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Apresentagéo

As plantas aquéticas estdo entre os grupos bioldgicos mais negligenciados em termos
de estudos cientificos no Brasil, sendo a maioria dos taxons conhecidos apenas por trabalhos
de descricdo taxondémica. Em contraste, sua importancia ecoldgica é muito reconhecida, uma
vez que as mesmas desempenham papel fundamental na produtividade priméria, producéo de
oxigénio, manutencdo da estrutura fisica de mananciais importantes para o homem, além de
servir como local de nidificagdo, abrigo e alimento para a biota aqutica e ecotonal. As
Podostemaceae, em particular, constituem o grupo menos conhecido de faner6gamas
dulciaquicolas em relacdo aos aspectos reprodutivos, apesar destes estudos constituirem
ferramentas fundamentais em planos de manejo e conservacéo.

Em virtude da destruicdo crescente, pressdo de uso e manuseio inadequado dos
mananciais associados a florestas tropicais onde vivem e do fato de algumas espécies se
encontrarem em risco de extin¢do, foi elaborada uma fundamentacdo teérica introdutéria
sobre os aspectos gerais da familia Podostemaceae, e.g. distribuicdo, ecologia, taxonomia,
estando dividida em tdpicos com informacfes sobre visitantes florais, biologia e morfologia
floral relacionada & polinizacéo e sistemas reprodutivos ocorrentes na familia.

Diante desse cendrio, a presente dissertagdo tem como objetivo investigar a fenologia,
0s mecanismos de polinizacdo e a biologia reprodutiva de Apinagia richardiana (Tul.) van
Royen, Podostemaceae de distribui¢éo disjuncta Amazénico-Nordestina, que estd tornando-se
cada vez mais rara na Floresta Atlantica nordestina. Espera-se contribuir de forma expressiva
para o conhecimento da biologia da familia Podostemaceae, pois o0s poucos trabalhos
disponiveis atualmente a respeito da ecologia da polinizacdo destas macrdfitas, ainda ndo

permitem a caracterizagdo de padrdes gerais.
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Fundamentac&o teorica

Caracteristicas gerais das Podostemaceae

Podostemaceae € compreendida por fanerégamas dulciaqliicolas submersas
(Sculthorpe, 1967) restritas a ambientes redfilos graniticos que formam cachoeiras e
corredeiras em mananciais com ampla flutuacdo sazonal do nivel das aguas (van Royen,
1951). Seus representantes ndo possuem corpo vegetativo dividido de acordo com o modelo
cléssico raiz-caule (sensu Rutishauser & Huber, 1991), sendo que algumas espécies de
Podostemaceae apresentam-se taldides com rizdides e flores inconspicuas, sendo confundidas
com algas, briofitas e liquens (Hoehne, 1948). VVegetam presas a rochas submersas através de
estruturas especificas denominadas héapteros (Warming, 1899), assim como por meio de
substancias poliméricas extracelulares (EPS) de cianobactérias simbidticas (Jager-Zirn &
Grubert, 2000). A alta plasticidade estrutural exibida pelas Podostemaceae lhes confere
extrema adaptabilidade e dominéncia nestes ambientes aquéticos, adversos para a maioria das
angiospermas (Rutishauser, 1995; Philbrick & Novelo, 1995).

As Podostemaceae englobam espécies-chave em &guas oligotroficas (Hill & Webster,
1984; Philbrick & Novelo, 1995; Santos et al. 1996), sendo a principal fonte de carbono
autdctone (Quiroz et al. 1997; Hutchens & Wallace, 2004). Desta maneira, suas comunidades
nos neotropicos sdo alimento, abrigo e local de nidificacdo para vérios peixes das familias
Anostomidae, Loricariidae, Characidae e Pimelodidae (e.g. Collart et al. 1996; Tavares et al.
1998; Hutchens & Wallace, 2004; Jégu & Keith, 2005; Jégu & Zuanon, 2005) e artrépodes
aquéticos como Chironomidae, Diptera (e.g. Dejoux, 1984) e Libellulidae, Anisoptera (e.g.
Fleck, 2004). A crescente destruicdo de seus habitats (Grubert, 1991; Moham Ram & Sehgal,
1992; Philbrick & Novelo, 1995; Tavares, 1997; Tur 1997; Lino & Dias, 2003; 2005; Sobral
Leite et al. 2007), torna alguns de seus representantes potencialmente ameagados de extingéo,
a exemplo de Castelnavia lindmaniana Warm., Mourera fluviatilis Aubl. e Podostemum
saldanhanum (Warm.) Philbrick & Novelo, atualmente na Lista Oficial das Espécies da Flora

Brasileira Ameacadas.

Podostemaceae sensu strictu possui 48 géneros e 270 espécies com distribuicéo
subcosmopolita (Cook, 1990; Philbrick, 2004). A maior riqueza de espécies encontra-se nas
zonas tropicais, embora alguns géneros, e.g. Cladopus, Hydrobryum e Podostemum, alcancem

as zonas temperadas (Ameka et al. 2003; Philbrick, 2004). Os principais centros de



Sobral Leite, M. Antecologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen: maltiplas estratégias reprodutivas em Podostemaceae neotropical 3

especiacdo e diversidade da familia sdo as regifes neotropical, com 156 espécies, e a africana
equatorial, com 85 espécies (Ameka et al. 2003; Rutishauser et al. 2004), sendo que a

primeira € reconhecida como centro de origem da familia (van Royen, 1951).

Todos os representantes de Podostemaceae possuem flores bissexuais, ovario supero e
perigbnio inconspicuo formado de tépalas escamiformes, com excecdo de Weddellina
squamulosa Tul., cujas tépalas sdo vistosas e de coloragdo branca (Willis, 1902; van Royen,
1951; Jager-Zirn, 1997). Podostemaceae sensu strictu compreende as subfamilias,
Podostemoideae e Tristichoideae que se subdividem em duas tribos cada (Philbrick, 2004).
Tristichoideae estd dividida na tribo Tristicheae, cujos representantes apresentam perianto
trilobado, ovério trilocular e estames de um a trés (e.g. Tristicha trifaria (Bory ex Willd.)
Sprengel) e Weddellineae com perianto pentalobado, ovario bilocular e estames entre cinco e
25 (W. squamulosa) (van Royen, 1951; Philbrick, 2004). Em Podostemoideae, a tribo
Mourereae é formada pelos géneros Lonchostephus, Mourera e Tulasneantha, caracterizados
por inflorescéncia do tipo monocasio espiciforme, e Eupodostemeae que abrange todos os
outros tdxons que ndo apresentam inflorescéncia em monocasio, e.g. Apinagia, Crenias,
Wettsteiniola, Marathrum (van Royen, 1951; 1953; 1954; Philbrick, 2004). Em virtude de
diferengas apresentadas no desenvolvimento embrioldgico e morfoldgicas de alguns taxons,
Willis (1926) e Cusset & Cusset (1988a; b; c) preferem dividir Podostemaceae em trés
subfamilias, Podostemoideae, Tristichoideae e Weddellinoideae. No entanto, essa
classificagdo ndo € aceita pela maioria dos autores.

Apinagia é o género de Podostemaceae com maior nimero de espécies — cerca de 50 —
distribuidas nas regides norte, