQUEZ-
YANES 1985, VAZQUEZ-YANES & GUEVARA-SADA 1985). E provavel que espécies
africanas de Trema possam fixar nitrogénio, em simbiose com Rhizobium, enriquecendo o
solo (Wildeman 1925 apud AKKERMANS et al. 1978). Uma floresta secundaria dominada por
Musanga cecropioides com 14 anos de idade imobiliza tantos nutrientes quanto uma
comunidade de 50 anos. O solo em uma comunidade dominada por Trema orientalis se
enriquece em fosfatos soliveis. Numa floresta dominada por Cecropia, apés 6 a 14 anos, a
taxa de produgao de folhedo é semelhante a de areas com floresta madura, no Panama e na
Guatemala (VAZQUEZ-YANES 1980).
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OBJETIVOS

O objetivo deste trabalho é estudar a biologia da reprodugéo de T. micrantha, que é
uma espécie muito comum na regeneragc&o natural das areas deflorestadas do estado de Sao

Paulo, procurando-se responder as seguintes questdes:

- quais os tipos florais que ocorrem na espécie e qual é a freqliiéncia das diferentes
flores nos individuos e nas populagées? Como a frequéncia relativa destas flores varia nos
individuos e nas populagdes ao longo do ano?

- duas populagdes diferentes, uma no final do ciclo de vida e outra no inicio, tém
comportamento reprodutivo semelhante?

- a variagao sexual que se observa em alguns individuos das populagées é influenciada
pela sazonalidade do clima da regio? ‘

- existem evidéncias de que o padrio de determinagdo sexual encontrado nas
populagées estudadas em Campinas é comum & espécie como um todo?

- seu sistema de polinizagdo é o mesmo que predomina nas outras espécies da
familia? Qual o nivel de produg&o dos graos de pdlen?

- qual o sistema de reprodugdo da espécie - ocorre auto-compatibilidade ou auto-
incompatibilidade?

- em quanto tempo os frutos s&o formados e qual a taxa de viabil,id%dﬁ -e de
germinacao das sementes formadas? -

- 0 vigor das arvores, estimado como tamanho inicial e crescimento médio, esta
relacionado com a sua determinagao sexual? Ocorre mortalidade diferencial entre os fenétipos

sexuais?
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MATERIAIS E METODOS

I. AS AREAS DE ESTUDO

As populagbes de T. micrantha foram estudadas em clareiras de origem antrépica em
dois fragmentos florestais nativos, no municipio de Campinas, estado de Sdo Paulo. A
primeira populagéo foi estudada na Reserva Municipal da mata Santa Genebra, a 22°49'45"S
e 47°06'33"W, e a segunda populagcdo, na mata Santa Elisa, no Centro Experimental do
Instituto Agronémico de Campinas (IAC), a 22°55'S e 47°05'W. Estas matas est3o distantes
entre si cerca de 12km.

As duas formacdes caracterizam-se como subtropicais perenifélias, com arvores
deciduas, segundo HUECK (1972). O clima da regido de Campinas é do tipo Cwa de Képpen,
ou seja, tropical de altitude, com inverno seco e verdo quente e chuvoso. A temperatura média
no més mais quente é superior a 22°C e no més mais frio, inferior a 18°C. As temperaturas
médias mais elevadas ocorrem nos meses de janeiro e fevereiro e a média mensal mais
baixa, no més de julho. O total anual médio de precipitagio é de cerca de 1.371mm, de acordo
com os registros diarios dos ultimos cem anos da Segéo de Climatologia do IAC. O regime
pluviométrico tem duas estagdes distintas: uma mais chuvosa, de outubro a margo, e a outra
mais seca, de abril a setembro (MELLO et al. 1994).

O relevo da regi&o € de colinas amplas e a altitude varia em torno de 600m. Segundo
analise da Secdo de Pedologia do IAC, o solo da area estudada na mata Santa Genebra é
classificado como Latossolo Roxo Eutréfico, A moderado, textura argilosa. O solo da mata
Santa Elisa € um Latossolo vermelho escuro, textura argilosa.

A mata Santa Genebra tem 251,7ha de area total e a clareira onde a populacdo de T.
micrantha foi estudada, aproximadamente 10ha. Os individuos marcados tinham cerca de 5
anos de idade, no inicio deste estudo. Informagdes mais detalhadas sobre a mata podem ser
obtidas nos trabalhos de CASTELLANI & STUBBLEBINE (1993) e de MATTHES (1992), que
estudaram o processo de sucessao secundaria na clareira onde ocorreu o fogo.

A mata Santa Elisa tem uma area total de aproximadamente 10ha e, devido a
proximidade a conjuntos habitacionais densamente povoados e a falta de medidas de
prote¢do, encontrava-se bastante degradada. O dossel era descontinuo, atingindo 15-20m de
altura, com algumas arvores emergentes como o jequitibd-vermelho (Cariniana legalis,
Lecythidaceae), a paineira (Chorisia speciosa, Bombacaceae) e a peroba (Aspidosperma
polyneuron, Apocynaceae). Observava-se na época do estudo uma grande quantidade de
lianas e de capim-coloniao (Panicum maximum, Poaceae) em varios trechos.
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Os incéndios mais recentes na mata Santa Elisa ocorreram em 1983, novembro de
1985 e setembro de 1988, num trecho com aproximadamente 3,6ha, onde sobreviveram
apenas algumas arvores de grande porte. Na borda da mata, em 1989 e 1990, foram feitos
plantios de espécies nativas e o corte sistematico do capim-colonido, para que as mudas
plantadas e as de origem natural pudessem se desenvolver. A populagdo de T. micrantha
desta mata constituiu-se, deste modo, de mudas plantadas, de origem variada, e de individuos
que surgiram espontaneamente ap6s o Ultimo incéndio. As arvores tinham, aproximadamente,

dois anos de idade no inicio deste trabalho.

Il. PADROES SEXUAIS

1. Expressao sexual em individuos e nas populagées de T. micrantha

O estudo da populagéo da Santa Genebra teve inicio em setembro de 1986 e terminou
em fevereiro de 1990, perfazendo 36 meses de coleta de dados. Foram marcados e
plagueados 85 individuos, na borda e na area mais interna da clareira. Na mata Santa Elisa
foram marcados e plaqueados 37 individuos. O estudo da proporcao de flores teve inicio em
junho de 1991 e terminou em maio de 1992, perfazendo 12 meses de coleta de dados.

A avaliag&o da proporgdo das flores femininas, masculinas e hermafroditas foi feita
coletando-se, sempre que possivel, cinco ramos de cada quadrante da copa, em diferentes
alturas, mensalmente. As inflorescéncias eram, entéo, colocadas em vidros com alcool 70% e,
com auxilio de um microscopio estereoscopico, examinavam-se 100 flores ao acaso,
anotando-se a propor¢éo de cada tipo de flor. Na analise dos dados foram consideradas
apenas as arvores para as quais havia pelo menos 12 meses de observacées, nas duas
populagbes. Em fungao da proporgéo das flores femininas, masculinas e hermafroditas e da
sua variagéo ao longo da estagéo reprodutiva, foram estabelecidas quatro categorias sexuais
para as arvores amostradas. Para cada uma das duas categorias sexuais mais freqiientes,
“femininas” e “hermafroditas cripticas”, que em conjunto englobaram pelo menos 90% das
plantas marcardas nas duas populagdes, foi analisada a produgcdo acumulada de flores
femininas e masculinas. A produgao relativa mensal dos trés tipos de flores foi calculada para

as duas populagdes, para todas as plantas consideradas na andlise.
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2. Distribuicdo temporal e espacial das arvores na mata Santa Elisa

Na mata da Santa Elisa todas as plantas amostradas foram mapeadas no campo, com
auxilio de trenas e bussola. Os dados foram plotados através do programa Systat 5 e cada
planta teve representada a sua producdo mensal de flores femininas e masculinas. Foram
incluidas todas as arvores plaqueadas, mesmo aquelas para as quais ndo se pode obter
dados durante doze meses consecutivos e que, por este motivo, ndo entraram na analise da

determinagédo sexual.

3. Amostragem de outras populagdes de T. micrantha

Procurou-se analisar plantas de outras populagdes de T. micrantha, para se verificar
se ha evidéncias de que o padrio de determinagdo sexual encontrado nas populagbes de
Campinas pode ser comum a espécie, considerando-se uma area de distribuicdo mais ampla.

Para tanto foram estudados materiais herborizados, tendo sido examinadas um total de
144 exsicatas de T. micrantha dos seguintes herbarios: Instituto Agronémico de Campinas
(IAC), Universidade Estadual de Campinas (UEC), Universidade de Sio Paulo (SPF) e
Instituto de Botanica de Sao Paulo (SP). Estes materiais eram de diversos estados do Brasil e
inclusive de paises limitrofes. No entanto, mais de 50% eram exemplares coletados em
municipios do estado de S0 Paulo.

Anotaram-se os respectivos nimeros de herbario, localidade e data da coleta. As
exsicatas foram observadas com o auxilio de um microcépio estereoscépicd e foram
estabelecidas cinco categorias, de acordo com a abundancia relativa das flores femininas e
masculinas. As flores hermafroditas, além de raras, sdo dificeis de serem observadas no
material herborizado e, por estes motivos, ndo foram consideradas na analise. As categorias

foram as seguintes:

0 = ocorréncia somente de flores femininas;
= ocorréncia predominante de flores femininas, mas com algumas flores
masculinas;
2 = ocorréncia de flores femininas e masculinas em igual proporgéo;

3 = ocorréncia predominante de flores masculinas, mas com algumas femininas;

1

4 = ocorréncia somente de flores masculinas;
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lll. DADOS CLIMATICOS

Os dados climaticos foram extraidos de MELLO et al. (1994), que caracterizaram o
regime pluvial e térmico da regido de Campinas, com base na analise das séries mensais e
anuais dos totais pluviométricos, nimeros de dias de chuva e temperaturas médias dos

ultimos cem anos.

IV. SISTEMA DE POLINIZAGAO

As observacgbes sobre o sistema de polinizagdo em T. micrantha foram feitas ao longo
das coletas mensais, para determinacdo da sexualidade das arvores. Foram observados a
abertura das anteras, o periodo de exposigao dos estigmas e visitas de insetos.

1. Viabilidade dos graos de pélen e nimero médio por flor

O estudo da viabilidade dos graos de pélen foi feito com material fresco, corado com
carmim acético 1,2%. Para cada flor foram avaliados 10 campos/lamina e, em cada campo,
contados 100 graos de pdlen, com auxilio de um microscopio ético.

A avaliagdo do nimero de graos de podlen por flor foi feita macerando-se as cinco
anteras frescas de uma flor, em 1ml de agua. A seguir o material foi homogeneizado
manuaimente e colocado em hemocitometro. A contagem foi feita com auxilio de microscopio

ético e o numero de graos de pdlen, calculado segundo a férmula abaixo:

nO. de graos

x diluicdo x 10*
8
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V. CRUZAMENTOS CONTROLADOS

1. Polinizagao manual e espontanea

Os cruzamentos controlados foram realizados em plantas marcadas da populagio da
mata Santa Elisa. Para testar a ocorréncia de agamospermia, foram retiradas das
inflorescéncias as flores ja abertas, ou seja, quando os ramos do estigma estavam se
desenrolando ou ja totalmente expandidos. A seguir, as flores restantes foram contadas e o
ramo, ensacado com saco de papel manteiga branco. O acompanhamento foi semanal.

Nos experimentos de fecundag&o cruzada e de auto-fecundagéo, as flores femininas ja
abertas ou em antese também foram retiradas antes do ensacamento. Os grios de pélen
foram coletados de flores em inicio de antese, em placa de Petri, e colocados nos estigmas
com auxilio de um pincel fino. No caso da auto-fecundacdo, as flores masculinas foram
coletadas em ramos que néo estavam ensacados, da mesma planta. O acompanhamento das
flores polinizadas foi feito semanalmente. Apés o inicio do desenvolvimento dos frutos, nao
havendo mais flores para polinizar na inflorescéncia, o saco de papel era retirado e o ramo,
etiquetado.

A observacéo da porcentagem de frutos formados em polinizagdo espontanea foi
realizada etiquetando-se as infloresc&ncias, contando-se 0 nimero de flores femininas e
acompanhando semanalmente seu desenvolvimento. Foram considerados totalmente
desenvolvidos os frutos com aproximadamente 0,5cm de diametro, verde-escuros e maduros,
os frutos vermelhos. No caso das flores ensacadas para testar a possivel ocorréncia de
agamospermia, alguns dos frutos formados foram coletados e examinados sob microscopio

estereoscopico, para se verificar se as sementes estavam integras.

2. Desenvolvimento do tubo polinico

A observagéo do crescimento do tubo polinico foi feita em intervalos de 6h, 12h, 24h,
36h e 72h, ap6s a polinizagdo no campo. No laboratério seguiu-se a metodologia de
fluorescéncia com azul de anilina de MARTIN (19859). Foi utilizado FAA 50% para a fixagao e,
para amolecer os tecidos, NaOH SN durante 40 minutos, a 60°C constantes. Em seguida o
material foi lavado trés Vezes em agua destilada, corado com azul de anilina e observado em

microscopio de fluorescéncia.
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3. Tempo de formagao dos frutos e viabilidade das sementes

As arvores de T. micrantha atraem varias espécies de passaros que se alimentam dos
seus frutos, mesmo quando ainda estdo verdes. Assim, a taxa de remogido ou predacgdo
destes frutos € muito alta e foi muito dificil acompanhar o desenvolvimento completo da
maioria das flores marcadas. Por este motivo foram distinguidas, ao longo do trabalho de
campo, duas ou trés fases de desenvolvimento dos frutos - frutos verdes totalmente
desenvolvidos, intermediarios e maduros. Para se observar o tempo de formagéo dos frutos
foram marcados varios ramos, acompanhando-se a flor aberta até que estivesse formado o
fruto verde totalmente desenvolvido (com cerca de 0,5cm de didmetro) ou maduro, quando
possivel. Foram observados também os frutos que se desenvolveram a partir das flores
polinizadas manualmente.

Para a analise da viabilidade das sementes foram coletados 100 frutos ao acaso, de
cinco plantas - duas pertencentes a categoria de “hermafroditas cripticas” e trés, “femininas”.
Verificou-se, com o auxilio de um microscopio estereoscopico, se as sementes apresentavam
os cotiléedones e se estavam morfologicamente integras. Quando estavam integras foram
consideradas viaveis.

VI. GERMINAGAO DAS SEMENTES

Em todos os testes de germinacgéo, o pericarpo sempre foi retirado previamente e o
substrato sempre continha fungicida ("captan"). Os frutos totalmente desenvolvidos foram
separados visualmente em trés categorias - verdes; intermediarios, quando apresentavam
manchas avermelhadas, e maduros, quando totaimente vermelhos. A germinagdo das
sementes foi acompanhada semanalmente, em todos os testes realizados. Nas analises

estatisticas, os dados foram transformados em arco-seno ./p, onde “p” é a proporgdo de

germinagao obtida.

1. Efeito de diferentes tratamentos

Foram testados wos seguintes tratamentos para induzir a germinagao: embebicio em
-agua destilada durante 24h e acido sulfurico concentrado durante diferentes periodos de

tempo - 3min, 5min, 10min, 15min, 20min e 25min. Apés o tratamento com acido sulfurico, as
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sementes foram lavadas em agua corrente durante 10 minutos, ficavam em embebicio mais
10 minutos e, em seguida, lavadas novamente com hipoclorito comercial a 0,2%. As
sementes-controle também foram lavadas com o hipoclorito comercial 0,2%. As sementes
foram deixadas durante 4,5 meses em um germinador com temperatura alternada de 20°C,
durante 16h, e 30°C, durante 8h, com luz difusa. Foram feitas duas repeticdes de 50 sementes
cada uma. Foi aplicado o teste unilateral de Dunnet para as médias das porcentagens de
germinagdo dos diferentes tratamentos, contrastando-as com a da testemunha. Os
tratamentos foram considerados significativamente diferentes da testemunha ao nivel de 5%
(STEEL & TORRIE 1980).

2. Efeito de diferentes temperaturas

Para testar a melhor temperatura para a germinagao - 20°C constantes, 20°-30°C
alternados e 32°C constantes - foram utilizadas sementes de frutos verdes e maduros. Apds a
retirada do pericarpo, as sementes foram lavadas com hipoclorito 0,2% e deixadas no
germinador durante sete meses. Para as sementes dos frutos verdes, em todas as
temperaturas, e as dos maduros a 20°C constantes, foram feitas quatro repeticées de 100.
Para as sementes dos frutos maduros a 20°-30°C alternados e 32°C constantes, foram feitas
quatro repeti¢cdes de 50 sementes, em fungao da sua disponibilidade. Foi aplicado o teste de
Tukey para as médias das porcentagens de germinac;éd do conjunto das sementes nos
diferentes tratamentos. O mesmo teste foi aplicado para as sementes dos frutos verdes e
maduros nos trés tratamentos e o nivel de significincia considerado, em todos os testes, foi
igual a 1% (GOMES 1976, STEEL & TORRIE 1980).

3. Efeito da categoria sexual, do tratamento e da maturidade

Para testar as sementes das plantas femininas e das hermafroditas cripticas, as
sementes receberam dois tratamentos diferentes - lavagem com hipoclorito a 0,2% ou banho
em acido sulftrico cor_\centrado durante 15min. Apés o tratamento com acido sulfurico, as
sementes ficaram 10min em agua corrente e 10min em embebicdo. As sementes foram
deixadas germinando durante 5 meses, em temperatura alternada de 20°-30°C. Foram feitas
duas repetigdes de 100, para as sementes dos frutos verdes, intermediarios e maduros. Para
as sementes dos frutos intermediarios das plantas hermafroditas cripticas tratadas com acido

sulfurico, so6 foi possivel testar 50 sementes. Para as médias de porcentagem de germinacgao
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foi aplicado o teste unilateral de Dunnet e o teste F de analise de variancia, considerando as

” (1}

variaveis “sexo”, “tratamento” e “maturidade”. Foram também aplicados o teste de Tukey para
o fator “maturidade”, dentro dos dois tratamentos (acido sulfdrico e hipoclorito) e o teste “t’
para o contraste “tratamento” dentro de “sexo”. Foi considerada significativa a probabilidade <

0,01 ou <0,05 (STEEL & TORRIE 1980).

VIi. TAMANHO INICIAL E CRESCIMENTO DAS ARVORES

Cada arvore marcada, nas duas populagdes, teve seu perimetro medido e sua altura
estimada no inicio e no final da analise da proporcéo de flores, para se ter uma avaliagéo do
tamanho inicial e do crescimento das plantas. O perimetro foi medido com uma fita métrica, a
1,30m de altura do solo, e a altura, estimada por comparagéo com a tesoura de poda alta,
cujo tamanho era conhecido. Para as duas populagées foi calculado o crescimento anual em
altura (m) e em perimetro (cm). Como um dos objetivos foi comparar o tamanho inicial e o
crescimento das arvores, foram consideradas apenas as plantas para as quais se pode obter
também o seu tamanho final. Desde modo, na mata Santa Genebra foram analisadas 25
plantas “femininas” e 13 “hermafroditas cripticas”. Nas outras duas categorias, “feminina
preferencial” e “masculina preferencial” havia apenas uma planta de cada. Na mata Santa
Elisa foram consideradas 16 arvores “femininas” e 11 “hermafroditas cripticas”. Nesta
populagéo havia duas plantas “femininas preferenciais” e uma “masculina preferencial”. Foram
calculadas as médias do tamanho inicial e do crescimento, com seus respectivos mterva!os de
confianga (com 95% de probabilidade) e coeficientes de variagdo (GOMES 1976).

Com base no numero de arvores marcadas inicialmente e nas que puderam ser
acompanhadas até o final das observacées, foi calculada a porcentagem das plantas que

sobreviveram no periodo de estudo e a sua respectiva categoria sexual.

VIl. SISTEMAS REPRODUTIVOS EM OUTRAS ESPECIES DE ULMACEAE

Para se verificar em que medida o sistema de reproducéo de T. micrantha pode ser
comum a outras espécies da familia, foi realizado um breve levantamento bibliografico, que
incluiu trabalhos de carater puramente taxonémico e estudos de reproducdo na comunidade.
Este estudo foi limitado as espécies das regides tropicais e sub-tropicais do continente

americano.
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RESULTADOS

I. PADROES SEXUAIS

1. Expresséao sexual em individuos e nas populagdes de T. micrantha

Na mata Santa Genebra foram marcadas no inicio do trabalho de campo 85 arvores.
Para a analise dos dados consideraram-se apenas as plantas observadas durante pelo menos
12 meses. Assim, foram estudadas 50 plantas, ou seja, 58,8% das que foram inicialmente
marcadas. Na mata Santa Elisa foram marcadas 37 arvores. Destas, apenas uma morreu e
outras cinco foram excluidas das analises por terem menos que 12 meses de observacgées.
Das 31 plantas consideradas, uma nao floresceu durante todo o periodo de estudo e, por este
motivo, temos informagGes sobre 30 arvores, ou seja, cerca de 81% das plantas marcadas
inicialmente.

O inicio da estagdo reprodutiva ocorre geralmente entre os meses de agosto e
setembro que correspondem, na regi&o, ao final do inverno e comego da primavera. Em geral
a maioria das plantas para de florescer entre abril e junho, durante o outono e parte do
inverno, especialmente se o clima estiver muito seco. As arvores nao iniciam ou terminam a
floragédo de forma totalmente sincrénica.

As flores de T. micrantha sao agrupadas em inflorescéncias axilares e como os ramos
tém crescimento continuo, ficam dispostas na axila das folhas jovens, na periferia da copa. A
medida em que os ramos crescem, novas flores sdo formadas e os frutos vao se localizando
mais internamente na copa. As flores sdo pequenas e o perianto € composto por cinco
sépalas, esverdeadas e reduzidas; ndo apresentam néctar ou odor perceptivel. Observou-se
nas duas populagbes que as arvores podem produzir trés tipos de flores - femininas,
masculinas e hermafroditas. As inflorescéncias femininas ou predominantemente femininas
s&o mais laxas que as masculinas. As flores femininas tém um ovario stpero, séssil, 1-locular,
com um 6vulo péndulo, anatropo e estiletes bifidos, plumosos, que ficam totalmente expostos
acima do nivel do perianto, durante um longo periodo. As flores femininas ndo tém
estaminddios (Figuras 1A e 1B). As inflorescéncias masculinas ou predominantemente
masculinas s&o mais congestas que as femininas e geralmente contém um numero maior de
flores. As flores masculinas apresentam um pistilédio reduzido e sem évulo e cinco anteras,
com aberturas longitudinais e deiscéncia explosiva (Figuras 2A e 2B). As flores hermafroditas
tém o ovario e os 5 estames, sdo protoginicas e raras. Observando-se estas flores mais

cuidadosamente, com auxilio de um microscépio estereoscopico, notou-se que geralmente o
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ovario ndo continha 6évulo e que, portanto, apenas morfologicamente as flores eram
hermafroditas. As flores “hermafroditas” ocorrem geralmente na inflorescéncia masculina, mas

as vezes também na feminina.

Figura 1 - A. Ramo de T. micrantha com inflorescéncias femininas. B. Detalhe mostrando
flores femininas com estigmas receptivos.

A

Figura 2 - A. Ramo de T. micrantha com inflorescéncia masculina. B. Detalhe de flores
masculinas, evidenciando as anteras abertas e o pistilodio.

No nivel dos ingiividuos observou-se que a producdo dos trés tipos de flores era
variavel. Ou seja, algufnas arvores produziam apenas flores femininas ou flores femininas
predominantemente, mas com alguns episédios de produgio de flores masculinas. Outras
arvores podiam produzir flores femininas e masculinas, comegando a estagao reprodutiva
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como exclusivamente masculinas ou como mondicas, passando depois a total ou a
preferencialmente femininas. As flores femininas e masculinas ocorrem na mesma
inflorescéncia, quando a planta esta mudando de sexo.

As flores “hermafroditas” ocorreram especialmente nas plantas que mudaram de sexo,
porém de forma esporadica e em pequenas proporgdes, geralmente em torno de 1-2%. Nas
50 arvores da mata Santé Genebra, durante todo o periodo de observagédo, foram contadas
332 flores deste tipo. Observou-se que 217 delas ndo tinham évulo no ovario. As flores
hermafroditas aparentemente perfeitas foram em nimero de 115, ou seja, cerca de 35% do
total observado. Na populagéo da mata Santa Elisa foram observadas em apenas uma planta,
também em pequena proporgao. As flores “hermafroditas” s&o protoginicas, observando-se os
estigmas totailmente expandidos, enquanto as anteras ainda se encontravam fechadas, com
os filetes curvados para o centro da flor. Como a maior parte das flores”hermafroditas” nio
possui 6vulo, sdo, na verdade, funcionalmente masculinas.

Considerando-se a propor¢do das flores masculinas, femininas e “hermafroditas” e a
sua variagdo ao longo da estagdo reprodutiva, nas duas populacdes, foram estabelecidas
quatro categorias sexuais: (1) plantas femininas, que sé produziram flores femininas durante
todo o periodo de observagdo; (2) plantas femininas preferenciais, que produziram flores
femininas, mas tambem flores masculinas, eventuaimente e em pequena porcentagem; (3)
plantas hermafroditas cripticas, que iniciaram a estagdo reprodutiva produzindo flores
masculinas predominante ou exclusivamente e depois passaram a produzir flores femininas e
(4) plantas masculinas preferenciais, que produziram quase que somente flores masculinas,
mas também podiam produzir esporadicamente flores femininas em pequena proporgdo. O
termo "hermafroditas cripticas”, aqui utilizado, se baseia em CRUDEN & LLOYD (1995), que
se referem desta maneira as plantas que mudam de sexo e nas quais seu carater
hermafrodita se encontra "encoberto™. As plantas hermafroditas cripticas de T. micrantha
mudam a sua expressao sexual ao longo da mesma estagdo reprodutiva. Estes individuos
podem comecar a floragdo como exclusivamente masculinos, passando depois a totalmente
femininos, através de uma fase monédica. Ou podem iniciar o periodo reprodutiva como
monoicos, com flores masculinas predominantes, e depois passarem a produzir flores
femininas predominantes. A mesma planta pode iniciar a floragdo como masculina em um ano
e no ano seguinte, como monoica.

A seguir, estao ilustrados alguns exemplos destas categorias sexuais das arvores da
mata Santa Genebra. Na Figura 3 esta representada a arvore feminina preferencial, podendo-
se observar que uma dnica vez esta planta produziu flores masculinas. Nas Figuras 4 a 9
estdo ilustradas algumas das plantas hermafroditas cripticas. Nota-se que que cada individuo

comporta-se de modo particular, dentro do padrao geral de alternancia sexual. Na Figura 10



35

. temos a planta masculina preferencial, que apresentou alguns episédios de produgio de flores
femininas, sempre inferiores a 10%. As arvores femininas ndo estdo representadas, pois a
porcentagem de produgéo de flores femininas foi sempre constante e igual a 100%.

Figura 3 - Producé&o de flores pela arvore feminina preferencial de T. micrantha da populagio

da mata Santa Genebra (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas e as masculinas em
hachurado.

% flores

Figura 4 - Producéao de flores por arvore hermafrodita criptica de 7. micrantha da populagdo da

mata Santa Genebra (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas, as masculinas em
hachurado e as “hermafroditas” em branco.
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populacéo da
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mata Santa Genebra (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas, as masculinas em

Figura 5 - Produgao de flores por arvore hermafrodita criptica de T. micrantha da
hachurado e as “hermafroditas’em branco.
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Figura 7 - Producéao de flores por arvore hermafrodita criptica de 7. micrantha da populag&o da
mata Santa Genebra (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas, as masculinas em
hachurado e as “hermafroditas" em branco.
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Figura 8 - Producéo de flores por arvore hermafrodita criptica de 7. micrantha da populagio da

mata Santa Genebra (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas, as masculinas em
hachurado e as “hermafroditas” em branco.

1OO I . Lol Lol [ I - .
" 0N % Teded 0 % 2
X . X &
SR eteds
XXX 5
%25 5
80 _ %2 X o 25 2 -
SR 3 5
0X 3e% o & 2
S Lode 2%
Setatetede % % X 5
o
w 60 - X =
b4 S RS
S X X
‘.—; ) E Soteled 203
&L 40 - 2 =
:
%
%
) 4

[ T T T T T T O D T T
11341487908 n10U S SITIINNENSHRNTEANRNERNSNYSEOSO

més




38

Em negro, as flores femininas, as masculinas em

més
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Figura 9 - Produgéo de flores por arvore hermafrodita criptica de 7. micrantha da populag&o da

mata Santa Genebra (Campinas, SP).
hachurado e as “hermafroditas” em branco.
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Na mata Santa Elisa foram observados os mesmos quatro fenétipos sexuais
encontrados na populagao da mata Santa Genebra. A seguir estéo ilustrados alguns exemplos
destas categorias sexuais. Na Figura 11 estd representada uma das arvores femininas
preferenciais, cujo episédio de produgao de flores masculinas atingiu 24% em dezembro de
1992. Entre julho e outubro a arvore n&o floresceu. Nas Figuras 12 a 14, estio representadas
as plantas hermafroditas cripticas. Pode-se observar que a propor¢ao de flores femininas e
masculinas varia entre as arvores, como ja notado na populagio da mata Santa Genebra. Na
Figura 15, temos a planta masculina preferencial, que apresentou alguns episodios de
producao de flores femininas, um dos quais atingiu cerca de 60%.

Figura 11 - Producéo de flores por arvore feminina preferencial de T. micrantha da populagao
da mata Santa Elisa (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas e as masculinas em
hachurado.
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Figura 12 - Producéo de flores por arvore hermafrodita criptica de T. micrantha da populagio
da mata Santa Elisa (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas e as masculinas em

hachurado.
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Figura 13 - Produgao de flores por arvore hermafrodita criptica de T. micrantha da populagao
da mata Santa Elisa (Campinas, SP). Em negro, as flores femininas, as masculinas em
hachurado e as “hermfroditas” em branco.
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Os quatro fenétipos ou categorias sexuais descritos acima foram observados nas duas
populagbes estudadas. A distribuicio destas categorias sexuais na populagdo da mata Santa

Genebra esta discriminada abaixo, na Tabela 1:

Tabela 1 - Proporgao de plantas femininas, feminina preferencial, hermafroditas cripticas e
masculina preferencial de T. micrantha, na populagdo da mata Santa Genebra (Campinas,
SP).

Categorias N°. de plantas Porcentagem
Feminas constantes 30 60%
Feminina preferencial 1 2%
Hermafrod.cripticas 18 36%
Mascul. preferencial 1 29
Total 50 100%

Observa-se que as plantas femininas compéem mais da metade da populagio
amostrada. Foi encontrada uma Unica planta feminina preferencial, que produziu flores
masculinas uma unica vez (outubro de 1986), em 32 meses de observagdes, numa proporgio
que atingiu 18% (Figura 3). As plantas femininas geralmente ndo produzem flores
“hermafroditas”, assim como a feminina preferencial. Apenas uma arvore feminina, das 30
observadas, produziu uma flor “hermafrodita’, uma unica vez (dezembro de 1988), em 21
meses de observagobes.

As arvores hermafroditas cripticas podem produzir 100% de flores masculinas até
100% de flores femininas e ndo mostram um padrdo constante de variago de uma estagéo
reprodutiva para outra. As flores “hermafroditas” ocorrem especialmente nestas plantas. Das
18 plantas hermafroditas cripticas, 17 produziram, esporadicamente, flores “hermafroditas”.

Na planta masculina preferencial a produgao de flores masculinas foi sempre maior que
90%. Esta planta também produziu flores “hermafroditas”, numa proporgéo de até 8%, além
das flores femininas, cujo maximo atingiu 6% (Figura 10). |

A porcentagem acumulada da floragdo feminina, nas plantas femininas e na feminina
preferencial da mata Santa Genebra, estd representada na Figura 16. A porcentagem
acumulada da ﬂorag:éd masculina, das plantas hermafroditas cripticas e da masculina

préferencial esta representada na Figura 17.
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Figura 16 - Porcentagem acumulada da produgéo de flores femininas pelas plantas femininas
e pela feminina preferencial de 7. micrantha, na populagdo da mata Santa Genebra
(Campinas, SP).
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Figura 17 - Po'rcentagem acumulada da produgdo de flores masculinas pelas plantas
hermafroditas cripticas e masculina preferencial de T. micrantha da populagdo da mata Santa
Genebra (Campinas, SP). ‘
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As porcentagens relativas das quatro categorias sexuais também encontradas na

populagdo da mata Santa Elisa estdao discriminadas na Tabela 2.

Tabela 2 - Proporgao de plantas femininas, femininas preferenciais, hermafroditas cripticas e
masculina preferencial de T. micrantha, na populagdo da mata Santa Elisa (Campinas, SP

Categorias N°. de plantas : Porcentagem
Femininas 16 53,4%
Femin. preferenciais 2 6,7%
Hermafrod. cripticas 11 36,6%
Mascul. preferencial 1 3,3%
Total 30 100%

Nota-se que também nesta populagédo as plantas femininas correspondem a mais da
metade dos individuos. Duas arvores se comportaram como femininas preferenciais e cada
uma delas apresentou um unico episédio de produgio de flores masculinas, que atingiu 7%
(novembro de 1991) e 24% (dezembro de 1991 - Figura 11). Nenhuma destas plantas
produziu flores”hermafroditas”.

Como na populagio da mata Santa Genebra, também aqui as plantas hermafroditas
cripticas tém uma propor¢ao muito variavel de flores femininas e masculinas. Podem iniciar a
estacdo reprodutiva produzindo 100% de flores masculinas e depois passarem a totalmente
femininas ou produzirem flores femininas desde o inicio, numa condigao monéica, e depois se
tornarem femininas. As flores “hermafroditas” foram observadas em uma unica planta
hermafrodita criptica, numa taxa muito baixa (1-2% - Figura 13), nos meses de agosto e
setembro de 1991 e ém maio de 1992. Na arvore masculina preferencial a produgio de flores
masculinas variou de 95-100%, com um Unico episddio (junho de 1991) de produgdo de flores
femininés, que atingiu 63% (Figura 15).

A porcentagem acumulada 'da floragao feminina, nas plantas femininas e preferenciais
da mata Santa Elisa, esta representada na Figura 18. A porcentagem acumulada da floragdo

masculina, das plantas hermafroditas cripticas e da masculina preferencial esta representada

na Figura 19.
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Figura 18 - Porcentagem acumulada da produgéo de flores femininas pelas plantas femininas
e pelas femininas preferenciais de 7. micrantha da populagdo da mata Santa Elisa
(Campinas, SP).
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Figura 19 - Porcentagem acumulada da producdo de flores masculinas pelas plantas
hermafroditas cripticas e masculina preferencial de T. micrantha da populagdo da mata
Santa Elisa (Campinas, SP).
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O conjunto dos dados para as duas populagGes esta representado na Figura 20, onde
podemos observar a porcentagem relativa de flores femininas, masculinas e “hermafroditas”
produzidas pelas plantas da mata Santa Genebra (setembro de 1986 a fevereiro de 1990) e
da Santa Elisa (junho de 1991 a maio de 1992).

Figura 20 - Proporgé&o relativa de flores femininas, masculinas e hermafroditas de T. micrantha
nas populagbes das matas Santa Genebra e Santa Elisa (Campinas, SP).
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Pode-se notar que a porcentagem relativa das flores masculinas geralmente diminui a
partir de outubro (1986, 1988, 1991), as vezes em novembro (1987 ) ou em agosto (1989) e
que o padréo observado na populagdo da mata Santa Elisa é semelhante ao encontrado na

mata Santa Genebra.

2. Distribuigao temporal e espacial das arvores na mata Santa Elisa

O mapeamento das 36 arvores que foram amostradas na populagdo da mata Santa
Elisa esta representado nas Figuras 21 a 24, juntamente com a sua produgéo mensal de flores
femininas e masculinas. Estdo representadas nas figuras apenas as arvores em floragao e,

em negro, a porcentagem relativa de flores masculinas para cada planta. Nas figuras estio
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representadas também as arvores para as quais n3o havia 12 meses de observacgoes

continuas e que, por esta razdo, ndo entraram na analise da determinagéo sexual.

Figura 21I - Distribuigdo espacial e producéo de flores pelas arvores de T. micrantha da
populagédo da mata Santa Elisa (Campinas, SP) - Junho de 1991.

Figura 22 - Distribuicio espacial e producdo de flores pelas arvores de T. micrantha da
populagio da mata Santa Elisa (Campinas, SP) -Setembro de 1991.
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Figura 23 - Distribuicdo espacial e produgio de flores pelas arvores de T. micrantha da
populagéo da mata Santa Elisa (Campinas, SP) - Dezembro de 1991.

Figura 24 - Distribuicdo espacial e produgdo de flores pelas arvores de T. micrantha da
populacdo da mata Santa Elisa (Campinas, SP) - Fevereiro de 1992.
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Observa-se na Figura 21, correspondente ao més de junho, que apenas a planta
masculina preferencial estava produzindo flores estaminadas, numa porcentagem igual a

40%. Todas as outras arvores em florag&o estavam produzindo apenas flores femininas.

3. Amostragem de outras popula¢gdes de T. micrantha

Os resultados da andlise do material de herbario estdo representados na Figura 25.
Pode-se observar um padréo de variag&o na produgédo de flores femininas e masculinas
semelhante ao encontrado nas populagdes das matas Santa Genebra e Santa Elisa.

Cerca de 26% do material analisado foi coletado entre os meses de janeiro e margo,
mas a maior parte, aproximadamente 58 %, foi coletada entre setembro e dezembro.

Nota-se que a propor¢do relativa de flores masculinas (que correspondem mais
estreitamente as categorias 2, 3 e 4) oscila ao longo do ano, sendo maior em setembro e
depois diminuindo significativamente a partir de dezembro. No més de julho um Unico material
foi encontrado com flor (flores masculinas predominantes, categoria 3) e em agosto, apenas

dois materiais (apenas flores femininas, categoria 0).

Figura 25- Analise de material de herbario de T. micrantha. Categorias sexuais: O=apenas
flores femininas, 1=flores femininas predominantes, 2=flores femininas e masculinas em igual
proporgao, 3=flores masculinas predominantes e 4=apenas flores masculinas.
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Il. DADOS CLIMATICOS PARA A REGIAO DE CAMPINAS

Campinas é um local de clima quente, com temperatura média anual em torno de
20,3°C. As temperaturas meédias anuais tendem a um aumento de aproximadamente 0,014°C,
dentro da tendéncia secular de aumento da temperatura na regido (MELLO et al. 1994).

O verao e o inverno séo as estagdes com comportamento extremos: o verdo é quente
e chuvoso, com totais pluviométricos altos (em média 675,4mm) e temperatura média também
alta (22,7°C). O invermno tem como principal caracteristica a iregularidade das chuvas, cuja
média € de cerca de 117,8mm, e temperatura em torno de 17,4°C. Aproximadamente 50% dos
dias do verdao s&o chuvosos, enquanto no invemo esta porcentagem é de apenas 14%. Julho
e égosto sdo os meses com maior insolagdo média diaria, pois a nebulosidade é pequena a
maior parte do tempo, conforme dados da Segdo de Climatologia Agricola do Instituto
Agronémico de Campinas (Tabelas 3, 4 e 5, Figuras 26 e 27). A primavera é a segunda
estacdo mais chuvosa, depois do verao, com 341,8mm de chuvas em média. O outono tem
uma distribuicdo dos totais pluviométricos e do nimero de dias altamente irregular. A
velocidade média do vento aumenta a partir de julho (2m/s), sendo de 2,5-2,7m/s entre
setembro e novembro (Tabela 4) (MELL.O et al. 1994).

Tabela 3 - Normais climatolégicas de temperatura do ar (° C) para a regido de Campinas (SP),
no periodo de 1961 a 1990

Méedia Média Média Maxima Média Minima

Mes comp. max/min maxima absol. minima absol.
Jan 23,0 24,0 29,2 35,5 18,9 12,6
Fev 23,3 244 29,7 351 19,1 13,6
Mar 22,9 23,9 29,3 344 18,5 10,6
Abr 21,0 220 275 32,9 16,5 38
Mai 18,7 19,7 25,3 30,8 14,0 0.2
Jun 17.3 18,3 24,3 30,0 12,3 1,0
Jul 17,3 18,2 245 31,1 11,9 0,2
Ago 18,9 19,8 26,5 35,0 13.2 0.6
Set 20,3 21,1 27,4 37.8 14,9 54
Out 21,3 22,2 28,1 37,0 16,3 9.0
Nov 22,1 23,0 28,6 37.8 17.3 10,0
Dez 22,5 234 28,4 35,0 18,3 11,6

Ano 20,7 21,7 27,4 37,8 15,9 0,2
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Figura 26 - Frequéncia de chuvas (numero de dias) e insolagéo (total de horas/mes) para a
regido de Campinas (SP), no periodo de setembro de 1986 a fevereiro de 1992.
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Tabela 4 - Normais climatologicas de vento, chuvas, umidade e insolagéo, para a regiéo de
Campinas, no periodo de 1961 a 1990.

Vento Precipitagao pluviométrica Umidade Insolagao
veloc. Queda relativa média
Mes média Total Dias maxima média mensal
(m/s) (mm) (n°) diaria (%) (h)
Jan 1.7 240,2 16,2 138,2 77,0 2031
Fev 1,6 190,9 13,5 104,2 76,9 194 .4
Mar 1,7 147,3 11,2 108,3 76,1 221,9
Abr 1,9 71,0 6,4 65,6 74,8 233,9
Mai 1,5 65,1 6,0 66,5 74,1 2311
Jun 1,4 48,7 5,0 74,4 72,5 2221
Sdul 2,0 36,8 42 65,0 68,0 248,0
Ago 2,2 37.4 43 - 46,1 64,6 247,0
Set 2,7 65,6 7.3 52,3 65,5 209,2
Out 2,7 - 123,6 10,1 106,1 69,2 220,2
Nov 2,5 137,56 11,4 71,0 70,8 220,0
Dez 2,1 2171 16,1 82,2 76,2 191,7
Ano 2,0 1381,2 11,7 138,2 72,1 220,2
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Tabela 5 - Calculo do balango hidrico (cad
de 1961 a 1990.

= 125mm), para a regido de Campinas, no periodo

Mes T® Eto Prec. Saldo NegAc Armaz ETr Défic  Exc.
Jan 24 121,3 240,2 118,9 0 125 121,3 0 118,9
Fev 24 .4 109,7 190,7 81,2 0 125 109,7 0 81,2
Mar 23,9 109,8 1473 37,5 0 125 109,8 0 375
Abr 22 81,9 71 -10,9 10,9 114,6 81,4 0,5 0
Mai 19,6 60,7 65,1 4.4 6,2 118,9 60,7 0 0
Jun 18,3 50 487 -1,3 7,5 117,7 49,9 0,1 0
Jul 18,2 48,3 36,8 -11,5 19,1 107,3 47 2 1,2 0
Ago 19,8 64 37.4 -26,6 45,7 86,7 58 6 0
Set 21 75,5 65,6 -9,9 55,5 80,2 72,2 3,3 0
Out 221 93,4 123,6 30,2 15,6 110,3 93,4 0 0
Nov 22,9 103,4 137,5 341 0 125 103,4 0 19,5
Dez 23,4 115,2 2171 101,9 0 125 115,2 0 101,9
ano 21,6 1033,2 1381,2 1022,2 11 359

Figura 27 - Temperaturas maximas e minimas (°C), durante o periodo de setembro de 1986 a
fevereiro de 1992, na regido de Campinas (SP).
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Il - SISTEMA DE POLINIZAGAO

As flores de T. micrantha possuem diversas caracteristicas associadas a sindrome da
anemofilia, tais como a sua disposicdo na periferia da copa; a auséncia de atrativos para os
polinizadores, como cor, néctar ou odor; perianto reduzido; estigmas longos e plumosos que
ficam expostos acima do nivel das sépalas e especializados na captura dos grios de polen;
abertura explosiva das anteras, concomitante com a sua exposi¢do acima do nivel do
perianto, resultando no langamento ativo do pdlen na atmosfera; griaos de pélen numerosos,
pequenos e secos (Figuras 1 e 2). Estas caracteristicas do pélen auxiliam na flutuagdo e na
dispersao isolada de cada grao (FAEGRI & PIJL 1979, PROCTOR et al. 1996).

Nas flores masculinas abertas, as anteras se abrem uma de cada vez. Apos todas as
cinco anteras se abrirem, a flor cai. A abertura das anteras & explosiva e ocorre da seguinte
maneira: no bot&o os filetes se encontram curvados para o centro da flor, de modo que a face
ventral das anteras toca a base dos filetes. A rapida expanséo do filete expde a antera e, ao
mesmo tempo, promove a subita abertura das fendas longitudinais, arremessando os grios de
polen para a atmosfera. Em geral, as anteras ficam vazias e o pélen que as vezes resta pode
ser ainda “varrido” pelo vento, uma vez que as fendas se abrem de modo amplo, expondo as
paredes internas das anteras (Figura 2B). Os grios de pdlen sdo pequenos e secos e, como
sera visto adiante, séo produzidos em abundancia e possuem alta viabilidade (Tabelas 6 e 7).
Nas flores “hermafroditas” ocorre protoginia e o poélen somente € liberado, como descrito
acima, apds o ovario estar bem desenvolvido, mesmo quando ndo ha évulo no ovario.

Embora nao tenham sido realizados testes experimentais, o conjunto das
caracteristicas do sistema de polinizag&o, associado & distribuicio agregada das populagoes
de T. micrantha, indicam que a espécie é se encaixa na sindrome da anemofilia, como outras

espécies da familia.

1. Viabilidade dos graos de pélen e ntamero médio por flor

Os resultados da andlise da viabilidade dos graos de pdien e a contagem do numero
médio de gréos por flor estao discriminados nas Tabelas 6 e 7.
Pode-se observar que a viabilidade do podlen é alta, pelo menos 80%, e nido difere

_significativamente entre as plantas hermafroditas cripticas e a masculina preferencial. A média



54

de graos por flor, cerca de 110.000, também representa uma taxa alta de produgio de pélen
pelas flores, podendo variar entre ca. de 88.000 a ca. de 135.000 graos (Tabela 7).

Tabela 6 - Namero e porcentagem de graos de pdlen viaveis em plantas hermafroditas cripticas
e na masculina preferencial (arvore 27) de T. micrantha, corados com carmim acético 1,2%
(Mata Santa Elisa - Campinas, SP. :

Arvore Ago/92 Mar/93

n % n n
25 1.835 T 98 . -
B 300 95,6 -
27 1.000 96,8 1.000 79,7
32 - 200 95
34 - 1.000 85,1
37 - 1.000 82,8

Tabela 7 - Numero de gréos de pélen em flores de T. micrantha, em agosto e setembro de
1992 (Mata Santa Elisa - Campinas, SP).

Flor 1 2 3 4 5 6 7 8 9

Graos (n) 135000 155833 118750 88750 88750 109583 104167 93333 103542

N° médio/flor = 110.856

IV. CRUZAMENTOS CONTROLADOS

1. Polinizagao manual e espontanea

Os resultados das polinizagées manuais e dos ensacamentos dos ramos (flores sem
polinizaga@o) estao discriminados a seguir, nas Tabelas 8 a 11. No caso da polinizagdo manual
das 4p|antas femininas (Tabela 8), observa-se que a porcentagem de formagado de frutos
resultantes da fecundagéo cruzada € bastante variavel e, em média, atinge 39,2%, quando se
considera o estadio de fruto totalmente desenvolvido. Quando consideramos até o estadio de
fruto maduro, esta taxa € um pouco menor (26,3%), pois a maioria das flores polinizadas nao

pbde ser acompanhada até esta fase.
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Tabela 8 - NUmero e porcentagem de frutos desenvolvidos em polinizagdes controladas em
plantas femininas de T. micrantha (Mata Santa Elisa - Campinas, SP).

Flores Frutos desenv. % Frutos maduros %
polinizadas (n) (n) (n)
50 36 72 - -
173 58 33,5 - -
48 12 25 - -
35 6 17.1 - -
25 8 32 - -
7 7 100 2 28,6
36 17 47,2 12 33,3
14 8 57.1 1 7.1
Total 388 152 39,2 15 26,3*

*Considerados nos célculos apenas o namero de flores polinizadas onde se obteve resuitado até fruto
maduro.

A proporgéo de frutos formados em auto-polinizagdes também é variavel, mas quando
menos flores s&o polinizadas o sucesso é maior (Tabela 9). Como no caso das polinizades
manuais das plantas femininas, o sucesso na formagéo dos frutos pode chegar a 100%
quando poucas flores sdo manipuladas.

Tabela 9 - Numero e porcentagem de formagdo de frutos de auto-polinizagdo manual em
planta hermafrodita criptica de T. micrantha (Mata Santa Elisa - Campinas, SP.

Ano N° de flores polin. N° de frutos N° de frutos %
desenv. maduros

1992 19 18 18 94,7

1993 47 36 15 32

Total 66 54 33 50

Pode-se observar que a porcentagem de frutos formados em polinizagdes artificiais,
promovendo a auto-fecundagéo ou a fecundagdo cruzada, € maior do que em polinizagéo

espontanea, cujos resultados estao discriminados nas Tabela 10.
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Tabela 10 - Numero e porcentagem de frutos formados em polinizagdes espontaneas de T.

micrantha (Mata Santa Elisa - Campinas, SP.

Flores (n) Frutos % Frutos maduros %
desenvolv.(n) (n)
14 6 42,8 - -
10 9 90 - -
11 10 90,9 - -
16 11 68,7 - -
9 2 22,2 - -
5 1 20 - -
13 6 46,1 3 23,1
187 33 17,6 4 2,2
143 8 56 - -
145 28 19,3 14 9,6
16 6 37,5 - -
21 3 14,3 - -
15 5 33,3 - -
17 0 0 - -
20 3 15 - -
17 3 17,6 - -
11 1 9,1 - -
Total 670 135 20,1 21 6,1*

*Considerados nos célculos apenas o nimero de flores marcadas (345) que se desenvolveram até fruto

maduro.

A porcentagem de frutos formados em ramos ensacados, evitando-se a polinizagéo, &

pequena e indica que pode ocorrer agamospermia em T. micrantha, conforme os resultados

da Tabela 11. Seis dos treze frutos formados foram coletados e examinados com auxilio de

um microscopio estereoscopico e as sementes estavam integras, sendo consideradas, por

este motivo, viaveis.

Tabela 11 - Numero e porcentagem de formacao de frutos em ramos ensacados de plantas

femininas de T. micrantha (Mata Santa Elisa - Campinas, SP.

Flores (n) Frutos desenv. (n) %
140 8 57
10 1 10
80 2 2,5
58 1 1,7
10 1 10
Total 298 13 4.4
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2. Desenvolvimento do tubo polinico

Depois de 24h da polinizagdo manual, péde-se observar os graos de pélen germinando
macicamente nos estigmas das flores das plantas femininas e hermafroditas cripticas (Figura
28). O tubo polinico atingindo a micropila do 6vulo foi observado cerca de 30h apds a
polinizagdo (Figura 29). Devido a massa formada pelos tecidos do ovario e a fluorescéncia

destes tecidos, foi muito dificil visualizar o tubo polinico se desenvolvendo ao longo da

microépila.

Figura 28 - Graos de pdlen germinando em estigma de planta feminina de T. micrantha, 24h
ap6s a polinizagdo manual (Mata Santa Elisa - Campinas, SP). Aumento aproximado = 271X.

Figura 29 - Tubo polinico atingindo a micropila cerca de 30h apds a auto-polinizagdo manual
em planta hermafrodita criptica de7. micrantha (Mata Santa Elisa - Campinas, SP). Aumento
aproximado = 651X.
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3. Tempo de formagao dos frutos e viabilidade das sementes

Os frutos apresentaram um periodo de desenvolvimento, da flor até fruto maduro, de
cerca de 100 dias, em polinizagio artificial ou espontinea, conforme pode-se verificar na
Tabela 12, abaixo. Muitas flores foram marcadas inicialmente, mas poucas puderam ser
acompanhadas até o estagio de fruto verde ou maduro.

Tabela 12 - Periodo de desenvolvimento dos frutos (dias) de 7. micrantha, em polinizagao
artificial e manual (Mata Santa Elisa - Campinas, SP. (X=média)

: Polinizagdo manual Ramos ensacados Polin. esponténea
Flor » fruto verde X=60,5 X=476 X=74,5
n=2 n=3 n=6
Fr. verde » maduro X=38,5 - X =29
n=2 n=1
Flor» fruto maduro X=99 - X =106
n=2 n=1

Embora um grande numero de flores tenha sido marcado inicialmente, poucas
puderam ser acompanhadas até o estadio de fruto maduro, devido a intensa remogéo por
formigas e passaros. Grande quantidade de frutos maduros foram observados apenas no
inicio do ver&o (dezembro-janeiro) e os frutos verdes, praticamente o ano todo.

Em frutos coletados ao acaso na populagio de T. micrantha da mata Santa Elisa, a
porcentagem de ‘sementes totaimente desenvolvidas e aparentemente viaveis foi sempre
maior do que 80%, em plantas femininas e hermafroditas cripticas (Tabela 13). Em uma planta
feminina foram coletados seis frutos formados sem polinizagdo (ramo ensacado), cujas
sementes estavam morfologicamente integras e foram consideradas viaveis, como comentado

anteriormente.

Tabela 13 - Porcentagem de frutos com sementes viaveis de T. micrantha (Mata Santa Elisa -
Campinas, SP); n =100 frutos, para cada planta amostrada.

Arvore Viabilidade (%)
P25 (herm.crip.) 89
P32 (herm. crip.) 99
P2 (fem. const.) 83
P24 (fem. const.) K]

P31 (fem. const.) , 82
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V. GERMINAGAO DAS SEMENTES

1. Efeito de diferentes tratamentos

Os resultados do teste de germinagao das sementes sob diferentes tratamentos estao
representados na Figura 30. As sementes-controle comecam a germinar somente a partir da
quarta semana apds o inicio do experimento, atingindo pouco mais de 50% até o final do
experimento (4,5 meses). Em todos os tratamentos, a germinagdo se inicia a partir da
segunda semana apo6s a semeadura, estendendo-se até a 11%. semana. A maior porcentagem

de germinagao ocorreu no tratamento com agua destilada (91 ,1%).

Figura 30 - Porcentagem acumulada de germinagdo das sementes de T. micrantha sob
diferentes tratamentos (Mata Santa Elisa - Campinas, SP). Temperaturas alternadas de 20°C
(16h) e 30°C (8h).

Diferentes tratamentos
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No teste unilateral de Dunnett para as médias de germinacéo dos tratamentos (Tabela
14), observa-se que a embebigcdo em agua destilada difere significativamente de todos os
outros tratamentos, ao nivel de 5%. Os diferentes tempos de &cido sulfdrico ndo diferem
significativamente entre si, nem do controle. As diferencas entre os tempos de 10 e 15
minutos, ndo significativas, podem ser devidas ao fato de haver somente duas repeticbes de

50 sementes cada.
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Tabela 14 - Teste unilateral de Dunnet para as médias de porcentagem de germinagdo das
sementes de T. micrantha sob diferentes tratamentos.

Tratamento Repeticoes Médias Médias orig. 5%
Testemunha 2 47,9 55,1

Agua destil. 2 72,7 91,1 b
H,So0, 3min 2 63,5 80,2 ns
H,S04 5min 2 51,5 61,3 ns
H>S04 15min 2 51,5 61,3 ns
H,SO,4 20min. 2 45 50 ns
H.SO,4 25min 2 43,3 47 ns
H,S0O, 10min 2 41,5 44 ns

** tratamentos que diferem da testemunha
ns = tratamentos que nao diferem da testemunha

D.MS. 5% =21,3

2. Efeito de diferentes temperaturas

Os resultados do teste de diferentes temperaturas encontram-se na Figura 31. O teste

de Tukey para as médias de germinag&o indica que os tratamentos diferem entre si, ao nivel

de 1% de significancia. As temperaturas altemadas de 20°-30°C promovem uma germinagio

significativamente maior que os outros dois tratamentos. A 20°C constantes a germinagéo &

significativamente menor (Tabela 15).

Figura 31 - Porcentagem acumulada de germinagdo das sementes de T. micrantha sob
diferentes temperaturas (Mata Santa Elisa - Campinas, SP ; V=sementes verdes; M=sementes

maduras).
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As sementes dos frutos verdes a 20°C e 32°C constantes iniciaram a germinagéo a
partir da terceira semana apos a semeadura. As sementes dos frutos maduros a temperaturas
alternadas de 20-30°C iniciaram a germinagao durante a quarta semana e atingiram taxas
maiores de germinagao. As sementes dos frutos verdes a 20-30°C alternados e as dos frutos
maduros a 32°C s6 comegam a germinacgdo a partir da quinta semana. As sementes dos
frutos maduros a 20°C somente germinaram a partir da sétima semana.

Tabela 15 - Teste de Tukey para as médias de porcentagem de germinaglo das sementes de T.
micrantha sob diferentes tratamentos de temperatura. '

Tratamento Repeticdbes Medias corrigidas Médias originais
20°-30°C 8 34 312 A
32°C 8 17.8 9,3 B
20°C 8 7.4 1.7 C

Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nivel de significancia indicado.
D.M.S. 1% =9,6

Quando consideramos o grau de maturidade, as sementes dos frutos verdes
apresentam uma porcentagem de germinagao a 20°C que é significativamente menor (0,06%)
do que a 32°C ou a 20°-30°C alternados. Estes dois Ultimos tratamentos ndo apresentam
diferengas significativas entre si (Tabela 16).

Tabela 16 - Teste de Tukey para as médias de germinagio de sementes dos frutos verdes de T.
micrantha, em diferentes temperaturas.

Tratamento Repeticoes Médias corrigidas Médias originais
20°-30°C 4 21,7 137 A
32°C _ 4 19,1 10,7 A
20°C ' 4 14 006 B

Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nivel de significancia indicado.
DMS. 1% =135

Quando consideramos as sementes dos frutos maduros, a porcentagem de
germinacao € significativamente maior a 20°-30°C alternados do que a 20°C ou a 32°C
constantes (Tabela 17). -
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Tabela 17 - Teste de Tukey para as médias de germinagéo das sementes dos frutos maduros
de 7. micrantha em diferentes temperaturas..

Tratamento Repetices Médias corrigidas Médias originais
20°-30°C 4 46,2 52 A
32°C 4 16,5 8 B
20°C 4 13,3 53 B

Medias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nivel de significancia indicado.
D.M.S. 1% = 13,5

3. Efeito da categoria sexual, do tratamento e da maturidade

Os resultados dos testes da germinagdo das sementes provenientes das plantas

femininas e das hermafroditas cripticas estao representados nas Figuras 32 e 33.

Figura 32 - Porcentagem acumulada de germinagdo das sementes de plantas femininas e
hermafroditas cripticas de T. micrantha, tratadas com hipoclorito. Temperaturas alternadas de
20°-30°C (Mata Santa Elisa - Campinas - SP).
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Figura 33 - Porcentagem acumulada de germinagdo das sementes das plantas femininas e
hermafroditas cripticas de T. micrantha, em tratamento com acido sulfurico durante 15’ e
temperaturas alternadas de 20°-30°C (Mata Santa Elisa - Campinas, SP).
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A analise de variancia considerando o sexo da planta-mae, o tratamento e o grau de
maturidade do fruto mostra que estas trés varidveis, consideradas separadamente,
apresentam diferengas significativas. A maior causa de variagdo pode ser atribuida ao sexo da
planta-mae, mas também sao significativos os tratamentos e o grau de maturidade dos frutos.
(Tabela 18). Quando consideramos a interagdo entre estas trés variaveis, as diferengas
continuam significativas e estdo mais identificaveis nas Tabelas 19 a 22.

Tabela 18 - Analise de variéncia, empregando o teste F, para a germinagio de sementes de T.
micrantha.

Causas da variagdo G.L. S.Q. Q.M. Valorde F Probab.>F
Sexo 1 4872 4872 124,9 0,00001
Tratamento 1 3929 392,9 10,1 0,008
Maturidade 2 550,2 2751 7.1 0,009
Sexo*Tratamento 1 222 222 5,7 0,03
Sexo*Maturidade 2 92.3 46,2 1,2 0,34
Tratam.*Maturid. 2 332,5 161,2 4.1 0,04
Se.*Trat.*Matur. 2 131,1 65,6 1,7 0,23
Residuo 12 468,2 39
Total 23 7051,2

Media geral=29,1 Coeficiente de variagc@o=21,5%



No tratamento com hipoclorito (Figura 32) as sementes dos frutos verdes das plantas
femininas iniciam a germinagédo a partir da quarta semana ap6s a semeadura e as dos frutos
intermediarios e as maduros, a partir da quinta semana. As sementes das plantas
hermafroditas cripticas iniciam a germinacéo a partir da quinta semana (sementes dos frutos
intermediarios), sexta semana (frutos maduros) e sétima semana (frutos verdes). Neste
tratamento as sementes dos frutos maduros e intermediarios das plantas femininas atingiram
cerca de 70% de germinagéo e as dos frutos verdes, cerca de 30%. As sementes das plantas
hermafroditas cripticas atingiram valores significativamente menores, em torno de 10% para
as dos frutos maduros e intermediarios e de 3% para as dos frutos verdes. O teste de Tukey
para as médias de maturidade, no tratamento com hipoclorito, mostram que as sementes dos
frutos verdes tém uma porcentagem de germinag&o significativamente menor (Tabela 19).

Tabela 19 - Teste de Tukey para as médias de germinaco das sementes dos frutos verdes,
intermediarios e maduros de T. micrantha, em tratamento com hipoclorito.

Maturidade RepeticOes Médias corrigidas Medias originais
Maduros 4 38,9 394 A

Intermediarios 4 38,8 393 A
Verdes 4 216 136 B

Médias seguidas por letras distintas diferem entre si ao nivel de significancia indicado.
D.M.S. 1% = 15,8

No tratamento com acido sulfiarico (Figura 33), as sementes dos frutos verdes e
maduros das plantas femininas iniciaram a germinagio a partir da segunda semana apoés a
semeadura. As sementes dos frutos intermediarios, a partir da terceira semana. As sementes
dos frutos maduros das plantas hermafroditas cripticas germinaram a partir da terceira
semana, as dos frutos intermediarios a partir da sexta semana e as dos verdes, na décima
semana.

Neste tratamento as sementes das plantas femininas, nas trés categorias, mostraram
uma porcentagem de germinagdo em torno de 30%, significativamente maior do que as das
plantas hermafroditas cripticas. O grau de maturidade, neste tratamento, nio representou

diferenca significativa (Tabela 20). -
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Tabela 20 - Teste de Tukey para as médias de germinagio das sementes dos frutos verdes,
intermediarios e maduros de T. micrantha, em tratamento com acido sulfurico.

Maturidade RepeticGes Medias corrigidas Médias originais
Intermediarios 4 28,6 229 A
Verdes o 4 23,3 167 A

Maduros 4 23,1 154 A

Médias seguidas por letras distintas diferemn entre si ao nivel de significancia indicado.
D.MS. 1% = 15,8

O teste t mostra que os tratamentos diferem significativamente no caso das sementes
provenientes das plantas femininas, cujas médias de germinagéo variaram entre 50,4% (com
hipoclorito) e 36,2% (com &cido sulfurico) (Tabela 21). Para as sementes das plantas
hermafroditas cripticas, os tratamentos n&o mostraram diferencas significativas e as médias
de germinac&o foram bem menores, entre 7,4% (com hipoclorito) e 5,7% (com acido sulfurico)
(Tabela 22).

Tabela 21 - Teste t para as porcentagens de germinagao das sementes das plantas femininas
de T. micrantha, em tratamento com acido sulfurico e hipoclorito.

N° contraste Valor Variancia t calculado Prob.>t
1 14,2 13 3,9 0,002
Tratamento Repeticoes Médias Médias orig.
Acido sulfurico. 6 36,2 34,9
Hipoclorito 6 50,4 59,3

Tabela 22 - Teste t para as porcentagens de germinagdo de sementes das plantas
hermafroditas cripticas de 7. micrantha, em tratamento com éacido sulfurico e hipoclorito.

NP° contraste Valor Variancia t calculado Prob.>t
1 - 2 13 0,56 0,59
Tratamento Repeticbes Médias Médias orig.
Acido sulftrico R 6 13,8 57

Hipoclorito i 6 15,8 7.4
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VI. TAMANHO INICIAL E CRESCIMENTO MEDIO DAS ARVORES

O tamanho médio inicial das arvores, nas matas Santa Genebra e Santa Elisa, e a
média de crescimento, com seus respectivos intervalos de confianga (a 95% de probabilidade)
estdo representados nas Figuras 34 a 37.

Estdo representados apenas os individuos femininos e hermafroditas cripticos, pois
nas categorias de feminino e masculino preferenciais temos somente uma, no maximo duas
plantas. Observa-se que as médias de altura e perimetro diferem entre as arvores femininas e
hermafroditas cripticas na populagdo da mata Santa Genebra, mas nio na mata Santa Elisa.
Os coeficientes de variagdo foram altos, entre 28,5%-36,3% para as plantas da mata Santa
Genebra e entre 24,1%-74,1% para as da mata Santa Elisa, para as medidas de altura e de
perimetro.

Figura 34 - Altura meédia (m) inicial e respectivos intervalos de confianga (95% de
probabilidade) das arvores de T. micrantha. SG=mata Santa Genebra, SE=mata Santa Elisa,
FC=plantas femininas, HO=plantas hermafroditas cripticas.
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Figura 35 - Perimetro médio (cm) inicial e res
probabilidade) das arvores de T. micrantha

FC=feminina, HO=hermafrodita criptica.
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Figura 36 - Crescimento médio (m) em altura e res
probabilidade) das arvores de T. micrantha. SG

FC=feminina, HO=hermafrodita criptica.
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pectivos intervalos de confianga (95% de
. SG=Santa Genebra, SE=Santa Elisa,

A altura e o perimetro iniciais da planta feminina preferencial da mata Santa Genebra

foram iguais a 4m e 12,5cm e da masculina preferencial, 4,5m e 26cm, respectivamente. As

duas plantas femininas preferenciais da mata Santa Elisa tiveram uma média de 3,2m de
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altura e 9cm de perimetro, no inicio do estudo. A planta masculina preferencial obteve altura
inicial de 5m e perimetro igual a 24cm.

O crescimento médio anual das plantas femininas e hermafroditas cripticas nao diferiu,
com 95% de probabilidade, nas duas populagdes, quando se considera a altura (Figura36) ou
o perimetro (Figura 37). Os coeficientes de variagdo foram muito altos para a populagéo da
mata Santa Genebra (89,9%-103,3%) e também para as plantas da mata Santa Elisa (47,7-
94,7%).

Figura 37 - Crescimento médio (cm) em perimetro e respectivos intervalos de confianga (95%
de probabilidade) das arvores de T. micrantha. SG=mata Santa Genebra, SE=mata Santa
Elisa, FC=feminina, HO=hermafrodita criptica.

Crescimento médio em perimetro

25

20 . ?
cm ' 1 ®

1: s

ol & 8

SG-FC SG-HO SE-FC SE-HO

populagio-sexo

Na mata Santa Genebra, a planta feminina preferencial cresceu, anualmente, 4,5cm
em perimetro, mas manteve a mesma altura. A arvore masculina preferencial cresceu 1,2cm
em perimetro e 0,4m em altura, a0 ano. Na mata Santa Elisa, as duas plantas femininas
preferenciais cresceram, em média, 3,3cm em perimetro e 1,6m em altura. O individuo
masculino preferencial, 3m em altura e 22cm em perimetro.

Na Tabela 23, estéo assinalados o nimero de plantas inicialmente marcado nas duas

populagbes e o numero que pdde ser acompanhado até o final do trabalho.
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Tabela 23 - Numero e porcentagem de plantas marcadas de T. micrantha que sobreviveram
durante o periodo de estudo. (Matas Santa Genebra e Santa Elisa - Campinas, SP.

Inicio 1° Ano 2° Ano 3° Ano
n % n % n %
- Sta. Genebra +- 85 50 58,8 46 54,1 27 31,8
Sta. Elisa 37 36 97,3

* uma planta n&o entrou na andlise de determinag&o sexual

Observa-se que na mata Santa Genebra, das 85 plantas inicialmente marcadas,
apenas 27 sobreviveram ao final do terceiro ano de estudo. Por outro lado, na populagao da
mata Santa Elisa apenas um individuo, que estava em local sombreado, morreu.

Considerando as 26 plantas que sobreviveram na mata Santa Genebra e para as quais
foi possivel obter pelos menos 12 meses de observagdes, observa-se que 16 arvores eram
femininas (61,6% das sobreviventes) e 8 arvores eram hermafroditas cripticas (30,8% do
total). As plantas feminina e masculina preferenciais também sobreviveram até o final do
estudo, representando cada categoria cerca de 9% do total de sobreviventes.

VIl. SISTEMAS REPRODUTIVOS EM OUTRAS ESPECIES DE ULMACEAE

Com base em levantamento bibliografico, estdo discriminados na Tabela 24 os
sistemas reprodutivos de outras espécies da familia Uimaceae nativas das regides tropicais e
subtropicais das Américas. Quase ndo existem informages sobre os sistemas de polinizagio
destas espécies.

Pode-se observar que para algumas espécies o sistema reprodutivo ndo é conhecido,
como em Ampelocera macphersonii, enquanto para outras existem dlvidas ou mais de uma
interpretacdo como, por exemplo, em A. hottlei, A. ruizii, Phyllostylon brasiliense e,

naturalmente, Trema micrantha.
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Tabela 24 - Listagem de sistemas reprodutivos de espécies de Ulmaceae nativas do
continente americano. Informagdes baseadas em levantamento bibliografico.

Espécie

Sistema reprodutivo

Referéncia

Subfamilia Celtidoideae

Ampelocera albertiae
A. cubensis

A. edentula

A. glabra

A. hottlei

A. longissima

A. macrocarpa
A. macphersonii
A. ruizii

Celtis caudata
C. chichape
C. iguanaea

C. laevigata

C. pallida

C. pubescens

C. schippii

C. spinosa

C. tala

Lozanella enantiophylla

L. permollis
Trema lamarckiana (?)
T. micrantha

Subfamilia Uimoideae
Phyllostylon brasiliense

P. rhamnoides
Ulmus mexicana

funcional/ andromonbica
hermafrodita
andromonaoica
andromondica
funcional/ andromonéica
hemafrodita

hermafrodita ?

andromonoica

funcional/ andromonbica
?

andromonoica ?

andromondica

poligamo-monodica

andromonadica

monoica

andromondica

poligamo-monoica
mondica
andromonoica
andromonaoica
monoica
hermafrodita
andromondica
diodica

didica
superficialmente dibica
monoica

superficialmente didica
didica

hermafrodita
andromonoica
andromonoica
hermafrodita

TODZIA 1989

TODZIA 1989

TODZIA 1989, KILLEEN et al. 1993
TODZIA 1989

TODZIA 1989

IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA
1992
NEVLING Jr.
1985a
TODZIA 1989
TODZIA 1989
TODZIA 1989
TODZIA 1989
KILLEEN et al. 1993
BULLOCK 1985

1960, BAWA et al

- ROMANCZUK & MARTINEZ 1978

CROAT 1979

NEVLING Jr. 1960, ARRUDA &
SAZIMA 1988, ROMANCZUK &
MARTINEZ 1978

BULLOCK 1985

TOMLINSON 1974

ROMANCZUK & MARTINEZ 1978
ROMANCZUK & MARTINEZ 1978
BAWA et al. 1985a

ROMANCZUK & MARTINEZ 1978
ROMANCZUK & MARTINEZ 1978
KILLEEN et al. 1993, NEVLING Jr.
1960

KILLEEN et al. 1993
TOMLINSON 1974
BAWA et al.
BULLOCK 1985,
NEVLING Jr. 1960
TOMLINSON 1974
IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA
1992 '

1985a,
CROAT

1985b,
1979,

BULLOCK 1985
TODZIA 1992
TODZIA 1992
NEVLING Jr. 1960
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DISCUSSAO

I. PADROES SEXUAIS
1. Expressdao sexual em individuos e nas populagoes de T. micrantha

O recrutamento de T. micrantha ocorre através das sementes e apenas durante o
primeiro ano apés a formacgéo da clareira (BROKAW 1987, CASTELLANI & STUBBLEBINE
1993). Possivelmente por ser muito susceptivel a competicdo com outras pioneiras, T.
micrantha coloniza rapidamente as clareiras (BROKAW 1987), assim como outras espécies
pioneiras do género, como T. guineensis (ALEXANDRE 1978) e T. orientalis (SWAINE &
HALL 1983). Na mata Santa Genebra, em Campinas, a populagdo aqui estudada se
estabeleceu desde o inicio da sucessdao secundaria, passando a exercer forte dominancia 11
meses apos a ocorréncia do incéndio (CASTELLANI & STUBBLEBINE 1993). Esta
dominéncia se estendeu nos seis anos seguintes da sucessio, mas apds este periodo a
populagdo j& se encontrava em declinio (MATTHES 1992).

Ao mesmo tempo em que investe no crescimento vegetativo, T. micrantha também
investe intensivamente na produgao de flores e frutos. Na bopulagéo da mata Santa Genebra,
CASTELLANI & STUBBLEBINE (1993) observaram T. micrantha em floragdo praticamente o
ano todo. Com um ano, no maximo, as plantas ja apresentavam frutos verdes. T. micrantha
floresce quase o ano todo na regido, com excegéo de um ou dois meses no final do outono ou
inicio do inverno.

A sexualidade de uma espécie pode variar conforme o nivel de organizacao
morfolégica considerada - se o nivel da flor individual, se o do conjunto das flores produzidas
por uma planta ou se considerarmos os diferentes individuos de uma populagéo. Esta
plasticidade sexual, inerente as plantas, € uma consequéncia do seu crescimento aberto, onde
o aumento do tamanho é resultado do acréscimo de novos médulos e da expansio das partes
ja formadas (COX 1988).

Nas duas populagbes de T. micrantha estudadas foram encontrados trés tipos de
flores - femininas, masculinas e “hermafroditas”. Para COX (1988), existem vérias pressodes
seletivas que podem favorecer o desenvolvimento de fiores dimérficas numa espécie, como
diferentes fenologias de floracdo e frutificagdo, em resposta ao comportamento dos
‘polinizadores ou dispersores. Nas espécies anemdfilas, por exemplo, as exigéncias
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aerodinamicas de dispersdo e captura de pdlen podem ser diferentes. A ocorréncia de flores
dimorficas pode se tornar uma estratégia evolutivamente estavel em niveis de maior
complexidade, como a inflorescéncia ou até mesmo o individuo. )

Nas duas populagdes de T. micrantha, as flores “hermafroditas” ocorreram de forma
esporadica e em pequenas proporgdes, principalmente nos individuos hermafroditas cripticos,
e geralmente eram funcionalmente masculinas. Na populagido da mata Santa Genebra a
maioria das flores “hermafroditas” (cerca de 65%) néo tinha évulos. Estes resultados indicam
que pode estar ocorrendo um processo de esterilidade feminina nas flores “hermafroditas”.

As flores “hermafroditas” também ocorreram em uma planta feminina e na masculina
preferencial (Figura 10), na populagdo da mata Santa Genebra. No caso da planta feminina,
que € constante em sua producao exclusiva de flores femininas, foi observada uma Unica
ocorréncia, em 21 meses de amostragem. Estes resultados sugerem que possiveimente todas
as plantas podem produzir flores “hermafroditas”, mas o fazem em taxas tio pequenas que
somente as vezes sdo detectadas. As observagdes esporadicas de ocorréncia das flores
“hermafroditas” também podem ser atribuidas ao método de analise da produgdo das flores,
que se constituiu na amostragem de 20 ramos da copa toda. Certamente que a analise de
todas as flores produzidas por cada arvore, mensalmente, é tecnicamente inviavel, mas este
tipo de limitacdo metodologica pode ser responsavel pela baixa freqiiéncia observada das
flores “hermafroditas” nas arvores da populacéo da mata Santa Elisa.

Devido a sua baixa ocorréncia e ao fato de que menos da metade destas flores
“hermafroditas” contém dvulo, podemos também interpretar QUe se constituem numa forma de
expressdo sexual vestigial, que estd desaparecendo na espécie. E que sdo uma indicagdo de
que o sistema sexual de T. micrantha deriva de uma condigéo hermafrodita.

Em espédies didicas as inflorescéncias femininas ou masculinas ocasionalmente
podem conter flores hermafroditas, como em Aralia nudicaulis (Araliaceae, BARRETT 1984),
mas esta variagéo na expressao sexual dos individuos € uma condigdo rara na espécie.
Varias espécies didicas, como Bursera graveolens, B. simaruba (Burseraceae), Simarouba
glauca (Simaroubaceae) e Coccoloba spp. (Polygonaceae), mostraram plantas que
produziam mais de um tipo de flor. Por exemplo, algumas plantas tinham tanto flores
estaminadas como pistiladas ou mesmo hermafroditas, que podiam formar frutos. A proporgéo
destas plantas que produziam mais de um tipo de flor variou entre as populagbes (BAWA
1974). Destes resultados podemos deduzir que, potencialmente, estas plantas podem produzir
flores hermafroditas, mas ndo o fazem, produzindo preferencialmente flores diclinas. Em
Cucumis sativus (Cucﬁrbitaceae) a determinagio sexual também é complexa (FRANKEL &
GALUN 1977) e o botéo fioral € embriologicamente hermafrodita, mas a planta geraimente sé

produz flores unissexuais.
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As flores “hermafroditas” de T. micrantha sao protoginicas. Como nas flores a
seqléncia de desenvolvimento é centripeta, a tendéncia é que se produza protandria, que &
mais comum que a protoginia (BAWA & BEACH 1981, WALLER 1988). Deve-se observar,
porém, que as espécies com polinizagdo abidtica, como a anemofilia, tendem a ser
protoginicas no nivel da flor, mas ndo no do individuo (BERTIN & NEWMAN 1993, CRUDEN
1988, LLOYD & WEBB 1986). A protoginia € mais comum nas espécies monodicas e pode ser
considerada como um mecanismo eficiente de promogdao da fecundagdo cruzada, pois
favorece a chegada de pdien de outras flores (WALLER 1988). No entanto, BERTIN &
NEWMAN (1993) encontraram que as espécies androdidicas € que mostraram alguma
tendéncia a protoginia, mas estes dados se referem a apenas trés espécies. Em outras
categorias sexuais, como o hermafroditismo, a ginodioicia, ginomonoicia, andromonoicia,
trioicia, heterostilia e mesmo na monoicia, as espécies tendem a ter flores protandricas. Em
espécies didicas geralmente as flores masculinas se abrem antes, mas em Aralia nudicaulis
(Araliaceae) sao as flores femininas que se abrem antes (BARRETT 1984) e em Plantago
lanceolata, que é uma espécie ginodidica, as flores hermafroditas séo protoginicas (ROSS
1978). Em Celtis iguanaea (Uimaceae), espécie andromondica, as flores hermafroditas séo
protoginicas, como em T. micrantha. No entanto, adcontrério de T. micrantha, estas flores
tendem a ser funcionalmente femininas, pois a maioria das anteras ndo se abre e a viabilidade
do gréo de podlen € menor que nas flores masculinas (ARRUDA & SAZIMA 1988).

Autores como LLOYD & WEBB (1986) e BERTIN & NEWMAN (1993) consideram que
outras pressoes seletivas, além do aumento da fecundagéao cruzada, podem atuar na evolugéo
dos mecanismos que separam temporal ou espaciaimente as fungbes parentais. Estas
pressbes podem ser tao importantes como a selegao para a fecundagao cruzada, como, por
exemplo, evitar que a liberagao do polen pelas anteras interfira na sua captura pelos estigmas.
Ou a sincronizacéao da dispersdo do po6len com a receptividade dos estigamas nos diferentes
tipos de flores das espécies diclinas. BERTIN & NEWMAN (1993) também observaram que a
protoginia € mais comum nas espécies auto-compativeis que nas auto-incompativeis e
concordam com LLOYD & WEBB (1986) que a pressdo para diminuir a auto-fecundacao
possa ser uma forga seletiva mais importante na evolugdo da protoginia que da protandria. Por
outro lado, a dicogamia também pode se constituir num resquicio filogenético em espécies nas
quais outros mecanismos de fecundagao cruzada se desenvolveram posteriormente (FAEGRI
& PIJL 1979).

Quanto aos morfos sexuais de T. micrantha, além das duas categorias sexuais
basicas, plantas feminiﬁas e hermafroditas cripticas, outros dois fenétipos foram observados,
erﬁ proporcao baixa nas duas populagdes: plantas femininas e masculinas preferenciais, que

produziram flores femininas ou masculinas na maioria das observagbes, respectivamente.
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Esta produgao de flores femininas ou masculinas geralmente era maior que 80%. As arvores
femininas preferenciais apresentaram um Unico episéddio de produgdo de flores masculinas,
nas duas populagdes estudadas, que atingiu até cerca de 20% (Figuras 3 e 11). No caso da
planta da mata Santa Genebra, este Ginico episddio ocorreu em outubro, quando o nimero de
flores masculinas tende a ser maior na populagédo. Mas na mata Santa Elisa, este episodio
ocorreu em dezembro, quando a tendéncia geral na populagdo é a de aumentar a proporgao
de flores femininas. Na outra arvore feminina preferencial da mata Santa Elisa, que também
apresentou apenas um episodio de producao de flores masculinas, esta ocorréncia se deu em
novembro, numa proporgao de apenas 7%.

E possivel que, a exemplo das arvores femininas preferenciais, as femininas também
possam produzir flores masculinas, embora estas flores ndo tenham sido amostradas. E
possivel que a ocorréncia de flores masculinas seja reaimente tio baixa e esporadica que
muito dificilmente séo detectadas nas amostragens periddicas.

A planta masculina preferencial da mata Santa Genebra apresentou varios episédios
de produgéo de flores femininas e “hermafroditas” (Figura 10), mas em pequena proporgao,
cerca de 5%. A planta masculina preferencial da mata Santa Elisa também apresentou varios
episodios de producéo de flores femininas, mas ndo de flores “hermafroditas”. Em junho, a
proporgao de flores femininas atingiu 63%, acompanhando a tendéncia geral de feminilizagio
da populagéo (Figura 15), mas as outras ocorréncias de flores femininas nao ultrapassaram
10% do total das flores produzidas.

As arvores hermafroditas cripticas mostraram um comportamento bem mais flexivel e
variado, podendo iniciar a estagéo reprodutiva como unissexuais ou como mondicas, mudando
suave ou abruptamente para femininas. Quase todas as plantas hermafroditas cripticas da
mata Santa Genebra produziram flores “hermafroditas” em pequena proporgao (Figuras 4 a 9).
As arvores hermafroditas cripticas da mata Santa Elisa mostraram o mesmo padrdo das
plantas da mata Santa Genebra, mas as flores “hermafroditas” foram observadas somente em
um individuo (Figuras 12 a 14). Se considerarmos que nao podemos descartar totaimente a
possibilidade de ocorréncia de flores masculinas e “hermafroditas” nas plantas femininas
(embora as flores masculinas néo tenham sido amostradas, como comentado anteriormente),
talvez devido a limitagdes metodoldgicas, podemos supor que todas as arvores de T.
micrantha podem produzir, potencialmente, os trés tipos de flores.

E muito dificil, se ndo impossivel, classificar T. micrantha em um dos sistemas de
reprodugdo existentes. Nio se pode considera-la como uma espécie ginodidica no sentido
estrito, uma vez que aé plantas hermafroditas cripticas produzem os trés tipos de flores e
‘mudam de sexo periodicamente. Mesmo em plantas femininas, que s3o basicamente

constantes em sua expressao sexual, pode eventualmente ocorrer flores “hermafroditas”. A
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ginodioicia foi definida por DARWIN em 1877 e é aplicavel as espécies onde existem dois
tipos de plantas, uma que produz flores femininas e outra que produz flores hermafroditas.
Esta ndo € a situagdo observada nas populagbes de T. micrantha, onde as plantas
hermafroditas cripticas podem ser consideradas trimonéicas, uma vez que produzem os trés
tipos de flores. Além disso, a proporgéo relativa destas flores varia periodicamente e a maioria
das flores “hermafroditas” s&o, na verdade, funcionalmente masculinas. No entanto, como as
plantas macho-estéreis se comportam de forma mais constante e uniforme, a espécie esta
sendo considerada, neste trabalho, como ginodidica num sentido amplo.

A natureza sexual das plantas, embora seja um fenémeno quantitativo, geraimente é
descrita em termos morfolégicos. As categorias que tradicionalmente descrevem a
sexualidade das plantas s&o tratadas como se fossem claramente distintas umas das outras, o
que na verdade ndo ocorre. Por exemplo, entre o hermafroditismo, a ginodioicia e a dioicia
existe um continuo de formas e n&o categorias estanques. Além disso, a descrigio
morfolégica se baseia na andlise da forma, mais do que na fungio das estruturas
reprodutivas. Assim, mesmo em plantas hermafroditas ou monéicas, o investimento em pélen
ou em ovulos pode ser diferente ao longo do tempo (POLICANSKY 1982). O entendimento
dos padrbes de sexualidade tem sido dificultado pelo uso de uma terminologia confusa, muitas
vezes limitada a grupos taxonémicos especificos, e agravado pelo fato de que botanicos e
zoologos utilizam termos diferentes para descrever padrdes similares (CRUDEN & LLOYD
1995, POLICANSKY 1982, WAGNER, Jr. 1975). A

Varios autores (BAWA & BEACH 1981, COX 1988, LLOYD & BAWA 1984, MEAGHER
1988, POLICANSKY 1982, ROSS 1982, WAGNER, Jr. 1975), tém chamado a atenc&o para o
fato de que as categorias puramente morfolégicas apresentam inumeras limitacbes quando
precisamos descrever a sexualidade das plantas. Além disso, os termos disponiveis as vezes
nao permitem que se descrevam combinagdes de caracteristicas morfolégicas, funcionais e/ou
temporais, especialmente nos casos em que o fendtipo muda em resposta as condigGes
ambientais (CRUDEN & LLOYD 1995). LLOYD & BAWA (1984) introduziram o termo “difasia”
para a mudanca sexual nas plantas, mas nem todos os autores a utilizam (SCHLESSMAN
1991). Para denominar as plantas que mudam de sexo mais de uma vez, BIERZYCHUDEK &
ECKHART (1988) usam o termo “hermafroditas seqlenciais”, tomado emprestado dos
zodlogos. Por outro lado, FREEMAN et al. (1984) e PENDLETON et al. (1992) consideram as
plantas de Atriplex canescens que mudam de sexo como hermafroditas, tenham elas um
comportamento mondico, sexualmente flexivel, ou produzam flores hermafroditas. O termo
proposto por CRUDEN & LLOYD (1995) para as plantas que mudam de sexo, nas quais a sua
natureza hermafrodita estd “oculta’, parece-nos o mais adequado e abrangente para
descrever o comportamento observado em alguns dos individuos de T. micrantha.
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De um modo geral, os organismos que mudam de sexo regularmente tém crescimento
indeterminado, tanto entre os animais como entre as plantas. Nas angiospermas, existem
varias espécies ginodidicas ou subdidicas nas quais as plantas femininas sdo estritamente
macho-estéreis e as plantas masculinas exibem diferentes graus de esterilidade feminina,
dificultando uma separacgéo clara entre os morfos. Em varias populagées de espécies didicas
as plantas nao séo estﬂfémente unissexuais. As plantas podem exibir uma proporgéo de flores
do sexo oposto e esta inconstancia € mais comum entre as plantas masculinas do que entre
as femininas. Espécies didicas que evoluiram de ancestrais monédicos podem exibir um
pequeno nivel de inconstdncia, como em Cotula (Compositae). Em algumas espécies
ginodidicas a produgéo de frutos pelas plantas macho-férteis pode variar tanto quanto a
producéo das femininas ou ser significativamente menor (LLOYD 1974a, LLOYD & BAWA
1984).

O padrao de determinagido sexual encontrado para T. micrantha é inédito para
espécies arbdreas neotropicais. Em geral a mudanga sexual pode ocorrer em todos os
individuos e de uma estagdo reprodutiva para a outra, ndo durante o mesmo ano.
Normalmente a mudanca sexual € influenciada pelos niveis de recursos da prépria planta ou
do ambiente. Poucas espécies tém estudos de longo prazo e em varias populagdes, como
Thymelaea hirsuta (Thymelaecaceae; DENELLE et al. 1987, DOMMEE et al. 1984, 1990,
1995, SHALTOUT & EL-KEBLAWY 1992) e Atriplex canescens (Chenopodiaceae;
FREEMAN et al. 1984, McARTHUR & FREEMAN 1982, McARTHUR et al. 1992).

Thymelaea hirsuta é um arbusto perene que ocorre na costa européia e africana do
mar Mediterraneo e os estudos enumeram a ocorréncia de seis morfos sexuais (DOMME et al.
1984) ou sete (SHALTOUT & EL-KEBLAWY 1992) ou, ainda, quatro (DOMMEE et al. 1990,
1995). Os quatro fenétipos sexuais identificados por DOMMEE et al. (1990, 1995) sdo os
seguintes: individuos monéicos protoginicos, monoicos protandricos, femininos e masculinos.
A mudanga de sexo dos individuos mondicos ocorre em aproximadamente um més e eles
podem iniciar a estagdo reprodutiva como masculinos e passarem a femininos, ou serem
femininos e mudarem para masculinos. Em outros individuos mongéicos a sucessao das fases
pode se modificar de um ano para o outro (DENELLE et al. 1987). DOMMEE et al. (1995)
consideram que ocorre heterodicogamia e uma dioicia temporal na espécie. As plantas
femininas e protandricas produzem mais frutos do que as masculinas e protoginicas,
indicando forte tendéncia a um dimorfismo entre as quatro categorias sexuais (DOMMEE et al.
1990). A proporgao sexual da progénie, resultante de polinizagdes abertas, indica que a
determinac¢ao genéticaw € influenciada por fatores citoplasmaticos. O nivel de fertilidade
feminina, por outro lado, indica que a populagio é quase funcionalmente didica (DOMMEE et

al. 1995). Aqueles autores consideram que o polimorfismo sexual de T. hirsuta, observado em
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populagdes da Franga e do Egito, tem provavelmente uma base genética e nio é devido a
idade, ao tamanho das plantas ou a variagbes ambientais. A mudanca sexual em T. hirsuta
estd correlacionada as variagbes climaticas e ocorre no final do més de janeiro. As
temperaturas da primavera e do verdo podem ter um papel determinante na morfogénese das
unidades de crescimento e sobre a duragéo relativa das fases sexuais.

Atriplex canescens € um arbusto perene e aneméfilo, nativo das regibes semi-aridas
do oeste da Ameérica do Norte. O sistema sexual da espécie varia de didico a tridico, de
acordo com o nivel de ploidia. As populagdes dipldides sao primariamente didicas (n = 9),
enquanto as tetraploides, que sdo mais comuns, e as populagdes com outros niveis de ploidia,
sdo tridicas e sexualmente flexiveis. O nivel de ploidia pode variar de 2n a 12n (PENDLETON
et al. 1992). Em populagdes tetrapléides de A. canescens estudadas por FREEMAN et al.
(1984), cerca de 20% dos individuos da populagdo pode mudar de sexo de uma estagio para
a outra. Destes, cerca de 5% podem mudar de exclusivamente pistilados para
predominantemente estaminados, ou vice-versa, numa condigdo mondica. A mudanga sexual
nesta espécie ocorre em resposta a trés fatores ambientais estressantes: inverno muito frio,
seca ou producao de muitos frutos na estagao anterior. As plantas femininas também podem
mudar de sexo, inclusive mudam mais facilmente sob estresse do que os machos. A maior
parte das plantas variam de femininas para mondicas ou de masculinas para monéicas. Em 10
anos de observagdes, ocorreram dois episodios de estresse hidrico e de temperatura, em que
as plantas mudaram significativamente mais em diregdo a masculinidade do que a
feminilidade. Segundo PENDLETON et al. (1992), ocorrem trés fendtipos sexuais nas
populagdes tetraploides: plantas femininas, masculinas e hermafroditas, que mudam de sexo.
As flores s@o unissexuais, mas flores hermafroditas foram observadas em alguns individuos.
Experimentos de transplante de clones dos fenétipos sexuais para ambientes diferentes
indicaram que a mudanca sexual esta confinada a genétipos especificos, ndo estando sob
controle ambiental exclusivo (McARTHUR & FREEMAN 1982, McARTHUR et al. 1992).

Os padroes de modificagdo sexual nas plantas sdo variados e complexos e é
importante distinguir entre ajuste e “escolha sexual”. Somente uma descrigao quantitativa do
sexo pode esclarecer os diferentes padroes de mudanga sexual (LLOYD & BAWA 1984).
FREEMAN et al. (1984) propdem que mudangas na sexualidade inferiores a 20% podem ser
consideradas apenas como inconstancia sexual. Quando a alteragcdo ocorre numa faixa entre
20-80%, pode-se considerar a planta como mongica, mas quando ocorre em mais de 80% das
flores, a planta mudou sua expressdo sexual inicial. Esta mudanca da expressao sexual inicial
ocorre nas plantas herrﬁafroditas cripticas de T. micrantha, nas duas populagbes estudadas.
Varias espécies de Atriplex contém individuos que mudam de sexo, geralmente de uma
condicdo unissexual para mondica (FREEMAN et al. 1984), mas também foram observadas
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mudangas completas. E interessante observar que as Chenopodiaceae sao uma familia cujos
membros sdo geralmente haléfitos (HEYWOOD 1985), adaptados a viver em ambientes com
altas porcentagens de sais inorganicos. Estes ambientes podem ser considerados
estressantes e geralmente estdo associados a condigbes aridas. MCARTHUR et al. (1992)
observaram que além das espécies lenhosas de Atriplex, outras Chenopodiaceae, como a
herbacea Spinacia oleracea, tém sistermnas de reprodugéo pouco comuns, que provavelmente
sao adaptativos.

Ao contrario do observado nas espécies de Atriplex, em T. micrantha os individuos
hermafroditas cripticos mudam de sexo durante a mesma estagéo reprodutiva e sempre de
uma condig@o exclusivamente masculina ou mondica, com predominio de flores masculinas,
para mondica predominantemente feminina até exclusivamente feminina. Ao contrario também
de Thymelaea hirsuta, T. micrantha nao pode ser considerada uma espécie temporalmente
didica (CRUDEN 1988), pois as plantas hermafroditas cripticas nio tém um comportamento
sincrénico. Ou seja, nao comegam produzindo apenas flores masculinas desde o inicio da
estagdo reprodutiva. Varias plantas s&o mondicas (ou mesmo tridicas), embora o nivel de
produgido de flores femininas possa ser pequeno (Figuras 4, 8, 9, 12, 13, 14).

POLICANSKY (1982) observou que n&o é possivel elaborar um conjunto uniforme de
caracteristicas que possa agrupar todos os diferentes organismos, vegetais e animais, que
mudam de sexo. Para aquele autor, & provavel que padrbes gerais ndo possam ser
encontrados. E possivel que os pesquisadores somente poderdo elaborar regras que se
aplicam apenas aos taxa que eles particularmente estudam. Embora as teorias existentes
possam predizer com bastante precis@o, em casos especificos, 0 momento, a diregcdo ou a
amplitude da mudancga sexual, elas ndo explicam porque alguns organismos mudam de sexo,
enquanto outros, taxonomicamente proximos, nao o fazem. As respostas a questio de porque
mais organismos ndo mudam de sexo provavelmente serdo variadas e aplicaveis apenas para
pequenos grupos. Em Acer rubrum (Aceraceae), por exemplo, PRIMACK & McCALL (1986)
encontraram cinco fehétipos sexuais: plantas femininas constantes, femininas inconstantes,
masculinas constantes, masculinas inconstantes e plantas variaveis, que podiam mudar
dramaticamente de sexo de um ano para o outro. Aparentemente, as plantas cuja sexualidade
era inconstante tinham uma aptiddo meédia menor que os outros morfos sexuais constantes.
Para aqueles autores, estas observacgdes representam um exemplo de um processo de
desenvolvimento mal canalizado.

Quanto a época em que as plantas hermafroditas cripticas de T. micrantha mudam de
sexo, sabe-se que 0s E:Iimas tropicais mostram padrdes anuais previsiveis e as chuvas, a
insolagéo e a temperatura séo variaveis correlacionadas. A analise dos dados fenoldgicos

mostra que nas florestas tropicais, assim como nas temperadas, ocorre uma primavera,
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embora ndo ocorra um inverno. Assim, a maioria das espécies brota e floresce a partir de
agosto-setembro, no hemisfério sul. Dentre os fatores que podem moldar a fenologia das
espécies lenhosas tropicais, 0os que parecem mais importantes séo a irradiaco e o estresse
hidrico (SCHAIK et al. 1993).

Na regido de Campinas, as arvores de T. micrantha comegam a florescer no final do
inverno, atingindo seu maximo durante a primavera e o verao, periodos do ano caracterizados
pela freqiéncia das chuvas, aumento da temperatura e da velocidade do vento (Figuras 16-
19, 26-27, Tabelas 3-5). Segundo SCHAIK et al. (1993), nas florestas sob climas sazonais a
floragéo tende a comegar no final do periodo seco ou no comego da estagao chuvosa. Um dos
aspectos relevantes das condicées ambientais e particularmente importante para a polinizagéao
da espécie, que € anemdfila, € o aumento da velocidade do vento que ocorre a partir de julho
(Tabela 4). Varios autores (SCHAIK et al. 1993) argumentam que as espécies anemofilas
florescem no periodo do ano em que as condigbes do vento sdo mais favoraveis para a
polinizagao. |

A mudanga sexual das plantas hermafroditas cripticas comegou a ocorrer geralmente a
partir de outubro, podendo adiantar-se um pouco (agosto de 1989) ou atrasar-se (novembro
de 1987) (Figura 20). Os primérdios das flores do inicio da estagao reprodutiva, inclusive das
masculinas, foram formados durante o inverno, que é seco e frio. As chuvas comecam a
diminuir sensivelmente e passam a ter uma distribuigio irregular no outono (MELLO et al.
1994). Além da precipitagdo pluviométrica, vao diminuindo a temperatura, que atinge uma
média de 17,4°C no inverno, o fotoperiodo e a velocidade média do vento, que pode chegar a
1,4m/s em junho (Tabela 4). E dificil, no entanto, estabelecer uma relagéo clara ou direta entre
o comportamento observado e as varidveis ambientais, mesmo se consideramos que a
quantidade de chﬁva, a insolag@o e as temperaturas minimas devem influenciar ndo somente
a expressao sexual, como também o crescimento vegetativo das arvores. Observa-se nas
Figuras 26 e 27 que a freqiéncia das chuvas, a insolagdo e as temperaturas maximas nao
apresentam um padréo ciclico bem definido. Ja as temperaturas minimas mostram um padrao
um pouco mais claro. Quando comparamos a variagéo destes fatores, no periodo estudado,
com o comportamento de determinag@o sexual das arvores de T. micrantha, nas duas
populacbes, nao é possivel estabelecer corresbondéncias claras, embora a variagdo das
temperaturas minimas parega correlacionada as mudangas de sexo das plantas hermafroditas
cripticas. No outono, éwando se inicia o periodo seco e frio, a maioria das plantas para de
florescer, provavelmente porque diminui a taxa de crescimento dos ramos, onde as flores sdo
formadas continuamenté.

As condigcbes climaticas e variaveis do ambiente fisico, como grau de umidade, pH ou

disponibilidade de fésforo, podem alterar a expressdo do fenétipo sexual ou a proporcao
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sexual em espécies didicas, subdidicas ou monoicas. Existem observagdes neste sentido para
espécies de Acer (Aceraceae), Fraxinus (Oleaceae), Arisaema (Araceae), Atriplex,
Spinacia, Sarcobatus (Chenopodiaceae), Thalictrum (Ranunculaceae), Ficus, Trophis
(Moraceae), Pistacia (Anacardiaceae), Populus, Salix (Salicaceae), Potentilla (Rosaceae),
Simmondsia (Simmondsiaceae), Mercurialis (Euphorbiaceae), Silene (Caryophillaceae),
Juniperus (Cupressacéaé). Quercus (Fagaceae) e Pinus (Pinaceae) (FREEMAN & VITALE
1985, FREEMAN et al. 1981, McARTHUR & FREEMAN 1982).

De um modo geral, mas nao universal, as condigbes favoraveis para o crescimento,
como temperaturas amenas, grande intensidade luminosa e fertilidade do solo, favorecem a
expresséo sexual feminina, enquanto condiges mais adversas estio associadas a expressio
masculina. Estas observagbes estdo de acordo com a generalizagdo de que o custo da
sexualidade feminina € mais alto do que a masculina, devido aos gastos adicionais com a
producéo das sementes e dos frutos. Varios fatores ambientais, como condigdes climaticas e
disponibilidade de nutrientes, influenciam o metabolismo dos horménios de crescimento, que
estdo associados com a expressdo sexual (MEAGHERV 1988). Mesmo em briéfitas e em
pteridéfitas pode-se observar que se as condigées' ambientais nao favorecem o crescimento
do gametéfito, aumenta a taxa de masculinidade (CRUDEN & LLOYD 1995).

O fotoperiodo pode influenciar a expressdo sexual das plantas e geralmente os dias
longos promovem a masculinidade, enquanto os dias curtos, a feminilidade (MEAGHER 1988).
Espécies didicas perenes, como Cannabis sativa e Carica papaya (Caricaceae), e espécies
anuais agronémicas mostram forte tendéncia & feminilidade em temperaturas mais baixas. Em
Olea europaea (Oleaceae), uma espécie andromonoica, periodos insuficientes de frio durante
a época da indugdo floral fazem com que flores masculinas com ovario rudimentar sejam
predominantes (FRANKEL & GALUN 1977). Por outro lado, em Atriplex canescens
(McARTHUR 1977) e em Cycas circinalis (Cycadaceae, Menninger 1967 apud FREEMAN et
al. 1980), o frio induz a masculinizacao das flores femininas.

As plantas que podem expressar a sua sexualidade em resposta ao balango dos
reguladores de crescimento, que por sua vez sdo influenciados pelas condi¢cées ambientais,
devem ter uma vantagem seletiva. Assim, os padries de sexualidade associados com
reguladores de crescimento especificos podem ser o resultado de uma vantagem seletiva de
ser fémea ou macho sob certas circunstancias ambientais (MEAGHER 1988). Sdo conhecidas
mais de 50 espécies didicas em que os individuos podem mudar de sexo ou produzir uma
descendéncia hermafrodita ou monéica. Estes casos dao apoio a hipétese de que a expressao
sexual flexivel tem certo‘valor adaptativo para as plantas, pelo menos em algumas situagdes
(FREEMAN et al. 1980). Na regido de Campinas, a primavera e o verdo sao as estagdes do
ano com as condigGes climaticas mais favoraveis ao crescimento e, portanto, & fungao
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feminina. E durante este periodo que as plantas hermafroditas cripticas mudam de sexo e vao
se tornando femininas.

Embora néao tenham sido realizadas analises detalhadas, ndo ha evidéncias de campo
de que a mudanga sexual observada em parte dos individuos de T. micrantha esteja
relacionada a fatores edaficos ou nutricionais, pois as duas areas pertencem ao grupo dos
Latossolos e s&o, no aspecto macroscopico, homogéneas. O modelo do ambiente em mosaico
pode ajudar a explicar variagdes inter-populacionais nas taxas sexuais de espécies dimérficas
que tém individuos hermafroditas cripticos, mas € irrelevante para a dinamica sexual das
espécies perenes que mudam de sexo freqientemente. Plantas em locais favoraveis podem
expressar a fase feminina mais cedo e mais freqlientemente do que as que estdo em locais
menos favoraveis. Mas escalas temporais e espaciais de manchas que séo necessarias para
que uma certa planta mude seqlencialmente de sexo sio pouco provaveis de ocorrer
(SCHLESSMAN 1988).

WILLIAMS & THOMAS (1970) propuseram que a capacidade de armazenamento de
nutrientes, que € influenciada pelo tamanho da planta ou pelas condicdes ambientais, modula
a expressdo sexual em Elaeis guineensis (Arecaceae). As condigdes que favorecem o
crescimento das plantas, como umidade adequada, solo fértil, alta luminosidade, favorecem
também a expressao feminina e aumentam a sua duragédo. Outras espécies, como Catasetum
spp., Cycnoches spp., Arisaema triphyllum, Gurania spp., Psiguria spp., Apodanthera
undulata também mostram este tipo de efeito, onde a expressdo feminina ou masculina é
modulada pelo vigor da planta ou pelo estresse ambiental (BIERZYCHUDEK 1982, CONDON
& GILBERT 1988, DELESALLE 1989, FREEMAN et al. 1980, 1984, POLICANSKY 1981). Em
Attalea funifera (Arecaceae), a piagava, o principal fator que modula a expressdo sexual
parece ser a quantidade de luz disponivel, pois na floresta de restinga as plantas maiores, que
alcangam o dossel, passam a produzir inflorescéncias femininas. As paimeiras também podem
produzir inflorescéncias femininas mesmo quando menores, se estiverem em locais abertos
(VOEKS 1988).

Em T. micrantha ndo ha evidéncias de que a mudanga de sexo em parte dos
individuos da populagdo possa estar relacionada ao vigor, considerado aqui como tamanho e
crescimento meédio em didmetro e altura ou como sobrevivéncia, pois as plantaé femininas e
as hermafroditas cripticas ndo mostraram diferencas significativas nestes parametros, como
sera visto adiante. Também nao ha evidéncias de correlagao entre as plantas que mudam de
sexo e o ambiente preferencial, uma vez que as arvores estavam distribuidas de forma
aleatéria na borda e méis para o interior da clareira (Figuras 21 a 24). A mudanga sexual

-acompanha a sazonalidade do clima da regido, na qual o inverno e o verdo séo as estacgdes

com comportamento extremo (MELLO et al. 1994), embora nido tenha se conseguido
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visualizar correlagbes claras entre as variaveis climaticas e a mudang¢a de sexo, como
comentado anteriormente. Além disso, apenas as plantas hermafroditas cripticas mudam
dramaticamente a sua sexualidade, enquanto os outros fenétipos sdo mais estaveis.

A insconstancia do estado sexual nas angiospermas esta documentada para varios
taxa descritos como didicos, subdidicos ou mesmo hermafroditas. Mais de 50 espécies em 25
familias tém plantas que funcionam como masculinas num certo periodo e depois passam a
ter fungdo feminina ou produzem uma descendéncia hermafrodita (FRANKEL & GALUN 1977,
FREEMAN et al. 1980). Nas gimnospermas, como Juniperus spp. (Pinaceae), ocorre
mudanga sexual nas espécies didicas ou mondicas, de um ano para outro (VASEK 1966).
Mesmo nas bridfitas e nas pteridéfitas também pode ocorrer mudang¢a no fenétipo sexual, ou
hermafroditismo criptico (CRUDEN & LLOYD 1995).

Um sistema flexivel de determinagdo sexual seria particularmente vantajoso em
ambientes com grande variagdo de um ano para outro, como os desertos. Ou ambientes em
que as manchas favoraveis para a germinacéo das sementes e estabelecimento das plantulas
séo imprevisiveis (FREEMAN et al. 1980). Assim, a determinagao instavel do sexo, que nio
ocorre no momento da concepgdo, mas sob a influéncia do ambiente, seria favoravelmente
selecionada quando a aptiddo do individuo é fortemente determinada pelo ambiente
(CHARNOV & BULL 1977). Em Ocotea tenera (Lauraceae), a distribuigdo dos individuos
femininos e masculinos n&o ¢é aleatéria e o vizinho mais proximo tende a ser do sexo oposto.
A expressao sexual, considerada como producio de frutos, variou entre os anos, para poucas
arvores (41,1%). Esta associagdo negativa espacial entre os sexos leva a supor que as
plantas tém mecanismos para detectar o sexo do vizinho mais proximo e também a
capacidade de alterar o seu proprio (WHEELWRIGHT & BRUNEAU 1992). Este
comportamento de O. tenera pode ser compreendido como decorrente de um efeito social,
em que o sucesso reprodutivo de um individuo depende do sexo dos seus vizinhos. Segundo
FREMAN et al. (1980) este tipo de efeito € bem documentado para as plantas inferiores.
McARTHUR et al. (1992) consideram que, uma vez que os individuos que mudam de sexo em
Atriplex canescens séo geneticamente diferentes dos que tém sexualidade constante, estas
plantas tém uma vantagem adaptativa em certos ambientes.

As evidéncias de sexualidade difasica ou de heterodicogamia em populacdes naturais
sdo poucas. Alguns relatos de ocorréncia de duas fases sdo considerados inconclusivos,
enqguanto outros derivam de obsefvagées de espécies submetidas a condigbes experimentais.
Na maioria dos casos em que foi descrita a ocorréncia de individuos que mostram diferentes
estados sexuais ou qué produzem uma descendéncia hermafrodita, na verdade ha apenas
evidéncias de variagéo sexual. A maioria dos dados publicados sobre populagdes naturais sio

equivocados, pois ndo foram coletados tendo como base um conceito quantitativo da
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sexualidade das plantas. Os estudos futuros devem incorporar o conceito de que o sexo pode
variar dentro e entre os individuos, mesmo quando as plantas sdo geneticamente predispostas
para a feminilidade ou para a masculinidade. Deve ser abandonada a nogdo de que os
estados masculino, feminino e bissexual sempre representam fases distintas. Assim, os dados
quantitativos sobre a expresséo sexual das plantas devem ser coletados ao longo de varias
estagbes reprodutivas. (SbHLESSMAN 1988).

Estudos realizados com populag¢bes naturais mostram a ocorréncia de duas fases
sexuais em Arisaema triphyllum, A. japonica e outras espécies do género (Araceae);
Gurania e Psigura (Cucurbitaceae) e Panax trifolium (Araliaceae). Em Elaeis guineensis
(Arecaceae) e nas orquideas da sub-tribo Catasetinae (Cycnodes, Mormodes e varias
espécies de Catasetum) nao existem estudos em populagbes naturais que comprovem
.~ mudanga de sexo (SCHLESSMAN 1988).

Os trabalhos que evidenciam a ocorréncia de escolha de fase, ou sexualidade bifasica
ou hermafroditismo criptico sdo interpretados de formas diferentes pelos proprios autores e
por pesquisadores como LLOYD & BAWA(1984), POLICANSKY (1982) ou SCHLESSMAN
(1988). Assim, enquanto alguns autores consideram qué ocorre hermafroditismo criptico,
como HIBBS & FISHER (1979), McARTHUR (1977), FREEMAN et al. (1984), VASEK (1966) -
outros argumentam que ocorreu apenas uma inconstancia sexual. Na verdade, faltam analises
quantitativas da determinagao sexual das plantas em populagbes naturais. Estes estudos
deveriam abranger um periodo de pelo menos trés anos consecutivos em, no minimo, duas
populagbes. Como nao existe uma uniformidade na metodologia de coleta de dados, & muito
dificil encontrar trabalhos diferentes que descrevam os fenémenos de mudanca de sexo
empregando a mesma terminologia. Mesmo em estudos de longo prazo, como os de
Thymelaea hirsuta, observa-se que os autores (DENELLE et al. 1987, DOMMEE et al. 1984,
1990, 1995) vao evoluindo gradativamente na interpreta¢ao e na descrigao dos resultados que
obtiveram. Faltam, para a maioria dos trabalhos, uniformidade metodolégica, conceitual e da
terminologia a ser usada. Segundo Macior (1985 apud SCHLESSMAN 1988), na area da
ecologia da reproducgéo vegetal e do estudo da modificagdo sexual nas plantas existe o risco

da teoria proliferar na proporgéo inversa aos dados disponiveis.

2. As proporgoes dos fenétipos sexuais de 7. micrantha

Em espécies ginodidicas, a frequéncia dos individuos femininos (ou macho-estéreis)

mostra grande variagao entre diferentes populacbes. As plantas femininas podem ser raras ou
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mesmo inexistentes em algumas populag¢bes e geraimente as plantas “masculinas” ocorrem
em maior proporgéo (DELPH 1980, WEBB 1992, WILLSON 1983). Em Thymus vulgaris
(Labiatae), por exemplo, a propor¢do de plantas femininas pode variar de 5% a 95% em
populagbes diferentes no sul da Franga (DOMMEE et al. 1978). Duas populagbes de
Thymelaea hirsuta estudadas por DENELLE et al. (1987) diferiram significativamente quanto
a frequéncia das categorias sexuais. Em outras quatro populagdes analisadas por DOMMEE
et al. (1990), a freqiéncia dos quatro morfos sexuais de T. hirsuta também foi
significativamente diferente entre as populagdes. Em espécies em que a ginodioicia ja se
encontra estabelecida, como em Plantago lanceolata (Plantaginaceae), a propor¢céo de
plantas femininas em popula¢des naturais pode variar de 0% até 70% (ROSS 1978).

Nas populagdes de T. micrantha das matas Santa Genebra e Santa Elisa, no entanto,
os quatro fendtipos sexuais observados ocorreram em proporgées equivalentes nas duas
areas. Ou seja, as plantas femininas compuseram mais de 50% dos individuos nas
populagbes. Aproximadamente 36% das plantas eram hermafroditas cripticas e as outras duas
categorias - feminina e masculinas preferenciais - ocorreram em proporgcdes muito baixas,
com apenas uma ou duas plantas amostradas (Tabelas 1 e 2).

LEWIS (1941) e Lloyd (1976 apud DELPH 1990) predizem, na teoria da proporcéo
sexual para as espécies ginodidicas, que a freqliéncia de plantas femininas tem uma
correlagao negativa significativa com a produgédo de frutos pelas plantas hermafroditas. Ou
seja, quanto maior a produgao de frutos pelas plantas hermafroditas, menor a proporgéo de
plantas femininas na populagao. Se esta teoria estiver correta, os fatores que afetam a aptidao
relativa das sementes das plantas hermafroditas também terdo um efeito indireto na proporgéo
sexual. Estes fatores pode ser, por exemplo, a depressdo endogamica, a atividade ou o tipo
de polinizador, a quantidade de frutos produzidos pelas plantas hermafroditas, que pode ser
muito variavel e que pode estar relacionada ao vigor das plantas ou as condicées ambientais.

Uma vez que nao existem observac¢des sobre a produgio de sementes pelos morfos
sexuais de T. micrantha, nao é possivel discutir em que medida este fator pode estar
influenciando a proporgao sexual observada. No entanto, como sera visto adiante, foram
encontradas diferengas significativas na porcentagem de germinagdo das sementes
provenientes das plantas femininas e das hermafroditas cripticas. Mas uma hipétese para
explicar a propor¢gdo maior de plantas femininas em populagbes de espécies didicas ou
subdibdicas € a da “produgdo maxima de sementes” (McARTHUR & FREEMAN 1982), que
seria otimizada pelo predominio dos individuos femininos, desde que as condigdes de
polinizagéo sejam favoraveis. Para LLOYD (1974b), por outro lado, a predominéncia de
pléntas femininas em populagbes de espécies dimérficas pode ser explicada pela hipotese da

diferenciacdo de cromossomos sexuais, mais do que pela hipétese de maximizacdo da
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produgdo de sementes. Em espécies didicas de Rumex (Polygonaceae), Silene
(Caryophyllaceae), Humulus (Cannabidaceae) e Cannabis ocorre predominancia de plantas
femininas e heteromorfismo sexual cromossomico. Ainda segundo LLOYD (1974a), em
Spinacia oleracea e em Mercurialis annua, que n3o apresentam heteromorfismo de
cromossomos sexuais, também nado ocorre forte predominéncia de plantas femininas.

Para testar a hipotese de que as altas taxas de plantas femininas em populagdes de
espécies dimorficas maximizam a produgao total de sementes, Kaplan (1972 apud LLOYD
1974b) utilizou um modelo tedrico para espécies aneméfilas, cujas flores contém um Unico
ovulo. Neste modelo foi observado que a produgéo de sementes € maximizada com muitas
plantas femininas, quando a populagéo tem alta densidade. Mas quando a densidade é baixa,
a producdo de sementes é maximizada com uma propor¢do mais equilibrada entre os
fenétipos.

Segundo LLOYD (1974a), para a maioria das espécies ginodidicas em que o padrao de
heranga nuclear € parcial ou totalmente conhecido, os machos s&o geralmente heterozigotos e
segregam os dois sexos em auto-fecundagao ou em fecundagdo cruzada. Poucas espécies
ginodidicas exibem o modelo de heranga genética em que as plantas femininas sao
heterozigotas e no qual o cruzamento de individuos hermafroditas somente produz
hermafroditas. A predominéncia da heranga na qual os machos sdo heterogaméticos, tanto
nas espécies ginodidicas como nas didicas, pode ser atribuida a habilidade que este sistema
tem em regenerar o dimorfismo sexual quando as plantas femininas sdo perdidas. Mas
FRANKEL & GALUN (1977) consideram que a maioria das espécies didicas ndo apresenta
heteromorfismo sexual cromossémico. Mesmo nos animais, onde a dioicia é de
desenvolvimento evolutivo mais antigo do que nas angiospermas, classes inteiras nao
apresentam heteromorfismo sexual cromossémico. Nos passaros, por exemplo, somente foi
visto em 1973.

ROSS (1982) também considera que os genes da fertilidade aparentemente néo estao
organizados num sisteha cromossémico XX/XY na maioria das espécies vegetais. Nos casos
em que existe um cromossomo Y, 0s genes sexuais estdo todos no mesmo cromossomo e se
comportam como se estivessem completamente ligados. Se a selegdo atuar no sentido de
fixar a ligagcdo dos genes sexuais, se esperaria que as espécies didicas tivessem o mesmo
nuamero cromossOmico que as espécies hermafroditas ou ginodidicas proximas. Mas se os
genes sexuais que estdo em cromossomos separados deveriam estar juntos, se esperariam
fusdes céntricas, com uma diminuicdo do numero cromossémico. Em espécies africanas
didicas de Viscum (Viécaceae) € comum a ocorréncia de translocagbes heterozigéticas.

Assim, translocagcbes também poderiam estar envolvidas na evolugdo da dioicia, embora o
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desenvolvimento total do complexo sistema de translocagdo nao possa ser atribuido
exclusivamente a dioicia (ROSS 1982). 7

BAWA (1973) observou n=10 em T. micrantha. Para uma planta coletada em Sao
Roque (SP), tambeém foram contados n=10 (C.A.P. MAGLIO com. pers.). No género Trema o
nimero cromossomico pode variar de n=10, 20, 60, 80, com alguns trabalhos citando também
a ocorréncia de um cromossomo B (BEDI et al. 1981, 1985, BIR et al. 1984, KOUL et al. 1976,
Mehra 1976 apud GOLDBLATT 1981, MEHRA & GILL 1974, OGINUMA et al. 1990).

Existem dois modelos genéticos basicos para explicar a manutengéo dos individuos
femininos nas populagdes ginodidicas: 1) quando a esterilidade masculina é controlada por
genes nucleares, os individuos hermafroditas auto-compativeis e auto-fecundaveis podem
contribuir com trés vezes mais genes que os femininos (LEWIS 1941, LEWIS & CROWE
1956). Quando os individuos hermafroditas sdo auto-incompativeis, a vantagem sobre os
femininos nao € de 3:1, mas de 2:1. De qualquer modo, quando os éruzamentos sao ao
acaso, as plantas femininas deverso ter uma vantagem seletiva pelo menos duas vezes maior
que as hermafroditas, sob a forma de maior fertilidade ou descendéncia mais apta. 2) Quando
a feminilidade & controlada por genes citoplasmaticos e esta heranga é maternal, as plantas
femininas e as hermafroditas contribuem igualmente para a nova geragdo (COX 1988,
MEAGHER 1988, WILLSON 1983). A vantagem do heterozigoto e a combinagdo de heranga
nuclear e citoplasmatica para a determinagéo sexual se constituem em condi¢ées adicionais
que podem facilitar a manutengdo das plantas femininas (DELPH 1990).

Varios estudos tém mostrado que a fecundidade feminina geralmente € maior que a
das plantas hermafroditas, como em Rhus ovata e R. integrifolia (Anacardiaceae, Young
1972 apud WILLSON 1983), Hirschfeldia incana (Cruciferae, Horovitz & Beiles 1980 apud
WILLSON 1983),- Plantago lanceolata (Plantaginaceae, KROHNE et al. 1980), Thymus
vulgaris (Labiatae, ASSOUAD et al. 1978), Carpodetus serratus (Escalloniaceae, Shore
1978, apud WILLSON 1983). Nestas € em algumas outras espécies as plantas femininas
produzem mais sementes que as hermafroditas. Mas em outras espécies ginodiéicas, como
Glechoma heredacea (Lamiaceae), ndo ha evidéncias de um aumento na fecundidade
feminina (WIDEN & WIDEN 1990).

A fecundidade feminina é definida como a proporgao de évulos que sao fertilizados e
se desenvolvem em sementes (VAN DAMME & VAN DELDEN 1984). Mas como este calculo
é muito dificil de ser feito, os pesquisadores costumam utilizar diferentes parametros para
estimar a fecundidade feminina, como por exemplo a produgdo de sementes (KROHNE et al.
1980) ou o numero de'sementes em relagdo ao tamanho da espiga (VAN DAMME & VAN
DELDEN 1984). Outro problema relativo a estimativa da fecundidade feminina é que sao
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comparadas espécies com diferentes sistemas de cruzamento, ou seja, espécies auto-
compativeis e auto-incompativeis.

Em Thymus vulgaris existe uma correlagdo entre o ambiente e a porcentagem de
plantas hermafroditas e femininas. Ou seja, condigbes estaveis favorecem as plantas
hermafroditas e ambientes mais instaveis, as formas femininas. Esta correlagdo com o
ambiente pode ser atribuida ao favorecimento da heterozigocidade em condigdes instaveis,
uma vez que as plantas femininas s6 se reproduzem através de fecundagdo cruzada
(DOMMEE et al. 1978).

Em T7T. micrantha, no entanto, as duas populagbes estudadas ndo mostraram
diferencas significativas com relagdo a porcentagem de plantas femininas. DOMMEE et al.
(1978) consideram que as altas taxas de plantas femininas nas populagbes de Thymus
vulgaris podem estar associadas a heranca nuclear e citoplasmatica. Somente com o controle
genético nuclear ndo seria possivel alcangar mais que 50% de plantas femininas. Se se
considerar que também ocorre heranga citoplasmatica para a esterilidade masculina, as
plantas femininas podem ocorrer em proporgées maiores. MEAGHER (1988), no entanto,
considera que a ocorréncia simultdnea destes dois tipos de heranga seria evolutivamente
instavel, pois nas plantas femininas com heranca citoplasmatica ja estabelecida a ocorréncia
de esterilidade cromoss6mica para a fungao masculina diminuiria ainda mais sua aptidao.

Geralmente aceita-se que a ginodioicia pode ser um estagio evolutivo em diregdo a
dioicia e assume-se que a esterilidade masculina & determinada por genes nucleares. No
entanto, nas espécies ginodidicas melhor estudadas, a determinagdo & tanto nuclear como
citoplasmatica. Ou seja, o fenétipo sexual do individuo pode ser determinado por genes
nucieares e citoplasmaticos (MAURICE et al. 1993), ao contrario do que supde MEAGHER
(1988). Para Scandia geniculata (Apiaceae), a analise da progénie resultante de polinizagdes
abertas sugere que a heranga para a determinagao sexual & provavelmente simples e envolve
um unico lécus nuclear, que seria recessivo para a feminilidade. As plantas masculinas seriam
homozigotas dominantes ou heterozigotas e as femininas, homozigotas recessivas. No
entanto, ndo se pode descartar totalmente a ocorréncia de heranga citoplasmatica, o que
conferiria ao modelo maior complexidade (WEBB 1992).

ROSS (1978) propde dois tipos de ginodioicia - uma ginodioicia instavel, que se
constituiria num estagio intermediario na evolugdo da dioicia e outra, estavel. A ginodioicia
estavel seria mantida nas populagbes através de diferengas nas caracteristicas sexuais
secundarias da fase adulta, como sobrevivéncia diferencial entre os sexos, producdo de
sementes ou massa daé sementes produzidas (VAN DAMME & VAN DELDEN 1984). Varias
eépécies ginodidicas ndo mostram tendéncia de evoluir em dire¢do a uma dioicia completa
(ROSS 1978). Neste tipo de ginodioicia estavel a heranga genética seria nuclear e
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citoplasmatica. A impossibilidade de ligagdo entre os genes nucleares para a esterilidade
feminina com os genes citoplasmaticos para a esterilidade masculina impediriam a evolugao
da condicdo didica. Supde-se que estes mecanismos de heranga nuclear e citoplasmatica
respondam pelas altas porcentagens de plantas femininas em populagées de Thymus
vulgaris (DOMMEE et al. 1978), mas segundo ASSOUAD et al. (1978) esta freqiiéncia pode
ser muito variavel entre as populagbes. Por outro lado, quando a espécie ginodidica tende a
evoluir em diregéo a dioicia, a fertilidade feminina diminui nas plantas hermafroditas, mas nio
nas femininas (VAN DAMME & VAN DELDEN 1984).

Para RENNER & RICKLEFS (1995), no entanto, a dioicia evolui mais comumente a
partir da monoicia, pois uma vez que algumas plantas passam a ter a habilidade morfolégica
ou fisiologica de suprimir a fungéo feminina ou masculina em aigumas fiores, o préximo passo
seria o ajuste da proporg&o sexual destas flores entre os individuos. Assim, a espécie poderia
obter uma alocac&o de recursos 6tima para as duas fungdes sexuais.

No modelo de evolugio da dioicia a partir de um ancestral hermafrodita, via ginodioicia,
de CHARLESWORTH & CHARLESWORTH (1978), em que atuam dois genes, um para a
esterilidade masculina, dominante, e outro que modifica a produgdo de évulos ou de pdlen, |
recessivo, poderiam ser encontrados quatro tipos sexuais nas populagdes naturais: dois tipos
de hermafroditas e dois tipos de fémeas, um comum e o outro muito raro. Ou, entio, plantas
femininas, masculinas ou hermafroditas. Se o gene modificador for parciaimente dominante, a
frequéncia dos diferentes tipos de plantas vai variar.

Estagios intermediarios entre a ginodioicia e a dioicia completa s&o comuns. As
populagbes segregando para um oOu mais genes modificadores mostrariam grande
variabilidade na fertilidade feminina e dos hermafroditas. Em todos os casos em que ocorre
subdioicia, as plantas femininas sao relativamente mais constantes na sua expressio sexual e
as plantas poliniferas - hermafroditas € masculinas - sdo mais variaveis. Mesmo quando as
femininas s&o heterogaméticas, as plantas masculinas sdo mais variaveis (CHARLESWORTH
& CHARLESWORTH 1978, ROSS 1982). As condigbes mais favoraveis para a evolugio da
dioicia ocorrem quando ha um alto nivel de auto-fecundagio e de depressdo endogamica.
Neste caso, as plantas macho-estéreis (femininas) mostrariam um aumento na produgéo de
ovulos, como consequéncia do efeito de compensacgio sugerido por Darwin. O aumento da
producdo dos ovulos ndo é essencial mas, neste caso, é necessaria uma severa depressio
endogamica (CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978).

As sementes produzidas pelas plantas hermafroditas cripticas de T. micrantha, como
j& mencionado, apresehtam uma taxa de germinagao significativamente menor que as das

- plantas femininas (Figuras 32 e 33, Tabelas 18, 21 e 22). E provavel que a maioria ou quase

todas as sementes das plantas hermafroditas cripticas resultem de auto-fecundacgao, pois o
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polen tende a se dispersar mais junto da propria fonte emissora e a espécie € auto-compativel
(Tabela 9). E interessante observar que SOBREVILA & ARROYO (1982), com base nos seus
resultados de polinizagdes artificiais também consideraram a espécie auto-compativel (e
mondica).

Ha varios dados que sugerem que as plantas femininas de populagbes ginodioicas
geralmente tém uma producdo de sementes maior que das plantas hermafroditas, como em
Thymus serpyllum (Labiatae), em que as sementes das plantas femininas pesam quase o
dobro das sementes das plantas hermafroditas (DARWIN 1877). Em Leucopogon
melaleucoides (Epacridaceae) as plantas femininas produzem uma vez e meia mais frutos
que as hermafroditas (McCluster 1962, apud CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978).
Estas diferengas, no entanto, podem estar refletindo mais uma evolugéo em direc&o a dioicia
do que uma consequéncia direta, fisiologica, da esterilidade masculina. Deve-se considerar,
também, que a maioria das estimativas de depressdao endogamica tém sido feitas com
espécies de fecundagdo cruzada e os poucos dados disponiveis sao indiretos
(CHARLESWORTH & CHARLESWORTH 1978).

Na flora da Nova Zelandia, a evolugido da dioicia a partir do hermafroditismo, via
ginodioicia, tem sido freqliente. Supde-se que esta evolugéo tenha se dado através de genes
nucleares, como se imagina que tenha ocorrido em Scandia geniculata (Umbelliferae). Em
Hebe subalpina e H. strictissima (Scrophulariaceae), as plantas masculinas sao
inconstantes e produzem alguns frutos, dependendo de fatores ambientais, como condigbes
edaficas, e genéticos (WEBB & KELLY 1993). Outro exeﬁplo de evolugao da dioicia a partir
do hermafroditismo ocorre nas espécies de Wikstroemia (Thymelaeaceae) do arquipélago do
Havai. Em Wikstroemia ocorrem duas formas de dioicia, uma criptica e a outra morfologica, e
espécies hermafroditas. Na dioicia criptica, ou pseudo-hermafroditismo, as plantas sao
aparentemente hermafroditas, mas funcionaimente unissexuais. As plantas femininas
unissexuais cripticas, por exemplo, produzem pélen nao funcional. As espécies do arquipélago
do Havai sao funcionaimente ou morfologicamente didicas, as vezes hermafroditas, enquanto
as espécies que ocorrem fora do arquipélago sao hermafroditas. E provavel que as espécies
de Wikstroemia que inicialmente colonizaram o arquipélago eram hermafroditas e que a
dioicia se desenvolveu in situ, mais de uma vez, possivelmente via ginodioicia (MAYER 1990,
MAYER & CHARLESWORTH 1992). Em varias espécies ginodidicas podem ocorrer plantas
hermafroditas que produzem iguaimente poélen funcional e sementes, enquanto outras
produzem polen funcional e sementes em quantidade variavel ou nem chegam a produzir
sementes (LLOYD 1930a). Nas espécies ginodidicas de Apiaceae da Nova Zeléndia, as
populacdes tém dois tipos de plantas: as femininas, que sdo constantes, e as hermafroditas

que sao inconstantes e produzem flores masculinas e hermafroditas em taxas variaveis.
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Experimentos em condi¢bes ambientais uniformes indicaram que a inconstancia das plantas
hermafroditas deve ter um grau acentuado de controle genético (WEBB 1992).

Nas espécies ginodidicas, a heranga da sexualidade tem atraido muito interesse
tedrico, mas os dados experimentais sdo poucos devido, em parte, a complexidade dos
sistemas estudados (WEBB 1992). Trabalhos realizados nas décadas de 1950 e 1960
interpretavam que a esterilidade masculina, resultando em plantas femininas, era controlada
por genes nucleares. Mas os estudos mais recentes, da década de 1980, sugerem que
estejam envolvidos genes nucleares e citoplasmaticos. A genética da esterilidade masculina
esta bem compreendida para varias espécies ginodidicas cultivadas, mas faltam informagdes
para as espécies silvestres (CONNOR & CHARLESWORTH 1989).

E dificil se conjecturar modelos de heranga genética para T. micrantha, pois ainda n&o
foram realizados testes de progénie ou mesmo a analise da progénie dos morfos sexuais em
polinizagdes abertas, como para Thymelaea hirsuta (DOMMEE et al. 1995) ou Scandia
geniculata (WEBB 1992) e Cortaderia selloana (Gramineae, CONNOR & CHARLESWORTH
1989), espécies ginodidicas. »

Quando consideramos que T. micrantha ocorre em ambientes instaveis e
imprevisiveis, altas taxas (maiores que 50%) de plantas femininas garantiriam uma progénie
com grande variabilidade genética, resultante da fecundagdo cruzada. Para DOMMEE et al.
(1978) a seleg@o atua sobre varias das caracteristicas associadas ao polimorfismo sexual,
como a polinizagdo, a produgdo de sementes, a aptiddo e a sobrevivéncia. O processo é
complexo, mas no caso de Thymus vulgaris os resultados parecem confirmar a hipétese de
que sob condigbes ambientais instaveis a estratégia de fecundagéo cruzada é favorecida.

Uma vez que é possivel que em T. micrantha todas as plantas possam produzir os
trés tipos de flores, femininas, masculinas e “hermafroditas”, a sua expressao sexual poderia
estar sendo modulada por genes supressores da expresséo feminina e masculina. No caso
das plantas hermafroditas cripticas, estes genes poderiam atuar periodicamente, ora
suprimindo a expressao feminina total ou parcialmente e, depois, a expressdo masculina
quando, entdo, as plantas se tornam totaimente femininas. Pode-se supor um sistema de
reproducdo em que ocorrem duas formas de controle genético - um que produz individuos
sexuaimente fixos e outro, plantas sexualmente variaveis.

OPLER & BAWA (1978) argumentam que nas espécies didicas em que a proporgao
sexual é desviada da unidade, além do aspecto genético da determinagéo sexual, deve-se
considerar também a existéncia de uma base ecolégica para as taxas observadas. Para
Coccoloba caracasané (Polygonaceae), por exemplo, aqueles autores observaram que nas
populagbes jovens, em clareiras recém-abertas, havia uma proporgdo muito alta de plantas
pistiladas, enquanto em populagbes da floresta madura a taxa entre os sexos era menos
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desviada. A diferenca de porcentagem entre os sexos, nas duas condigbes comparadas, foi
estatisticamente significativa. Este ndo parece ser o caso de T. micrantha, que apesar da sua
grande distribuicdo geografica e dos varios ambientes que pode ocupar, somente sobrevive
em condi¢gées de clareira, a pleno sol.

Outro fator que também pode ser responsavel, nas espécies didicas, por proporgdes
desviadas de plantas femininas e masculinas € a ocorréncia de apomixia (OPLER & BAWA
1978). Em T. micrantha observou-se cerca de 4,4% de frutos formados sem polinizagéo
(Tabela 11). Esta proporgéo € baixa e n&o se pode descartar a possibilidade de contaminagéo.
No entanto, no caso de ocorrer apomixia, mesmo que em baixas proporgdes, devido a grande
quantidade de frutos que sdo produzidos pelas arvores, esta poderia influenciar a proporgio
das categorias sexuais observadas nas populagdes, particularmente no caso das plantas
femininas. A apomixia, caso ocorra, se constituiria em uma estratégia reprodutiva importante
quando as plantas hermafroditas cripticas estdao femininas e a produgéo de podlen na
populagdo € pequena (Figura 21). LEVIN (1989) argumenta que a agamospermia tem
algumas vantagens, como formar uma semente que pode ser dispersa e que ainda pode ter
uma grande dorméncia potencial, copiar um genétipo bem sucedido e evitar “gastos” de
recursos com a fungao masculina.

Para MEAGHER (1988) as bases genéticas da determinagdo sexual sdo muito
diversas, abrangendo desde genes nucleares especificos e efeitos citoplasmaticos até a
diferenciagdo de cromossomos sexuais. A ligagao entre a determinagio genética do sexo e o
fendtipo sexual ainda esta por ser elucidada. Mesmo efeitos especificos de certos genes,
como os da esterilidade masculina, sdo distintos em diferentes espécies e tém sido atribuidos
a mecanismos bioquimicos particulares.

Algumas perguntas ainda continuam esperando resposta: 1) que condigdes induzem as
plantas a mudar de sexo? 2) a mudan¢a sexual aumenta a aptidao do individuo? 3) através de

quais mecanismos as plantas mudam de sexo?

3. Fenologia da floragao dos fenotipos sexuais de T. micrantha

A porcentagem acumulada de floragao das plantas femininas e femininas preferenciais
é cerca de duas vezes maior que a das arvores hermafroditas cripticas e masculina
preferencial (Figuras 16 a 19). Esta diferenga no numero de flores, no entanto, pode ser
facilmente compensada pela grande quantidade de graos de pdlen produzido pelas flores

masculinas (Tabela 7). Os picos de floragdo acumulada das plantas femininas e feminina
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preferencial da mata Santa Genebra sdo parcialmente correspondentes aos das arvores
hermafroditas cripticas e masculina preferencial. O mesmo padrao ocorre na populagio da
mata Santa Elisa (Figuras 18 e 19). Se considerassemos também as flores femininas
produzidas pelas plantas hermafroditas cripticas, a porcentagem acumulada de flores
femininas na populagéo seria ainda maior, principalmente entre janeiro e margo, mas o padrao
das curvas € basicamente o mesmo. Observa-se que a curva da floragdao acumulada das
plantas hermafroditas cripticas e masculina preferencial cresce mais abruptamente, a partir de
julho-agosto, do que a curva das arvores femininas e preferenciais. Parte da diferenca
observada na floragéo acumulada das plantas femininas e femininas preferenciais em relagéo
as hermafroditas cripticas e masculina preferencial pode ser atribuida & predominancia das
arvores femininas nas popula¢des, onde correspondem a mais de 50% dos individuos
(Tabelas 1 e 2).

Nas espécies dimérficas € comum observar-se uma diferenga no investimento
reprodutivo dos morfos sexuais e a hipotese da selecio sexual prediz que as plantas
masculinas seriam em numero maior e produziriam mais flores, durante um periodo de
floragdo maior, que as plantas femininas (GUITIAN 1995). BULLOCK & BAWA (1981), por
exemplo, observaram que em Jacaratia dolichaula (Caricaceae) as plantas masculinas
aumentaram constantemente a proporgdo de arvores em flor antes do pico da floragéo,
enquanto as plantas femininas s6 aumentaram abruptamente uma pouco antes. No auge da
florada, 95% das plantas masculinas estavam em flor, enquanto as femininas atingiram
somente 78%. As plantas femininas eram relativamente sincrénicas, enquanto as masculinas
tinham uma floragdo assincronica e prolongada. A assincronia da floragdo feminina e
masculina é dificil de ser interpretada e pode simplesmente ser uma consequéncia do longo
periodo de floracao. No caso de J. dolichaula, que é uma espécie entomdéfila, o florescimento
das plantas masculinas antes pode ser interpretado como o resultado de competigéo intra-
sexual. Assim, os machos mais visitados pelos polinizadores teriam mais vantagem
reprodutiva disseminéndo mais pdlen. No entanto, ndo ha evidéncias diretas para esta
hipétese. Esta hipotese também pode ser invocada para se tentar explicar os resultados
obtidos com T. micrantha. Embora seja uma espécie aneméfila, diferentemente de J.
dolichaula, os individuos hermafroditas cripticos de T. micrantha que dispersarem poélen
mais cedo também poderéo ter uma vantagem seletiva, fecundando as flores femininas
disponiveis. Esta vantagem seria particularmente importante para as plantas que mudam de
sexo e que vao deixando de produzir flores masculinas ao longo da estacgéo reprodutiva.

Também pode—sé considerar, ainda segundo a hipétese da selegao sexual, que devido
aos custos mais altos da fungdo feminina, em relagdo a produgdo de pdlen, as plantas

masculinas sofreriam menos restricdbes em sua estratégia reprodutiva, podendo, por exemplo,
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florescer antes das femininas (WEBB 1992). Em Atriplex canescens, as populagdes
polipldides exibem trés morfos sexuais e as plantas masculinas florescem com uma freqiéncia
e intensidade maior que as femininas (PENDLETON et al. 1992).

4. Distribuigao temporal e espacial das arvores na mata Santa Elisa

Nas Figuras 21 a 24 observa-se que as arvores de T. micrantha distribuem-se
aleatoriamente na borda e um pouco mais para o interior da clareira. As plantas hermafroditas
cripticas véo gradativamente se tomando mais femininas a partir de outubro e as arvores que
ainda continuam produzindo pélen provaveimente conseguem polinizar as plantas da borda,
principalmente as arvores maisApréximas. Em junho, quando é a Unica arvore produzindo
flores masculinas (Figura 21), o individuo predominantemente masculino teria uma vantagem
seletiva, pois apenas seus genes estariam sendo passados, via fecundagao cruzada, para a
progénie. Segundo TONSOR (1985), nas espécies anemdfilas geralmente assume-se que o
fluxo do pélen é igual ao fluxo génico.

Estas observagbes sugerem que o sistema observado em T. micrantha deveria ser
instavel, pois qualquer mutagédo favorecendo a producdo de flores masculinas durante o
periodo de predominancia das flores femininas deveria fazé-lo evoluir rapidamente na diregao
de uma dioicia completa. Apesar disso, porém, individuos masculinos estaveis sdo muito raros
e observacbes de outras populagbes (ver a préxima secdo) sugerem que esta situagdo &
comum em diversés populagdes, em diferentes pontos da América do Sul.

Nao deve ser esquecido que, mesmo numa taxa pequena (Tabela 11), as plantas
femininas possivelmente conseguem produzir sementes agamospérmicas que sio, pelo
menos no nivel morfolégico, aparentemente viaveis. Na época em que a maioria das plantas
esta produzindo quase que somente flores femininas, os frutos resultantes poderiam ser
também, :pelo menos em parte, apomiticos. A apomixia é vantajosa em condigdes em que ha
polinizacéo insuficiente, devido a limitagdo de polihizadores (BIERZYCHUDECK 1987) ou de
pdlen, como pode ser o caso de T. micrantha. A apomixia facultativa também pode se
constituir num fator qUe diminui algumas das desvantagens das estratégias reprodutivas
dimérficas, como a maior dificuldade de colonizar ilhas (COX 1988). Sem duvida é discutivel
se realmente ocorre agafnospermia em 7. micrantha, uma vez que a taxa de frutos formados
€ pequena, em média cerca de 4,4%. Além disso, ndo se pode descartar totalmente a

possibilidade de contaminagdo com pdlen disperso no ar, uma vez que as plantas tém uma
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distribuicdo agregada. No entanto, dado o numero muito grande de flores que as arvores
produzem, a possivel ocorréncia de agamospermia, mesmo que em pequena proporgao, pode
contribuir para a produgéo global de sementes e com a regeneragdo das populagdes da

espécie.

5. Amostragem de outras populacdes de T. micrantha

A analise do material de herbario, que se constituiu numa amostragem totaimente
aleatéria, embora seja relativamente pequena, mostrou um padrio de produgdo de flores
femininas e masculinas ao longo do ano que reforga a hipétese de que a determinagéo sexual
observada nas populagdes de Campinas pode se constituir num comportamento da espécie
(Figura 25). Observa-se que a partir de dezembro-janeiro, a proporgdo de material na
categoria “0” (somente flores femininas) vai aumentando gradativamente, passando de 40%
para 60% em fevereiro e 70% em margo. Ja a partir de setembro até novembro, aumenta a
porcentagem de materiais nas categorias “3” e “4” (flores masculinas em maior proporgao ou
exclusivas).

Nas coletas boténicas para fins de levantamento floristico e inclusio do material em
herbario, geralmente apenas um ou dois exemplares s&o coletados na populagdo. O fato de
que possa se observar, numa amostragem deste tipo, um padrdo de produgdo de flores
semelhante ao das populagbes aqui estudadas reforga a hipétese de que este comportamento
pode se estender a espécie como um todo. O padréo péde ser detectado pois a freqiiéncia
relativa de individuos femininos € provavelmente maior de dezembro até abril. Como estas
plantas “femininas” eram mais freqlientes, a probabilidade de que fossem coletadas numa
amostragem de cunho taxondémico era maior. Deve-se considerar também que quase 60%
destes materiais foram coletados entre setembro e dezembro, a maior parte em outubro
(23,6%), quando a produgéo de flores masculinas ainda é alta nas populagdes. No periodo
entre janeiro e margo, quando a maioria das plantas esta produzindo apenas flores femininas,
foram coletados cerca de 30% dos materiais.

Um exemplo encontrado na literatura sobre o valor deste tipo de analise é o de VASEK
(1966), que realizou uma.contagem da produgéo de cones em material de herbario, tabulando
a expressao sexual em "trés espécies de Juniperus (Pinaceae) e observou o mesmo padrao
geral levantado no campo. WEITZMAN (1987) observou que as espécies de Freziera

(Theaceae) possuem plantas ginodidicas que sdo, na verdade, funcionaimente didicas. A
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analise de material de herbario mostrou que a representagéo das plantas femininas &€ muito
maior que a das masculinas. Este fato confirma as observagées em populagdes naturais, nas
quais a proporgao sexual &€ fortemente desviada, com predominio de plantas pistiladas, uma
condigdo rara entre as arvores tropicais dibicas.

Além deste levantamento de materiais de herbario, outra evidéncia de que o padrao
observado nas populagbes de Campinas de T. micrantha também ocorre em outras
localidades pode ser obtida no trabalho de TOMLINSON (1974). Estudando espécies tropicais
nativas do sul da Flérida (Estados Unidos), aquele autor observou, numa andlise apenas
morfolégica, que T. micrantha apresentava uma dioicia superficial. Observou também que
havia predominio de um tipo de flor num certo periodo e que algumas arvores pareciam
produzir mais frutos que outras.

Levantamentos extensivos sobre a sexualidade as arvores da floresta tropical umida,
como os sintetizados em BAWA (1992) s&o importantes para confirmar a ampla ocorréncia de
fecundacdo cruzada nestas espécies. No entanto, devido a sua inevitavel simplificacdo,
acabam por encobrir sistemas de reprodugdo mais complexos, como o observado, por
exemplo, em T. micrantha. Em quase todos os levantamentos deste tipo realizados na regiao
neotropical, T. micrantha foi considerada um espécie mondica, o que se constitui num
equivoco. Outro aspecto a ser observado nestes levantamentos é que maioria geralmente
menciona apenas a dioicia entre os sistemas sexuais dimoérficos. Praticamente ndo existem
dados sobre a ocorréncia de ginodioicia, provavelmenté pela dificuldade de classificar os
diferentes estados sexuais que podem ocorrer nas espécies e de se averiguar, como
ressaltado por CROAT (1979), as estruturas sexuais que sdo realmente funcionais. Mesmo
em levantamentos em que a ginodioicia e a androdioica sao consideradas, como em
BULLOCK (1985), T. micrantha é tida como uma espécie monoica.

Il. SISTEMA DE POLINIZAGAO

A disseminagdo abidtica dos gametas é uma condigdo ancestral nas plantas
vasculares, mas nas angiospermas a polinizagdo abiotica, particularmente a anemofilia, &
considerada uma condi'géo derivada da zoofilia, que teria evoluido independentemente em

- diferentes familias, como as Gramineae, Cyperaceae e Asteraceae (COX 1991, HONIG et al.
1992, HOWE & WESTLEY 1989, LEWIS 1986, WHITEHEAD 1969).
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Tradicionalmente, a anemofilia tem sido encarada como um processo ineficiente, que
envolve um grande desperdicio, pois depende da produgéo maciga de polen e do acaso para
a polinizagéo (Darwin 1876 apud COX 1991, FAEGRI & PIJL 1979, WHITEHEAD 1969). No
entanto, a diversidade taxonémica e a abundancia ecologica da anemofilia desafiam a crenca
de que se constitua num mecanismo ineficiente de polinizag&o. A ocorréncia repetida de varias
caracteristicas morfologicas em taxas fileticamente divergentes e distantes pode ser
interpretada como uma evidéncia de uma evolugdo convergente, na qual a principal forca
seletiva atua no nivel aerodindmico (HONIG et al. 1992, NIKLAS 1985). Em uma populagio
natural de Staberoha banksii, HONIG et al. (1992) encontraram, em média, 5,19
microgametofitos por 6vulo, valor maior do que o obtido para espécies entomofilas. Estes
autores também observaram que plantas femininas a 13m de distancia do macho mais
préximo n&o mostraram declinio significativo na producéo de sementes, sugerindo que ha uma
grande mistura do pélen do ar e que o fluxo génico é potencialmente alto.

Outra hipotese tradicional que vem sendo modificada é a de que a anemofilia seria
pouco freqlente nas regides tropicais Umidas, devido principalmente a grande diversidade de
espécies e a sua baixa densidade na comunidade (REGAL 1982, WHITEHEAD 1969). Mesmo
nas condicoes do subosque, que se pode supor inadequadas para uma boa circulagao
atmosférica, existem espécies aneméfilas, como a disica Trophis involucrata (Moraceae;
BAWA & CRISP 1980). Em uma floresta de altitude na Jamaica, onde ocorre grande
nebulosidade, alta umidade relativa e ventos suaves, varias espécies arboreas sdo anemofilas
(TANNER 1982). Estudando a morfologia das flores, BULLOCK (1994) observou que entre as
arvores tropicais didicas da flora da Estacédo de Biologia Chamela, no Mexico, 19 especnes
eram anemofilas. Encontrou que a maioria destas espécies é decidua e que ﬂorescem antes
que as folhas novas tenham se expandido totalmente ou quando as folhas estdo caindo.
Observou igualmente que havia mais especies anemofilas na area, se considerasse outras
formas de vida, como as trepadeiras, e outros sistemas de reprodugdo, como a monoicia.
Com relagéo a distribuigio das espécies, BULLOCK (1994) observou que a média da distancia
entre os adultos mais préximos era muito variavel, mas pequena, e que nZo diferia
significativamente entre as espécies com diferentes sindromes de polinizagio.

Geralmente associa-se a polinizagéo por pequenos insetos generalistas a dioicia, mas
na flora do Cabo as espécies didicas sao predominantemente anemofilas, mesmo quando se
excluem as Restionaceae, cujas espécies sio todas anemofilas (STEINER 1988). A anemofilia
é também muito frequiente nas floras insulares, como nas ilhas do arquipélago do Havai, em
comunidades de sucess3o inicial ou nas espécies com distribuigdo agregada (LEWIS 19886,
NIKLAS 1985, OPLER et al. 1980, REGAL 1982, WHITEHEAD 1969).
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Trema micrantha cresce continuamente e as flores ficam dispostas nas extremidades
dos ramos. Esta disposicdo das flores na periferia da copa é caracteristica das espécies
anemofilas (FAEGRI & PIJL 1979, WALLER 1988). Também a morfologia das flores
femininas, masculinas e mesmo das “hermafroditas” é tipica das espécies anemdfilas, assim
como a abertura explosiva das anteras e o longo periodo de exposi¢do dos estigmas. Os
filamentos das anteras sdo reflexos no estagio de botdo e, quando da abertura da flor, a
tenséo elastica é liberada e os grdos de polen séo violentamente ejetados no ar. Este
mecanismo tambeém ocorre em algumas Urticaceae (NIKLAS 1985). A distribuiio agregada
da espécie, comum nas areas de clareiras, também é considerada outra caracteristica
associada a anemofilia. Em T. micrantha a inflorescéncia masculina é mais congesta que a
feminina, assim como observado por BULLOCK (1994) em 18 das 19 espécies aneméfilas
estudadas por ele na Estagéo Bioldgica Chamela. Esta diferenca deve estar associada as
exigéncias aerodindmicas diferentes para a liberag&o e a captura do grdo de pélen (COX
1988).

Nas duas populagéeg estudadas de T. micrantha foram observados varios insetos
visitando suas flores, como abelhas, vespas, dipteros e lepidépteros. BAWA et al. (1985b)
consideraram que T. micrantha é polinizada por diversas espécies de pequenos insetos, com
base em observacgdes diretas no campo. No entanto, a presenca de insetos visitando as flores,
nao é uma evidéncia do seu papel polinizador. Mesmo espécies efetivamente anemdfilas
podem produzir néctar que atrai varios insetos, entre eles vespas predadoras, que protegem a
planta contra a herbivoria. As abelhas sociais exploram macigamente o pélen de espécies
anemofilas, mas ndo atuam necessariamente como polinizadoras (BULLOCK&‘1994). Em
Celtis iguanaea, ARRUDA & SAZIMA (1988) observaram abelhas e dipteros visitando as
flores, mas a espécie é anemofila.

Alguns autores consideram, por outro lado, que as plantas ndo estariam fixadas em
sindromes particulares de polinizagdo (LEWIS 1986, HOWE & WESTLEY 1989). HOWE &
WESTLEY (1989) consideram que a polinizagéo por diferentes agentes pode ser adaptativa e,
em termos evolutivos, as sindromes flexiveis podem ser uma garantia contra a falha de um
agente polinizador especifico. Citam como exemplo as gramineas e o carvalho que sio
geralmente anemdfilos, mas entre os quais existem algumas espécies que atraem insetos,
indicando que € possivel a dispersdo de pélen através destes animais. Algumas espécies em
Scrophulariaceae, Ericaceae, Primulaceae, Plantaginaceae, por exemplo, usam tanto vetores
entomofilos como o vento para a dispersio do pblen (COX 1991, PROCTOR et al. 1996). Em
Acrocomia aculeata (Arecaceae), a macauba, a polinizagdo é feita basicamente por

besouros, mas a anemofilia ocorre como um sistema secundario (SCARIOT et al. 1991).



98

Nas espécies anemdfilas, em geral a maior parte do polen existente no ar se dispersa
proximo a planta emissora, mas uma pequena quantidade consegue atingir grandes distancias
(COX 1991). Quantidades significativas de pélen de Notophagus (Fagaceae) foram
observadas a mais de 5.000km de distancia da fonte emissora (Hafsten 1960 apud PROCTOR
et al. 1996). Para as espécies arbéreas aneméfilas, a distancia média de dispersdo po pélen
esta entre algumas dezenas a poucas centenas de metros da fonte emissora (PROCTOR et
al. 1996). Quanto a Trema sp., Grabandt (1980 apud LEWIS 1986) observou, em
levantamento de chuva polinica na Cordilheira Oriental da Colémbia, que a espécie era uma
das que dispersava pdlen através da atmosfera, aparecendo em dois de um total de 15
transectos analisados.

Outra caracteristica das espécies anemdfilas é a alta taxa pélen/évulo, que estaria
relacionada com a natureza probabilistica da polinizagéo pelo vento (FAEGRI & PIJL 1979,
NIKLAS 1985). Uma maneira de comparar o nivel de produgdo de polen das plantas
anemdfilas com relagao as zodfilas, consiste em se calcular o nimero de gréos de pdlen por
ovulo. Mas nas flores unissexuais, que sio comuns nas plantas anemdfilas, este calculo é
muito dificil (FAEGRI & PIJL 1979). No caso de T. micrantha, estes calculos s3o
particularmente complicados, pois as plantas poliniferas mudam de sexo, passando para
preferencial ou exclusivamente femininas. Por outro lado, as inflorescéncias masculinas
contétm um numero maior de flores e si3o mais congestas (Figuras 1 e 2), como ja
mencionado. Apesar de ndo ser possivel um calculo preciso para efeitos de comparagao, o
numero de gréos produzidos por cada flor masculina de T. micrantha é muito grande - mais
de 110.000 (Tabela 7). Em Celtis iguanaea, outra Uimaceae anemodfila, a razao poélen/évulo
foi igual a cerca de 21.600:1 (ARRUDA & SAZIMA 1988). Nas coniferas atuais podemos
encontrar taxas da ordem de 10%:1 (NIKLAS 1985).

Alem da grande quantidade de graos de pélen produzidos por cada flor de T.
micrantha, este apresenta altas taxas de viabilidade, quando corados com carmim acético
(Tabela 6). SOEPADMO (1977) relata até 80% de esterilidade ou desenvolvimento incompleto
dos gréos de podlen de vérias espécies de Trema, Celtis e Holoptelea da Malasia. No entanto,
além de serem viaveis quando observados em carmim acético, nos cruzamentos controlados
realizados na populagéo de T. micrantha da mata Santa Elisa observou-se que praticamente
todos os graos de pdlen colocados sobre os ramos estigmaticos germinaram, tanto nas
polinizagbes cruzadas como nas auto-polinizagdes (Figuras 28 e 29). Em Celtis iguanaea,
ARRUDA & SAZIMA (1988) encontraram taxas variaveis entre os individuos, desde 59,4% de
viabilidade média para o”pélen das flores hermafroditas, até 72% para o das flores masculinas.

Né populagdo da mata Santa Elisa, a porcentagem de viabilidade dos graos de pélen de T.
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micrantha foi, no minimo, igual a 79,7% e nao mostrou diferenca significativa entre as plantas
hermafroditas cripticas e a masculina preferencial.

Os estudos mais recentes indicam que a anemofilia, além de ser mais comum nos
trépicos do que se imaginava anteriormente, também pode ser um mecanismo de polinizagio
tao eficiente quanto a zoofilia. Para BULLOCK (1994), as condigoes meteorolégicas favoraveis
a anemofilia, nos tropicos, ocorrem em periodos grandes e previsiveis do ano e do dia. Por
exemplo, as chuvas séo menos provaveis, geralmente, entre 9:00 e 16:00h.

A capacidade de colonizar novos ambientes pode ser um mecanismo importante na
evolugdo da anemofilia a partir de sistemas entoméfilos. Nas Pandanaceae, por exemplo, as
espécies de Pandanus, anemoéfilas e com apomixia facultativa, tém uma distribuicdo nas ilhas
dos oceanos Pacifico e indico maior que as espécies de géneros proximos polinizadas por
vertebrados, com Freycinetia, ou entoméfilas, como Sararanga (COX 1991). As plantas que
ocupam locais de baixa diversidade, especialmente onde os polinizadores s&o escassos,
tendem a ser anemdfilas (COX 1991, PROCTOR et al. 1996, WALLER 1988). Com relacédo a
esta generalizacéo deve-se observar, no entanto, que as floras de desertos geralmente tém
grande incidéncia de espécies entomofilas. Provaveimente isto se deve ao fato de que as
plantas crescem e florescem apenas depois da ocorréncia de forte ‘chuvas, quando, entao, as
condicbes n&o podem ser consideradas aridas e quando a atividade dos insetos é intensa
(PROCTOR et al. 1996).

Uma vez que nas espécies anemdfilas o pélen se distribui principalmente perto da
planta emissora, a dioicia, que geralmente esta associada "a anemofilia, & um sistema de
reproducdo que evitaria a auto-fecundagio (WALLER 1988). Como os requerimentos
aerodinamicos para a captura e liberagéo dos grios de pélen também sdo diferentes nas
flores de espécies anemdfilas, talvez este fato explique, pelo menos em parte, as correlacdes
entre a anemofilia e os sistemas de reproducao dimoérficos (COX 1988, 1991, PROCTOR et al.
1996).

Considerando-se o conjunto das caracteristicas de T. micrantha citadas acima,
podemos concluir que a espécie é basicamente aneméfila. Por outro lado, o papel dos insetos
que foram observados visitando as flores precisa ser melhor estudado, pois eventualmente

podem ter alguma importancia na polinizagéo da espécie.
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lll. CRUZAMENTOS CONTROLADOS

Nas polinizagbes manuais observou-se que os graos de pélen germinam intensamente,
tanto nos estigmas das plantas femininas (fecundagdo cruzada - Figura 28) quanto nas
hermafroditas cripticask '(auto-fecundagéo). Também pdde-se observar o tubo polinico
atingindo a micropila (Figura 29), indicando que até esta fase a fecundagdo ocorre
aparentemente sem problemas.

A porcentagem de frutos desenvolvidos na polinizagdo manual das plantas femininas
foi, em média, de 39,2% (Tabela 8). Se considerarmos a porcentagem de frutos que chegam a
ficar maduros, a porcentagem cai para 26,3%. Estes resultados sio superiores aos que se
observam em polinizacio espontanea (Tabela 10), onde a formagio de frutos maduros pode
ser de apenas 5,8% das flores marcadas. ARRUDA & SAZIMA (1988) observaram que em
Celtis iguanaea, 40-50% dos botdes caem antes da antese. Em Trophis involucratra, uma
arvoreta didica e anemofila, BAWA & CRISP (1980) encontraram cerca de 11,7% de formagao
de frutos em 299 flores-controle. |

A maior porcentagem de formacéo de frutos nas polinizagdes manuais, tanto das
plantas femininas como das hermafroditas cripticas (Tabela 9), em relagdo a polinizagao
esponténea, pode ser atribuida ao aumento da eficiéncia da polinizagdo manual, que garante
a chegada de gréaos de polen no estigma. Outro fator a ser considerado é a protegcdo que o
ensacamento dos ramos oferece contra os predadores, aumentando o nimero de flores que
se desenvolvem até o estagio de fruto. ZIMMERMAN (1988) considera que a planta pode
realocar os recursos das flores nao polinizadas para as polinizadas manualmente,
aumentando a prbduc;éo das sementes. A baixa porcentagem de frutos que chegam a
amadurecer € devida, muito provévelmente, ao fato de que os passaros se alimentam dos
frutos ainda verdes. RODRIGUES (1992) observou que, apesar das aves frugivoras terem
preferéncia pelos frufos maduros, que geralmente sdao vermelhos ou purpura, durante a
estagdo seca na mata Santa Genebra, os frutos de T. micrantha eram comidos ainda verdes
pelos passaros.

Nas auto-polinizagbes manuais, a porceritagem de frutos maduros formados foi de
50%, maior do que nas polinizagbes cruzadas. Esta porcentagem maior pode ser devida,
principalmente, ao menor numero de flores polinizadas (Tabela 9). A polinizagdo de um
nimero menor de flores implica em menos manipulagdo do ramo e, como consequéncia,
poucas flores caem. Pléntas hermafroditas que ocorrem em espécies didicas ou subdidicas
sdo geralmente auto-compativeis. A monoicia também esta correlacionada a auto-

compatibilidade, com poucas excegdes, como Hevea brasiliensis (Euphorbiaceae) e
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Spondias mombin (Anacardiaceae). Também em espécies ginodibcas as flores
hermafroditas s&o geralmente auto-compativeis (THOMSON & BARRETT 1981). Em Buchloe
dactyloides (Poaceae), as formas mondicas da espécie, que é didica, sdo auto-compativeis
(HUFF & WU 1992). Em Silene wvulgaris, que apresenta individuos hermafroditas,
ginomonéicos e femininos, ocorre auto-compatibilidade (DULBERGER & HOROVITZ 1984),
assim como em Hebre strictissima (Scrophulariaceae), que & uma espécie ginodioica e na
qual as plantas hermafroditas também s&o auto-compativeis (DELPH 1990).

O conjunto dos resultados indica que a espécie pode se reproduzir tanto através de
fecundagdo cruzada como de auto-fecundagdo. Ou seja, a espécie é xenégama facultativa
(CRUDEN & LLOYD 1995) e a progénie pode resultar de auto-fertilizagsio e da fertilizagao
cruzada. SOBREVILA & ARROYO (1982), em polinizagdes controladas em flores de T.
micrantha consideraram que a espécie & auto-compativel, mas os seus dados indicaram que
também ocorre fecundagdo cruzada. Aquelas autoras, no entanto, coﬁsideraram a espécie
como monéica. Segundo CRUDEN & LLOYD (1995), o balango entre a auto-fecundagio e a
fecundacgéo cruzada na angiospermas € uma fungao da atividade do polinizador, que pode ser
afetada por condigdes climaticas, como frio e chuva, pelo pequeno tamanho da populagéo ou
pela sua baixa densidade. No caso de T. micrantha este balango é mais uma fungéo da
mudanca de sexo das plantas hermafroditas cripticas, uma vez que a espécie é basicamente
anemdfila e ndo depende de vetores bidticos para a polinizagao.

Uma das caracteristicas importantes para as espécies pioneiras é ter flexibilidade em
seus sistemas genéticos e de reprodugdo e niao serem extremamente especializadas,
principaimente na utilizacdo dos recursos. As espécies pioneiras exibem diferenres sistemas
reprodutivos, com combinagbes particulares de caracteristicas. Mas muitas destas espécies
que sdo claramente bem sucedidas como colonizadoras s&o também predominantemente
auto-polinizadas (PARSONS 1983). A capacidade de auto-polinizagdo €, portanto,
considerada adaptativa nas espécies colonizadoras (CRUDEN 1988), como € o caso de T.
micrantha. Segundo a “lei de Baker”, os colonizadores de longa distancia com maior chance
de sucesso sdo auto-compativeis, ou seja, hermafroditas, mondicos ou também apomiticos.
Uma das vantagens da auto-compatibilidade é o aumento do sucesso da polinizagso,
principalmente quando esta € imprevisivel ou quando os polinizadores estdo ausentes. Uma
das pressOes seletivas para manter a auto-compatibilidade pode ser a necessidade de
produgéo de grandes quantidades de sementes. Para condigdes semelhantes de polinizagao e
de produgé@o de flores, uma espécie auto-compativel produzird mais frutos que outra auto-
incompativel (BAWA 1974). Nas espécies pioneiras, a selegcdo favorece os individuos que
produzem descendentes mais rapidamente e em maior numero (PARSONS 1983). De um

modo geral, as espécies pioneiras tendem a ser auto-compativeis, mas nio existem dados
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conclusivos sobre a propor¢cao em que a auto-compatibilidade ocorre (OPLER et al. 1980),
pois a taxa de auto-fecundagéo pode variar entre as populagbes. Em alguns casos, estas
diferengas podem estar relacionadas a uma variavel ambiental, que pode, por exemplo,
interferir na producéao de poélen (LEVIN 1989).

Segundo LEVIN (1989), algumas espécies aneméfilas mostraram uma proporgéo de
variagdo genética entre as populagbes menor que espécies zodfilas de fecundagio mista ou
cruzada. Este fato sugere que o nivel de cruzamento entre diferentes populagbes pode ser
maior nas espécies anemdfilas. A diversidade alélica total pode ser maior nas espécies
anemodfilas de fecundag¢do mista do que em espécies zodfilas com diferentes sistemas de
fecundacéo e até mesmo do que nas espécies anemdfilas de fecundacéo cruzada. Hamrick et
al. (1995 apud PROCTOR et al. 1996) consideram que as espécies aneméfilas tém taxas de
fluxo génico maiores que as espécies entoméfilas, devido a distancia de disperséo do pdlen.

Nas espécies pioneiras as pressoes de selegdo pos-colonizagéo, podem favorecer a
evolugdo de um sistema de fecundagao cruzada na progénie auto-compativel, para manter ou
aumentar a variabilidade genética ou para evitar a depressdo endogdmica (BAKER & COX
1984, THOMSON & BARRETT 1981, WILLSON 1982). Nas espécies arbdreas, a longevidade
combinada as pressdes bibticas, como competidores, predadores e patégenos, e as abiéticas
fazem com que a recombinagéo genética seja muito vantajosa (BAWA 1990b). Supde-se que
seja dificil a evolugdo de um sistema auto-compativel para auto-incompativel, devido a
complexidade genética envolvida. Por esta razéo, a dioicia seria um mecanismo mais eficiente
para se obter fecundagdo cruzada do que o desenvolvimento de um sistema de auto-
incompatibilidade num colonizador auto-compativel (MAYER 1990). Para JONG et al. (1993),
no entanto, os custos para a fungcdo masculina sdo mais visiveis nas espécies auto-
incompativeis em que ocorre auto-polinizagdo. Neste caso, a dioicia evoluiria mais
provavelmente a partir de uma condig&o inicial de auto-incompatibilidade, também porque a
auto-fecundagéo em vez de levar a depressao endogamica poderia levar apenas a eliminagao
de alelos letais.

BAWA (1982), por outro lado, interpreta a ocorréncia da dioicia em espécies pioneiras
de um ponto de vista ecologico e, neste sentido, como uma consequéncia da possibilidade de
dispersao dos seus frutos carosos a longas distancias, principalmente através dos passaros.
RENNER & RICKLEFS (1995) encontraram, para os géneros diéicos em que havia informacgéo
suficiente, 65% de espécies com frutos zoocoéricos. A dispersao a longa distancia permitiria as
espécies estabelecerem pequenas populagdes em ilhas verdadeiras ou “ilhas ambientais”
(THOMSON & BARRETT 1981), onde posteriormente sofreriam selegdo para a fecundagao
cruzada. Outro fator que facilitaria a evolugao da dioicia, ainda segundo BAWA (1982), seria a

polinizacdo por pequenos insetos generalistas, hipotese que vem sendo parciaimente
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contestada por alguns autores (BULLOCK 1994, RENNER & FEIL 1993). Deve-se notar que
T. micrantha, qQue é uma espécie tipicamente pioneira, ndo se enquadra totalmente nas
generalizagbes propostas por BAWA (op. cit.). Seus frutos, embora dispersos por varias
espécies de passaros, contém uma unica semente e a polinizagdo é anemofila. Nossos
resultados corroboram a hipétese de STEINER (1988) e de THOMSON & BRUNET (1990) de
que a dioicia pode evoluir através da combinagdo de diferentes conjuntos de caracteristicas
biolégicas. '

Além de produzir frutos resultantes de auto-fecundagio e de fecundacdo cruzada, T.
micrantha possiveimente também pode -produzir frutos apomiticos (Tabela 11). Espécies
didicas como Jacaratia dolichaula (BULLOCK & BAWA 1981), também apresentam
apomixia. De um ponto de vista evolutivo, a apomixia pode ser vista como uma estratégia para
ampliar o gendtipo parental e ndo propriamente como uma forma de reprodugdo. A
reproducdo sexual favorece a progénie no longo prazo e a apomixia, a progénie imediata
(SOLBRIG 1976). Em populagdes em que existem limitago de polinizadores, a possibilidade
de produzir sementes apomiticamente é vantajosa, pois ndo apenas ndo é necessario
existirem plantas masculinas, como também diminuem as limitagbes na produgdo de
sementes. A vantagem de produzir sementes apomiticamente quando a polinizagdo é
imprevisivel, garantindo a reprodugdo, pode superar as vantagens derivadas da variabilidade
genética promovida pela reprodugdo sexual (BIERZYCHUDEK 1987). A possivel ocorréncia
de apomixia em T. micrantha pode ser bastante vantajosa para a espécie, pois como as
clareiras ocorrem de modo totalmente aleatério no tempo e no espago, se apenas uma planta
feminina conseguir se estabelecer, ainda assim podera produzir descendéncia, mesmo se nio
existirem plantas hermafroditas cripticas ou masculinas preferenciais por perto.

ROMANCZUK & MARTINEZ (1978) sugerem a ocorréncia de anormalidades meiéticas
em plantas de Celtis spp., devido a baixa porcentagem de pélen viavel. Nestes casos, &
provavel que a apomixia seja 0 mecanismo de reprodugéo, como sugerido por Sax (1933 apud
ROMANCZUK & MARTINEZ op. cit.) para Celtis occidentalis. ARRUDA & SAZIMA (1988)
sugerem a ocorréncia de apomixia em C. iguanaea, embora como um mecanismo ndo muito
importante de reprodugéo. Seria muito importante averiguar se a proporgéo de apomixia em T.
micrantha é igual nas plantas femininas e hermafroditas criptas e se aumenta a medida em
que as plantas hermafroditas cripticas tornam-se mais femininas.

A dioicia leva a fecundaq:éo cruzada, mas também reduz pela metade o tamanho
efetivo da populagéo de plantas que produzem sementes. Além disso, a segregacio dos
sexos em arvores femiﬁinas e masculinas separadas agrava os problemas de reproducéo em

" espécies que tém populagées pequenas e sdo esparsamente distribuidas (NG 1983). Nas

espécies pioneiras de ciclo de vida curto, talvez estes constrangimentos limitem a evolucéo de
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uma dioicia completa, como pode ser o caso de T. micrantha. Considerando estas limitagGes,
a manutengdo de individuos hermafroditas cripticos e a ocorréncia de agamospermia nas
plantas femininas ou preferenciais, seriam mecanismos eficientes de reprodugdo para uma
espécie que depende de clareiras para a sua regeneragao. Embora T. micrantha ocorra
geralmente em populagdes agregadas, individuos isolados ou populagdes pequenas podem
se estabelecer nas clareiras.

A dioicia nao tem sido um impedimento para a colonizagdo de ambientes insulares e
uma das razbées pode ser a de que a dioicia evoluiu a partir de colonizadores hermafroditas
auto-compativeis. Outra hipétese é a de que existem muitas espécies que sdo
imperfeitamente dibdicas, com flores hermafroditas auto-compativeis, ou ginodidicas. Sao
exemplos de ocorréncia de uma dioicia “frouxa” Freycinetia negrosensis (Filipinas), F.
reineckei (Samoa) e F. strobilacea (Indonésia), todas pertencentes as Pandanaceae, familia
considerada como um exemplo classico de taxon didico. Embora os niveis de bissexualidade
possam ser baixos o suficiente para ndo aparecer nos materias de herbario, podem ser um
fator decisivo para a colonizagép de ilhas isoladas (BAKER & COX 1984). Em Carica papaya,
quando uma arvore isolada forma uma flor hermafrodita, que pode ser auto-polinizada, as
sementes d&o origem a plantas dos dois sexos. Assim, através deste mecanismo, a condigéo
didica pode ser restabelecida na geragdo seguinte, a partir de uma Gnica planta (BAKER &
COX 1984).

No estudo de IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA (1992), os sistemas sexuais das
arvores ndo estiveram associados as caracteristicas da classe sucessional que a espécie
ocupa na floresta. BAWA et al. (1985a) n&o encontraram diferenga significativa na Jincidéncia
de dioicia entre as espécies pioneiras e as da fase “madura” da floresta. BULLOCK (1985)
também n&o observou diferenga na proporgdo dos sistemas sexuais entre vegetagdes nas
quais o ambiente e a composig¢do das espécies eram diferentes. Para BULLOCK (1985), os
sistemas sexuais parecem estar mais relacionados as formas de vida, como por exemplo a
correlagéo que se observa entre o habito arbustivo e arbéreo e a dioicia, embora RENNER &
RICKLEFS (1995) tenham encontrado uma correlagdo maior com o habito escandente, tanto
para as espécies lenhosas como para as herbaceas.

E possivel que realmente ndo exista correlagdo entre a classe sucessional de uma
espécie e o seu sistema sexual. No entanto, as caracteristicas do sistema de reproducdo de T.
micrantha certamente tém grande responsabilidade no seu sucesso como espécie pioneira, o
que pode ser evidenciado pela sua ampla distribuigdo geografica na regido neotropical. A
polinizagdo anemdfila confere a espécie autonomia com relagéo aos polinizadores, nas areas
de clareira. A espécie pode se reproduzir através da fecundagéo cruzada, o que confere

variabilidade a sua progénie, ou de auto-fecundacéo, devido a existéncia de plantas que
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mudam de sexo, o que garante a producio de sementes. E possivel também que ocorra
agamospermia, que permitiia que mesmo arvores femininas isoladas produzissem
descendéncia. Como corolario, os frutos de T. micrantha sao dispersos por varias espécies
de passaros, que provavelmente levam a maioria das sementes a grandes distancias da
populagao original, aumentando a chance de ocupagéao de novas clareiras.

Com relagao ao desenvolvimento dos frutos de 7. micrantha, observa-se que do
estadio de flor ao de fruto maduro decorrem pouco mais de trés meses (Tabela 12). O
amadurecimento dos seus frutos, na regido de Campinas, mostra um padrio que € comum
aos frutos carmosos da comunidade tropical e coincide com a estagdo chuvosa e altas
insolagbes, ou seja, no final da primavera e inicio do verao (Tabelas 3 a 5). Segundo
TERBORG (1990), na comunidade tropical os frutos camosos geraimente amadurecem na
estacdo chuvosa, quando as altas taxas de insolacdo, associadas a umidade, podem
promover a acumulagao de carboidratos e lipideos. Estas condigbes ambientais também
podem favorecer o estabelecimento das plantulas das sementes que alcangarem uma clareira
no momento da dispersdo. A hipoétese do melhor periodo para a germinagdo prediz que, nos
climas com uma estagao seca, as espécies frutificam no inicio da estagéo chuvosa (SCHAIK
et al. 1993). Segundo RAICH & KHOON (1990), o sucesso na regeneracio de uma espécie
depende ndo apenas da germinagdo das sementes, mas também das condigbes adequadas
para o crescimento das plantulas. O melhor periodo do ano para a germinagéo da semente vai
influenciar os periodos de frutificagdo e floragéo, particularmente nos ambientes tropicais que
tém uma estacéao seca pronunciada (PRIMACK 1987). Ou seja, no caso de T. micrantha as
sementes dos frutos maduros dispersos no inicio do verdo poderdo germinar rapidamente ao
encontrarem condigdes favoraveis de clareira. Como sera visto adiante, embora as sementes
de T. micrantha tenham uma dorméncia potencial grande, se houver condi¢cbes adequadas
de umidade, podem germinar duas semanas apos a semeadura, em condigbes experimentais
(Figura 30 e 33).

E interessante observar que em Celtis iguanaea os frutos demoram cerca de 2-3
semanas para serem formados, ao contrario de T. micrantha, cujo periodo de formagao dos
frutos € bem maior. C. iguanaea e T. micrantha sdo espécies taxonomicamente préximas,
pertencendo ambas as Celtidoideae. Além da proximidade taxondmica, estas espécies tém
um comportamento ecolégico semelhante, mas estratégias diferentes de ocupagdo do
ambiente. C. iguanaea esteve presente desde o inicio da regeneragdo da clareira da mata
Santa Genebra (CASTELLANI & STUBBLEBINE 1993), mas a sua importancia na area,
medida como o indice do valor de importancia, aumentou apenas quando a populagao de T.
micrantha ja se encontrava em declinio (MATTHES 1992). Os sistemas de reprodugao das

espécies também sao diferentes e C. iguanaea é andromonodica (ARRUDA & SAZIMA 1988),
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talvez tendendo a monoicia, pois nas flores hermafroditas a viabilidade do pélen é
significativamente menor que nas flores masculinas. Para PARSONS (1983) os caracteres de
histéria de vida das espécies variam conjuntamente e evoluem em resposta a varias pressoes
seletivas que interagem. Assim, diferentes combinacées de caracteristicas podem ser
adaptativamente equivalentes em ambientes similares.

Celtis australis é uma espécie que ocorre na parte ocidental dos Himalaias,
andromondica como C. iguanaea, com flores hermafroditas protoginicas e funcionaimente
femininas. C. australis tem fecundagao cruzada e auto-fecundacéo e as anteras tém abertura
explosiva, mas o autor (SHARMA 1994) néo deixa claro que ocorre anemofilia. As diferengas
entre T. micrantha, C. iguanaea e C. australis fazem lembrar a questdo levantada por
POLICANSKY (1982) sobre a nossa grande dificuldade ou inabilidade de distinguir a priori
entre espécies proximas, que tém padrdes de historia de vida similares, mas onde algumas
tém individuos que mudam de sexo e outras nao.

Quanto a viabilidade das sementes de T. micrantha, considerando-se apenas 0 seu
aspecto morfolégico, a porcentagem foi alta, sempre maior que 80%, numa amostragem
aleatéria. As sementes pareceram viaveis nos frutos provenientes das plantas femininas e das
hermafroditas cripticas (Tabela 13). Sementes de provavel origem apomitica também
aparentaram ser totalmente viaveis. SOEPADMO (1977) cita altas taxas de aborto de
sementes nos géneros malasianos de Ulmaceae, cujas razbes sdo desconhecidas. Também
sdo registradas altas porcentagens de esterilidade da semente em espécies pioneiras
comuns, como Commersonia bartramia (Sterculiaceae) e Vernonia arborea (Asteraceae),
na Malasia (NG 1883). A alta porcentagem de aborto de sementes em espécies de Ulmaceae
da Malasia aparentemente nao ocorre nas populagbes estudadas de T. micrantha.

IV. GERMINAGAO DAS SEMENTES

As sementes dispersam a progénie no tempo e no espago e podem ser transportadas
a longas distancias. Podem permanecer dormentes por periodds variaveis de tempo, evitando
as condi¢des desfavoraveis do ambiente. As sementes tém, portanto, um papel crucial no ciclo
de vida das angiospermas (SOLBRIG 1976). Para as espécies que ocupam ambientes abertos
e instaveis, como as cléreiras, a capacidade de produzir uma descendéncia numerosa € mais
_importante para a sua sobrevivéncia do que a habilidade de competir com as plantas vizinhas
(FENNER 1987)
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A maioria das espécies tropicais se regenera a partir de sementes e as-condigoes
ambientais predominantes na floresta, durante todo o ano, sdo favoraveis para a germinagao.
A germinagao pode ser influenciada por uma série de fatores endégenos-ou exdgenos e,
destes, os mais importantes séo a temperatura, a luz e a umidade. As espécies pioneiras, que
dependem das clareiras, cuja ocorréncia € imprevisivel no tempo e no espaco, geralmente
apresentam uma dorméncia imposta pelo ambiente. Suas sementes possuem um sensor que
indica a existéncia de condigbes particulares de luz ou de temperatura. O inicio de uma
grande alternancia de temperatura ou de variagbes na densidade e qualidade do fluxo de
fétons, detectadas pelo fitocromo, sdo sinais de destruicdo da copa, desaparecimento da
camada de folhedo ou exumac&o das sementes devida a disturbios no solo (RAICH & KHOON
1990, VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1990, 1993).

As espécies pioneiras tém wuma estagdo reprodutiva longa e sdo geralmente
zoocoricas. A dispers@o promovida pelos animais, como os passaros, promove uma ampla
chuva de sementes na comunidade que favorece a colonizagéo de ambientes efémeros, como
as clareiras (HOWE & SMALLWOOD 1982, MURRAY 1988, SNOW 1981). Provavelmente
nao existe uma coevolugéo entre os passaros e as plantas, pois a relagio ecoldgica entre as
espécies € muito assimétrica e difusa e o conjunto de dispersores de uma planta pode variar
muito, mesmo em pequenas distancias. Além disso, frugivoros especializados tipicamente se
alimentam de varias espécies em frutificagdo. Deve-se considerar, também, que um ajuste
aparente pode ser totaimente fortuito, envolvendo animais e plantas que ocorrem juntos numa
comunidade contemporanea, mas que nao compartilham a mesma histéria evolutiva (HOWE &
WESTLEY 1989, LIEBERMAN & LIEBERMAN 1986, MURRAY 1988, WHEELWRIGTH et al.
1984).

Os frutos das espécies do género Trema s&o os favoritos dos passaros frugivoros em
varias partes do mundo (SNOW 1981). Em VeraCruz, México, foram encontradas sementes
viaveis de T. micrantha no tubo digestivo de 25 espécies de aves (Trejo-Perez 1976, apud
VAZQUEZ-YANES 1980). Em Monte Verde (Costa Rica)), WHEELWRIGTH et al. (1984)
observaram 17 espécies de passaros, pertencentes a sete familias, alimentando-se dos frutos
de T. micrantha. Segundo etiqueta de material de herbario (UEC 15.208, Furnas, MG), foram
identificados por E.O. Willis os seguintes passaros alimentando-se dos frutos de T. micrantha:
Traupis sayaca (Thraupidae), Pitangus sulphuratus e Megarhynchus pitanga
(Tyrannidae). Em Aracruz (ES), ARGEL DE OLIVEIRA (com. pes.) observou 12 espécies
visitando arvores de T. micrantha. Destas espécies, duas s&o predadoras de sementes e
cinco podem ser consideradas dispersoras potenciais: Elaenia flavogaster (Tyrannidae),
Décnis cayana (Coerebidae), Tangara cayana, Thraupis palmarum (Thraupidae) e Turdus
amaurochalinus (Turdidae). Na mata Santa Genebra, RODRIGUES (1992) observou que 16
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espécies de passaros se alimentavam dos frutos de T. micrantha. Na estagio seca, quando
os recursos oferecidos pelas plantas aos frugivoros sdo escassos, os passaros comem até
mesmo os frutos verdes de T. micrantha.

Considerando as informagdes de que as sementes de T. micrantha sao dispersas por
passaros, foram testados diferentes tratamentos de escarificagdo, cujos resultados estdio
discutidos a seguir.

1. Efeito de diferentes tratamentos

Conforme os resultados mostrados na Tabela 14 e Figura 30, ndo foi observada
diferenga significativa entre os diferentes tempos de acido sulfiirico e o cbntrole. A embebicao
em agua destilada durante 24h promoveu a maior taxa de germinacgdo, 91,1%, diferindo
significativamente dos outros tratamentos. Em todos os tratamentos a germinagao se iniciou a
partir da segunda semana ap6s a semeadura e no controle, somente apds a quarta semana.
Em um ensaio experimental, FERREIRA et al. (1977) observaram a germinagio de sementes
de T. micrantha somente cinco meses apds a semeadura. Os autores nio esclarecem, no
entanto, se houve ou néo algum tipo de manipulagido. Uma vez que apds os tratamentos com
acido sulfurico as sementes eram lavadas e deixadas em embebigdo durante um periodo total
de 20min, provavelmente o aumento da umidade promovido por esta manipulagio antecipou a
germinacdo. No caso das sementes-controle, a manipulagdo foi menor, limitando-se a retirada
da polpa do fruto e a germinagdo se iniciou somente a partir da quarta semana apos a
semeadura. Outro fator que pode estar antecipando a germinacdo e contribuindo para o
aumento da taxa média de germinagdo seria a lavagem ou diluigdo de substancias inibidoras.
Em condicbes de laboratério, sementes de T. guineensis germinaram seis semanas depois
da semeadura (COOMBE 1960). Nesta espécie as sementes sdo liberadas com um forte
mecanismo endogeno de dorméncia, que s6 comega a desaparecer aproximadamente 10
meses depois (VAZQUEZ-YANES 1977).

Estes resultados vém de encontro a interpretagio atual de que, nas espécies
zoocéricas, os animais s&o importantes para a dispersdo, mas geralmente nio tém papel
relevante na indugao da germinagéo. LIEBERMAN & LIEBERMAN (1986), observaram que em
mais de 70% de 12 espécies estudadas, a ingestdo das sementes por frugivoros nao teve
efeitos sobre a porcenfagem de germinagado. E também que na maioria dos casos nao
influenciou no tempo para germinar. MURRAY (1988) também observou que sementes de

espécies pioneiras, apés passarem pelo tubo digestivo de aves niao mostraram aumento de



109

germinag&o, mas germinaram um pouco antes, o que pode ser devido ao ganho em umidade
(VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1994). HOWE & SMALLWOOD (1982) consideram
que as sementes das espécies zoocoricas geralmente germinam sem manipulagédo e que a
escarificagdo, se ocorre, é casual, na tentativa do animal digeri-la. A zoocoria nao
representaria, de um modo geral, um mecanismo coevoluido para aumentar a porcentagem de

germinagdo das sementes.

2. Efeito de diferentes temperaturas

Outro fator ambiental relevante para a germinacio das sementes é a temperatura. A
alternéncia da temperatura, que pode ser maior que 10°C no solo nu da floresta, pode ter
efeitos variados sobre as sementes: aumento da permeabilidade da casca, permitindo sua
hidratagdo; atuacao sobre as enzimas internas ou alteragdo da permeabilidade das células da
membrana do embrido. A necéssidade de alternancia de temperatura pode se desenvolver
com o tempo, em sementes naturalmente enterradas no solo e também pode modificar a taxa
de Vermelho/Vermelho-longo ou o periodo de exposicdo requeridos para a germinag3o.
Algumas espécies necessitam de temperaturas de 45°C para se tornar permeaveis,
temperaturas estas que s&o faciimente atingidas no solo descoberto, num dia ensolarado
(VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1990, 1993, 1994). Ochroma pyramidale
(Bombacaceae; VAZQUEZ-YANES 1974) e Heliocarpus donnell-smithii (Tmaceae
VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1982) s&o espécies pioneiras cujas sementes
necessitam de temperaturas altas ou alternadas para germinar. Em: Urera caracasana
(Urticaceae; VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1987a), é o efeito sinérgico da
temperatura e da luz que induz a germinacao.

VAZQUEZ-YANES (1980) encontrou sementes de T. micrantha e de T. orientalis e
também de T. guineensis (VAZQUEZ-YANES 1977) fotoblasticas. No entanto, em laboratorio,
MATTHES (1992) obteve altas porcentagens de germinagdo de sementes de T. micrantha da
populagdo da mata da Santa Genebra tanto no claro como no escuro. Em fungdo dos
resultados de MATTHES (1992), em nosso trabalho nio foi testado o fotoblastismo das
sementes, mas a sensibilidade a diferentes temperaturas. Observou-se que as sementes
mostraram diferencgas significativas na porcentagem de gefminagéo com temperaturas
alternadas de 20°C e 30°C (Tabela 15, Figura 31). Os resultados mostram também que as
sementes dos frutos maduros sdo mais sensiveis a alternancia da temperatura, germinando

significativamente mais (Tabela 17). As sementes dos frutos verdes, por outro lado, sdo mais
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sensiveis as baixas temperaturas, germinando significativamente menos a 20°C constantes
(Tabela 16).

T. micrantha produz flores e frutos continuamente ao longo do ano, mas frutos
maduros s6 s&o observados, na regido, no inicio do verdo (janeiro-fevereiro). Uma vez que os
passaros se alimentam dos frutos durante todo o ano, comendo até mesmo os verdes, e como
as sementes destes frutos germinam, embora numa porcentagem baixa, pode-se supor que
as sementes que n&o forem predadas pelos frugivoros poderao ser incorporadas ao banco de
sementes do solo.

A constituicdo de um banco de sementes no solo é parte importante da estratégia de
vida das espécies pioneiras. Assim, a produgdo abundante de sementes e mecanismos
eficientes de dispers&o e de controle da germinagéo ampliam sua disponibilidade no tempo e
no espago, aumentando a probabilidade de colonizagio das clareiras (DENSLOW 1985,
VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1987b). Para varias espécies de Trema
(VAZQUEZ-YANES 1980), em diferentes localidades (Nigéria, Malasia, México, Panama),
foram encontradas sementes latentes no banco do solo. Na Costa do Marfim, ALEXANDRE
(1978, 1982) observou semen‘tes de Trema guineensis até a 5cm de profundidade do solo,

com uma densidade média variando entre 300-3.000 sementes/m2 e com dorméncia
fotoblastica. A taxa de germinagéo foi estimada em 70% e experimentalmente a germinagéo
ocorreu 11 dias apo6s a semeadura, atingindo cerca de 80% até o 30° dia. Sementes de T.
micrantha foram encontradas a até 10cm de profundidade no solo da floresta fechada (PUTZ
1983).

Pérez-Nasser (1985 apud VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA  1987a),
estudando a viabilidade de sementes enterradas por periodos variaveis de tempo, enbéntrou
0os seguintes resultados para T. micrantha: aos 100 dias, as sementes tinham
aproximadamente 90% de germinagéo, decrescendo apbs este periodo para cerca de 70% e
com um novo pico de 90% apés 1,2 ano. Apés 1,9 ano de enterramento, a porcentagem de
germinagdo ainda era maior do que 30%. As sementes eram fotoblasticas, com germinagio
nula no escuro. Experimentos com sementes enterradas de Cecropia sciadophylla e C.
obtusa (Cecropiaceae; HOLTHUIJZEN & BOERBOOM 1982) mostraram taxas de viabilidade
de 94-98%, apds 5,1 anos e de 76-80%, apds 4 anos. Nas Filipinas, ap6s 6-6,5 anos de
enterramento no solo, de um total de 26 espécies herbaceas estudadas, 13 ainda
continuavam com suas sementes vidveis (Juliano 1940, apud HOLTHUIJZEN & BOERBOOM
1982). Moreno & Casasola (1976, apud HOLTHUIJZEN & BOERBOOM op. cit.) encontraram
sementes viaveis de Ochroma pyramidale com 49 anos de armazenamento em condigGes
artificiais de um museu.
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A longevidade potencial das sementes pode, portanto, ser maior que um ano no solo
(UHL & CLARK 1983) e sementes de espécies pioneiras enterradas por até 2,5 anos nio
mostraram  diminuigdo significativa da sua viabilidade (MURRAY 1988). No entanto,
ALVAREZ-BUYLLA & MARTINEZ-RAMOS (1990) estimaram uma taxa de renovagiao do
banco de sementes do solo para Cecropia obtusifolia, em condigdes naturais, de pouco
menos de dois anos, devido principalmente as altas taxas de predagdo. Modelos teéricos para
Cecropia obtusifolia reforcam a conclusdo baseada em dados empiricos de que a
regeneragdo das espécies pioneiras depende mais da chuva anual de sementes que da sua
acumulag@o no solo (ALVAREZ-BUYLLA & GARCIA-BARRIOS 1991). Portanto, o aumento
dos disturbios de grande escala pdem em risco a regeneragéo das espécies pioneiras que,
mesmo sendo aptas a colonizar grandes clareiras, dependem de uma chuva constante de
sementes para a manuteng¢do do banco de sementes do solo.

3. Efeito da categoria sexual, do tratamento e da maturidade

Nos experimentos de germinacéo das sementes de T. micrantha observou-se que
existe diferenca significativa na porcentagem de germinagdo em relagdo as variaveis sexo da
planta-m&e, grau de maturidade e tratamento. Existe também um efeito sinérgico entre o sexo
da planta-méae e o tratamento e entre o tratamento e o grau de maturidade do fruto (Tabela 18
e Figuras 32 e 33).

As sementes das plantas femininas, cuja porcentagem de germinagdo é
significativamente maior do que a das plantas masculinas oscilantes, germinam mais quando
séo proveniente de frutos que estdo amadurecendo e com o tratamento de hipoclorito. Nos
testes de temperatura também observou-se que as sementes dos frutos verdes, embora
possam germinar mesmo a 20°C constantes, o fazem significativamente menos do que as
sementes dos frutos maduros ou que estdo amadurecendo (Tabela 16). Dentre os varios
mecanismos possiveis de dorméncia endégena (VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA
1990, 1993), pode-se supor a imaturidade do embrido ou a presenca de acido abscisico e/ou
auséncia de giberelina (que pode acelerar a germinagéo) nas sementes dos frutos verdes.

As diferengas observadas na porcentagem de germinacio nos diferentes tratamentos
pode ser devida ao efeito desinfetante do hipoclorito, diminuindo a contaminagdo por fungos
(Tabelas 19 e 20). Segﬁndo JANZEN & VAZQUEZ-YANES (1991), nas regides tropicais mais
de 90% das arvores tém mais da metade das suas sementes mortas por animais e fungos no

periodo compreendido entre a produgdo das sementes e a sua germinagao.
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Nas arvores tropicais as sementes produzidas sincronicamente numa populag@o ou
pelo mesmo individuo tém uma grande variabilidade na forma, tamanho, contetido de
umidade, comportamento de disperséo, laténcia e germinagdo. Este heteromorfismo pode ter
diferentes origens, desde uma determinacgao genética até variagdes micro-ambientais dentro
da arvore, durante o periodo de desenvolvimento dos frutos (BAWA et al. 1990a, PUCHET &
VAZQUEZ-YANES 1987, VAZQUEZ-YANES & OROZCO-SEGOVIA 1987a, 1993). A
diferenga observada na porcentagem de germinagio das sementes provenientes das plantas
femininas em relagéo as hermafroditas cripticas, em T. micrantha, é consistente e altamente
significativa (Tabela 18) e provavelmente reflete mais do que o resultado de variagdes micro-
ambientais. Esta diferenca pode ser devida a caracteristicas genéticas, que determinam, por
exemplo, menor viabilidade ou maior dorméncia nas sementes das plantas hermafroditas
cripticas. No caso de uma maior dorméncia, estas sementes poderiam integrar o banco do
solo, pois as sementes das plantas hermafroditas cripticas s6 comegam a germinar pelo
menos depois da terceira semana apos a semeadura (Figuras 32 e 33). Em simulagbes
tedricas, MURRAY (1988), observou que o rendimento reprodutivo potencial aumenta muito
com o aumento da dorméncia, especialmente num curto periodo de tempo, de pouco anos. A
dorméncia pode ser interpretada como uma forma de dispersdo no tempo, embora nio
substitua a dispersao efetiva. Por outro lado, no caso da abertura de uma clareira logo apés a
dispersdo das sementes, as oriundas das plantas femininas germinariam logo, ocupando o
ambiente primeiro ou com mais individuos. Assim, a espécie poderia dispor de dois
‘conjuntos” de sementes, um mais apto a formar o banco de sementes do solo (plantas
hermafroditas cripticas) e o outro, mais adaptado a colonizar rapidamente as clareiras recém-
abertas (plantas femininas).

Estes resultados também podem ser interpretados de um ponto de vista genético, pois
em geral a maioria das espécies mostra depressdo endogadmica e as sementes oriundas da
auto-fecundacdo ou do cruzamento de individuos proximos tém sobrevivéncia ou vigor
diminuidos, em relag&o produto de plantas nao-relacionadas. Mas geraimente as espécies que
s&o normalmente auto-compativeis apresentam uma depressdo endogamica menor do que as
de fecundacao cruzada (LEVIN 1989).

A maioria dos modelos teéricos para explicar a evolugdo e a manutengio da ginodioicia
e da dioicia se baseiam na maior fecundidade das plantas femininas, na depressio
endogamica e na heterose (WILLSON 1983). Nas espécies ginodidicas a contribuigcio relativa
de genes para a geragdo seguinte pode ser diferente entre as plantas femininas e
hermafroditas, pois enqhanto as plantas femininas contribuem apenas através dos 6vulos, as
plantas hermafroditas contribuem via évulos e via pdlen. Assim, as plantas femininas deveriam
ter uma produgé&o de sementes ou uma fecundidade maior que as hermafroditas (KROHNE et
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al. 1980). Varios estudos tém mostrado que nas espécies ginodidicas a fecundidade feminina
geralmente € maior que a das plantas hermafroditas (COX 1988, WILLSON 1983). Em
Plantago lanceolata, por exemplo, as plantas femininas produzem quase o dobro de
sementes que os individuos hermafroditas, ao longo da estagao reprodutiva (KROHNE et al.
1980). Em Origanum vulgare (Labiatae) as sementes produzidas pelas plantas hermafroditas
apresentam 75% de viabilidade, enquanto as produzidas pelas plantas femininas tém 89% de
viabilidade. Para compreender as proporgdes de plantas femininas de Origanum vulgare
observadas em campo, supde-se uma viabilidade reduzida ou uma letalidade completa de
certos genétipos (LEWIS & CROWE 1956). Em Thymus vulgaris (ASSOUAD et al. 1978) as
sementes das plantas femininas sdo produzidas em maior quantidade e tém uma taxa de
germinagdo significativamente maior que as sementes das plantas hermafroditas. Mas outras
caracteristicas também podem estar envolvidas na maior aptiddo dos individuos femininos,
como o tamanho e o peso das plantas, a produgio das sementes, a facilidade de polinizagéo
e o numero medio de gréos de pélen retidos nos estigmas. Em Thymelaea hirsuta, embora a
producdo de sementes seja desigual entre os morfos sexuais, a porcentagem de germinagao
nao foi significativamente diferente.

V. TAMANHO INICIAL E CRESCIMENTO MEDIO DAS ARVORES

Nas espécies dimoérficas podem ocorrer diferengas em caracteristicas secundarias dos
fenétipos sexuais. As caracteristicas sexuais secundarias s3o aquelas diferengas observadas
entre as plantas femininas e masculinas que nao estdo diretamente relacionadas a produc¢ao
de gametas e a fertilizacdo do zigoto, como a alocagao de recursos, a taxa de crescimento ou
de sobrevivéncia (GEBER 1995, LLOYD & WEBB 1977, PENDLETON et al. 1992). Estas
caracteristicas secundarias podem ser apenas uma conseqiéncia do desenvolvimento sexual,
determinado geneticamente, ndo tendo um valor adaptativo, ou podem ter sido selecionadas
como uma estratégia favoravel para os diferentes sexos (GEBER 1995, LLOYD & WEBB
1977). Com relag@o a alocagdo de recursos, dois padroes basicos foram propostos: no
primeiro, a planta s6 iniciaria o investimento em reprodugao a partir de um certo limiar de
recursos ou de tamanho.. O segundo padréo prediz que a produgdo de frutos é feita as custas
do investimento em créécimento. Por esta razdo, as plantas que frutificam seriam menores

~que as plantas masculinas ou do as que nao estéo se reproduzindo. Uma produgio grande de
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frutos também pode acarretar uma diminuigdo do crescimento, da reprodugdo e da
sobrevivéncia em anos subseqiientes (PENDLETON et al. 1992).

A teoria para a evolugdo da mudanga sexual nas plantas se baseia na hipétese da
vantagem do tamanho formulada por Ghiselin (1969 apud SCHLESSMAN 1988), que prediz
que os individuos menores expressam O Sexo que representa o menor custo. Em varias
plantas a energia metabélica dispendida e os nutrientes minerais necessarios para a produgéo
dos 6vulos, das sementes e dos frutos excedem o gasto com a produgido de pélen. Em varias
espécies didicas a taxa de crescimento € diferente nas plantas femininas e masculinas - em
alguns casos a planta feminina é maior, quando o investimento reprodutivo masculino tem que
ser maior ou ser realizado antes, diminuindo a inversdo em crescimento. Em outros casos, a
planta masculina é maior, pois a feminina precisa investir mais na produgéo de frutos e
sementes. Por exemplo, os 6rgéos de armazenamento em Arisaema spp., Panax trifolium e
orquideas da sub-tribo Catasetinae sdo maiores nas plantas femininas que nas masculinas
(LLOYD & BAWA 1984, MEAGHER 1988, SCHLESSMAN 1988, 1991, WALLER 1988). Em
Elaeis guineensis a fase feminina esta correlacionada as condigbes ambientais que
favorecem a acumulagéo de reservas fotossintéticas (WILLIAMS & THOMAS 1970). Em
Gurania e Psiguria (Cucurbitaceae) a fase feminina é precedida pelo aumento em diametro
do caule, mas nao no aumento da biomassa total. Provavelmente o aumento do didmentro
permite que estas plantas, que tém o habito de trepadeiras, alcancem posicdes mais
favoraveis para a fotossintese no dossel da floresta (CONDON & GILBERT 1988).

Em T. micrantha, o tamanho médio inicial, tanto em altura como em diametro, foi
maior na populagéo da mata Santa Genebra, pois os individuos eram mais velhos, tinham
cerca de 5 anos de idade no inicio deste estudo. Na mata Santa Elisa, por outro lado, as
plantas eram bem mais jovens com, no maximo, dois anos de idade, sendo naturalmente
menores (Figuras 34 e 35). Pode-se observar na Tabela 23 que das 85 plantas marcadas no
inicio do trabalho, na mata Santa Genebra, apenas 27 sobreviveram até o final, ou seja,
apenas 31,8%. Por odtro lado, na mata Santa Elisa das 37 arvores marcadas, apenas uma
morreu, pois estava muito sombreada por outras plantas, mais no interior da mata.

Na populagéo da mata Santa Genebra, as médias dos tamanhos iniciais diferiram (com
95% de confianga), para as medidas de altura e de perimetro, entre as plantas femininas e
hermafroditas cripticas. Esta diferenga, no entanto, pode ser atribuida as condigées do
ambiente, que era muito heterogéneo. Cinco anos ap6s a ocorréncia do incéndio que originou
a clareira, a populagido.de T. micrantha ja estava em declinio (MATTHES 1992) e as
trepadeiras eram muito Wabundantes, particularmente Celtis iguanaea, que é especialmente
vigorosa e muitas vezes quebrava os ramos de T. micrantha. Algumas plantas de T.

micrantha chegaram a quebrar e diminuir de tamanho devido ao peso das trepadeiras. Na
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mata Santa Elisa, por outro lado, o ambiente era mais homogéneo, pois se encontrava no
inicio da sucessao secundaria e também porque era feito o controle periddico das plantas
invasoras, principalmente o capim-colonido. Como os individuos desta populagio eram jovens
e o ambiente mais homogéneo, a auséncia de diferenga significativa (com 95% de
probabilidade) entre o tamanho das plantas femininas e hermafroditas cripticas € um dado que
reflete melhor o vigor intrinseco das plantas. Observa-se que as médias da altura e perimetro
das plantas hermafroditas cripticas apresentam um intervalo de confianga maior, que pode
estar refletindo maior variabilidade. No entanto, as varidveis consideradas, nas duas
categorias, apresentaram coeficientes de variagdo muito altos. Se considerarmos que o
tamanho das plantas fornece uma estimativa de seu vigor, ndo ha diferenca significativa entre
as plantas femininas e hermafroditas cripticas de T. micrantha. Quando observamos o
crescimento médio em altura ou perimetro (Figuras 36 e37) também n3o ha diferenga
significativa. A maior taxa de crescimento das plantas da mata Santa Elisa, em relagdo as da
mata Santa Genebra, é esperada, pois € uma populagdo jovem, que ainda esta se
estabelecendo na area (Tabela 23). Os resultados indicam, portanto, que a hipétese da
vantagem do tamanho aparentemente nao se aplica a T. micrantha e que n3o existe um
limiar fisioldgico, determinado pelos custos da maternidade, para a fase feminina. Em
Thymelaea hirsuta, que apresenta quatro morfos sexuais, DOMMEE et al. (1990)
observaram que o tamanho da planta e o seu sexo eram variaveis independentes, em trés das
quatro populagoes estudadas. Apenas numa populagio os individuos protandricos eram
maiores. O crescimento das plantas também nao esteve correlacionado ao seu sexo.

Aparentemente também nao existe uma mortalidade ou sobrevivéncia diferencial entre
as categorias sexuais. Na mata Santa Genebra as plantas femininas e hermafroditas cripticas
sobreviveram em proporgcbes (61,6% e 30,8%, respectivamente) semelhantes a sua
frequéncia relativa na populagao (60% e 36% respectivamente, Tabela 1). Evidéncias de uma
sobrevivéncia diferencial entre os sexos em espécies ginodidicas existem apenas para
Plantago lanceolata (VAN DAMME & VAN DELDEN 1984). No caso de espécies nas quais a
ginodioicia parace ser uma condicdo estavel, a sua manutengdo dependeria de algumas
caracteristicas secundarias da fase adulta, como a producio e a massa das sementes e a
sobrevivéncia diferencial das plantas, em fungéo do seu sexo, como em P. lanceolata.

Ao lado do investimento intensivo na reprodugdo, ja ressaltado anteriormente, T.
micrantha tem uma alta taxa de crescimento em altura. Em Juiz de Fora (MG), FERREIRA et
al. (1977) observaram crescimento em altura de 5,1m/ano. Na ilha de Barro Colorado,
individuos de T. micrahtha cresceram até 7m/ano (BROKAW 1987). Taxas ainda maiores
foram observadas por EWEL (1980), ou seja, 9m/ano, na peninsula de Osa, na Costa Rica.

CONDIT et al. (1993) também observaram que T. micrantha estava entre as espécies com os
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maiores incrementos em didmetro, numa floresta tropical tmida do Panama, com uma grande
taxa de crescimento inicial. Estas altas taxas de crescimento podem ser compreendidas como
parte da estratégia da espécie na ocupagido do ambiente e a sua intolerdncia ao
sombreamento. Na Nigéria, por exemplo, outra espécie pioneira do género, T. guineensis,
cresceu 7,2m/ano (Ross 1954, apud COOMBE 1960).

Nos dois anos iniciais da sucessao secundaria na mata Santa Genebra, os individuos
de T. micrantha cresceram mais de 3m/ano (CASTELLANI & STUBBLEBINE 1993). Ja no
final do seu ciclo de vida, nesta mesma populagéo, T. micrantha apresentou taxas menores,
mas ainda continuou crescendo. O rapido crescimento desta espécie, pode ser devido ao
desenvolvimento prolongado e eficiente de areas foliares novas e ao longo periodo de
crescimento ativo, sem interrupgbes, que ocorre nos climas tropicais, a exemplo do que
acontece com T. guineensis (COOMBE 1960).

BAZZAZ et al. (1979) observaram que nas espécies com flores e frutos verdes o
suprimento total de carbono para a produgdo de sementes maduras, através da fotossintese
in situ, pode ser de até 64,5%, como em Acer platanoides (Aceraceae). Assim, em varios
casos as flores verdes podem ser sinteticamente ativas, cobrindo a maior parte dos custos
energéticos e de carbono das suas proprias estruturas e das sementes maduras. E um erro
computar o custo reprodutivo como se ele fosse o produto exclusivo da fotossintese das
folhas. E provavel que em T. micrantha as flores, com suas sépalas esverdeadas sejam
fotossintetizantes, otimizando sua estratégia de espécie pioneira, que cresce rapidamente e
ainda produz flores e frutos precoce e intensivamente.

VI. SISTEMAS REPRODUTIVOS EM OUTRAS ESPECIES DE ULMACEAE

Os géneros citados para o continente americano (Tabela 24) pertencem as duas
subfamilias das Ulmaceae - Celtidoideae (Ampelocera, Celtis, Lozanella e Trema) e
Ulmoideae (Phyllostylon e Ulmus), de acordo com a classificagéo de TODZIA (1993).

A biologia da reprodugdo da maioria das espécies de Ulmaceae ndo é conhecida
(TODZIA 1893). Das 25 espécies listadas na Tabela 24, a maioria é citada como
andromondica ou funcionalmente andromondica e pertencem principalmente aos géneros
Ampelocera e Celltis, due contém o maior numero de espécies. Das nove espécies de Celtis
da regido da Malasia, oito também sao andromondicas e apenas uma €é monoica

(SOEPADMO 1977). Em Lozanella as duas espécies que ocorrem nas Ameéricas sio didicas.
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E interessante notar que algumas espécies estio sujeitas a mais de uma interpretagdo, como
Ampelocera hottlei, citada como funcionalmente andromonéica (TODZIA 1989) e como
hermafrodita (IBARRA-MANRIQUEZ & OYAMA 1992). Phyllostylon - brasiliense é
considerado uma espécie hermafrodita por BULLOCK (1985) e andromonéica por TODZIA
(1989). Esta divergéncia de opinides pode ser conseqiiéncia das abordagens diferentes dos
trabalhos, uns de cunho‘téxonémico, que permitem uma analise mais detalhada das espécies,
mas geralmente sao restritos a material de herbario e consideram apenas o aspecto
morfolégico, € outros mais ecoldgicos, onde séo estudados os sistemas reprodutivos de varias
espécies da comunidade. Mas mesmo em trabalhos taxonémicos existem diferengas de
interpretacéo, como para A. ruizii (KILLEEN et al. 1993, TODZIA 1989). Por outro lado, em
trabalhos cuja abordagem € ecolégica também existem resultados diferentes, como para
Celtis iguanaea e Trema micrantha. Para C. iguanaea a informagdo mais correta é
provaveimente a de que € uma espécie andromonéica, pois um dos trabalhos que chegam a
esta conclusdo € o de ARRUDA & SAZIMA (1988), baseado em estudos de campo de uma
populagdo e ndo apenas na andlise de materiais de herbario. Para T. micrantha, por outro
lado, o trabalho de TOMLINSON (1974) é o que contém a aproximagdo mais correta sobre o
sistema reprodutivo da espécie, embora tenha sido um estudo de carater amplo e com uma
abordagem morfolégica. E interessante notar que das quatro espécies de Trema citadas para
a Malasia (SOEPADMO 1977), trés s&o consideradas como poligamo-monédicas, e a outra
espécie, como monoica. Para as quatro ou cinco espécies de Trema que ocorrem na regido
tropical e subtropical das Américas, existem informagdes apenas para T. micrantha e T.
lamarckiana. O estudo de outras espécies de Trema, particularmente das que ocorrem nas
ilhas da América Central, com certeza acrescentariam informagdes preciosas sobre a biologia
da reprodug@o no género. UlImus mexicana é mencionado como hermafrodita (NEVLING Jr.
1960), mas podem ocorrer flores imperfeitas (TODZIA 1993) nas espécies do género e U.
lanceaefolia, da Malasia, tem flores hermafroditas que sdo funcionalmente masculinas ou
femininas (SOEPADMO 1977).

Em alguns casos, pode ser importante a associagao entre o sistema de reprodugéo e a
posigcéo taxonémica das espécies, como a ocorréncia de agamospermia nas Melastomataceae
(RAMIREZ & BRITO 1990). Os dados da Tabela 24 sugerem que o sistema reprodutivo
predominante nas espécies de Ulmaceae que ocorrem no continente americano é a
andromonoicia e poucos taxa sao hermafroditas ou didicos. As divergéncias de opinido dos
diferentes autores, por outro lado, sugerem que sio necessarios estudos mais detalhados das
espécies e que uma déterminag:éo complexa, como a observada em T. micrantha, podera

- eventualmente ocorrer em outras espécies da familia. Uma vez que pelo menos parte das
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informagdes disponiveis (Tabela 24) precisam ser checadas, é dificil estabelecer uma
sequéncia ewvolutiva dos sistemas de reprodugao das espécies da familia.

Os levantamentos extensivos que analisam os sistemas de reprodugdo de varias
espécies da comunidade sao muito importantes, mas estio sujeitos, em conseqliéncia da sua
abordagem, a inumeros erros. Trabalhos desta natureza, como os de BULLOCK (1985) e de
TOMLINSON (1974), né -entanto, apesar de seu carater extensivo, dio indicagdes preciosas
sobre espécies que mereceriam estudos mais detalhados. Mas fendmenos como a mudanga
de sexo de alguns individuos da populagéo, como os observados no presente trabalho em T.
micrantha, por exemplo, somente podem ser detectados em estudos de longo prazo. Estudos
de espécies individuais deveriam ter uniformidade metodolégica, como o tipo de amostragem
a ser feita, sua periodicidade e duragéo, a coleta de dados em pelo menos duas populagbes
diferentes e a realizagdo de testes sobre o sistema de cruzamento. Outros aspectos da
biologia das espécies também devem ser levados em considerago, como o sistema de
polinizacio, a disperséo dos frutos, a germinagdo das sementes e o estabelecimento das
plantulas, a sua estratégia de ocupagéo do ambiente.
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CONCLUSOES

A maioria dos trabalhos sobre a reprodugio das espécies ginodidicas e androdiéicas
discute os resultados numa perspectiva de evolugdo dos sistemas de reprodugdo do
hermafroditismo, que & mais comum nas Angiospermae, em diregdo a dioicia, que & menos
freqiente. Em geral, a principal forca seletiva invocada é o aumento da fecundacgéo cruzada,
que garantiria maior variabilidade genética. No entanto, faltam consideragées sobre outros
aspectos da biologia das espécies e uma discussao de como o seu sistema reprodutivo pode
ser adaptativo ou vantajoso, considerando-se a sua estratégia de vida de forma global.
PRIMACK (1987) lembra que as trés fases da reprodugao - polinizagio das flores, dispersio
dos frutos e estabelecimento das plantulas - séo estreitamente ligadas e o estudo das
caracteristicas reprodutivas das espécies nao deve ter um foco estreito, somente em uma das
etapas. Com relac@o aos resultados obtidos para T. micrantha neste trabalho, podemos

concluir que:

1. O complexo sistema de determinagio sexual observado em T. micrantha é inédito para
espécies arboreas neotropicais. Quando comparado ao de outras espécies em que
tambem existem plantas que mudam de sexo, ndo se observa uma equivaléncia completa
das caracteristicas dos fenétipos sexuais nem do seu comportamento.

2. Foram observados quatro fenétipos sexuais nas duas populagbes: plantas femininas,
femininas preferenciais, hermafroditas cripticas e masculinas preferenciais. Os individuos
hermafroditas cripticos mudam periodicamente de sexo, passando de uma condigao
exclusivamente masculina ou mondica para predominante ou exclusivamente feminina.
Estas plantas também produzem flores hermafroditas e, por este motivo, podem ser
consideradas como trimonbicas. A espécie foi considerada ginodiéica num sentido amplo,
uma vez que os individuos hermafroditas cripticos so trimondicos, mas este tipo de
classificagéo nao descreve adequadamente sua determinacgéo sexual.

3. As flores hermafroditas foram raras e ocorreram de forma esporadica. Estas flores s&o
protoginicas, mas a maioria ndo continha 6vulo, sendo, portanto, funcionalmente
masculinas. Estes ’:fesultados sugerem que a determinagdo sexual em T. micrantha

provaveimente deriva de uma condig&o hermafrodita.
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4. Os quatro fenotipos sexuais ocorreram de forma equivalente nas duas populagdes, ou seja,
as plantas femininas compuseram sempre mais de 50% dos individuos e as
hermafroditas cripticas foram o segundo fenétipo sexual em importancia. As arvores
femininas e masculinas preferenciais foram raras, ocorrendo apenas um ou dois
individuos de cada categoria. Ndo foram encontradas evidéncias de mortalidade ou
sobrevivéncia diferencial entre as categorias sexuais e também nao se aplicam a T.
micrantha as hipéteses da vantagem do tamanho nem do ambiente em mosaico. Estes
resultados indicam que o polimorfismo sexual observado tem provaveimente uma base
genética e pode se constituir num sistema estavel e muito vantajoso para uma espécie
pioneira como T. micrantha.

5. A mudanga sexual das plantas hermafroditas cripticas ocorre geraimente no inicio da
primavera. Certamente os fatores ambientais modelam o comportamento da espécie, mas
nao foi possivel estabelecer relagdes claras entre as variaveis climaticas, como chuva,
insolagdo ou temperaturas maximas e minimas, e o padrao de mudanga do fendtipo
sexual das plantas.

6. As observacbes de campo e as contagens do numero de grios de pélen indicam que T.
micrantha é uma espécie anemofila, mas varias espécies de insetos foram observados
visitando suas flores. Os resultados das polinizagdes controladas mostram que a espécie
é xenogama facultativa e pode, portanto, se reproduzir através da fecundagéo cruzada - o
que confere variabilidade genética a progénie - ou de auto-fecundacgdo, devido a
existéncia das plantas hermafroditas cripticas, e que 'garante a produ¢do de sementes.
Estas caracteristicas reprodutivas, aliadas a dispersdo dos frutos pelos passaros,
certamente conferem grande eficiéncia a sua estratégia de ocupacéo de clareiras, cuja
ocorréncia € imprevisivel no tempo e no espago. E possivel que este sistema de
reprodugdo, somado as outras caracteristicas da biologia da espécie, como o rapido
crescimento em altura, a produgao continua de flores, a intolerancia ao sombreamento,
constitua uma estratégia evolutivamente estavel que, pelo menos atuaimente, ndo tende
a evoluir para uma dioicia completa. Ha evidéncias, que necessitam de confirmagéo, de
que pode ocorrer agamospermia na espécie, que certamente contribuiria para aumentar
ainda mais seu sucessb como pioneira. E importante confirmar se realmente ocorre
agamospermia e se a sua propor¢cdo aumenta & medida em que os individuos
hermafroditas cripticos se tornam mais femininos.

7. No exame de exsicatas de herbario, o padrao de producao de flores femininas e masculinas
ao longo do ano e semelhante ao das populagbes naturais estudadas, constituindo-se

numa forte evidéncia de que este comportamento reprodutivo pode ser caracteristico da

espécie.



121

8. Os frutos demoram cerca de trés meses para amadurecer e sdo dispersos por varias
espécies de passaros. A porcentagem de germinacdo da sementes é maior quando os
frutos estdo maduros, em tratamento de embebicdo em &agua destiada e em
temperaturas alternadas. As sementes oriundas das plantas femininas ou preferenciais
tém uma taxa de germinagao significativamente maior que as das plantas hermafroditas
cripticas.

9. A diferenca na porcentagem de gerrhinagéo das sementes oriundas dos diferentes fenétipos
sexuais pode ser interpretada de duas maneiras distintas. De um ponto de vista genético,
se consideramos que T. micrantha é uma espécie ginodidica, num sentido amplo, pode
estar ocorrendo uma esterilidade parcial na progénie das plantas hermafroditas cripticas,
em decorréncia da auto-fecundagao. Por outro lado, de uma perspectiva ecoldgica, as
sementes das plantas hermafroditas cripticas podem ter uma dorméncia maior e estariam
mais aptas a compor o banco de sementes do solo. As sementes das plantas femininas e
preferenciais, por outro lado, poderiam germinar logo apés a disperséo, caso encontrem
condigcbes adequadas de clareira. Uma vez que as sementes sio todas morfologicamente
integras e aparentemente viaveis, sfo necessarios testes de viabilidade em condigbes
naturais, para se esclarecer se ocorre mortalidade ou dorméncia diferencial. E importante,
também, se verificar o comportamento das sementes das plantas hermafroditas cripticas
resultantes de fecundacgao cruzada.

10. O levantamento bibliografico sobre os sistemas de reprodugdo de outras Uimaceae do
continente americano indicam que a andromonoicia € predominante em Celtis e
Ampelocera, que séo os géneros com o maior numero de espécies. No entanto, estas
informagdes s&o basicamente provenientes de trabalhos de carater taxonémico ou entio
ecologico, nos quais muitas espécies s&o consideradas no levantamento. Praticamente
quase nao existem trabalhos de campo de longo prazo com as espécies. Por estes
motivos, varias informagdes sdo contraditérias e necessitam ser revistas. Com relagao as
outras especies de Trema do continente, ha informagdes apenas para T. lamarckiana,
que pode ter um sistema de reprodugao semelhante ao de T. micrantha.

11. E dificil comparar os resultados obtidos com T. micrantha com os dados existentes na
literatura, pois faltam analises quantitativas da determinacéo sexual das plantas em
populagdes naturais. Assim, ha necessidade de se uniformizar a metodologia de coleta de
dados - com estudos periédicos e de longo prazo - e mesmo a terminologia a ser
empregada na descricéo dos fenbmenos observados. Além disso, & necessario que se
utilize um conceito duantitativo para a analise da sexualidade das plantas.
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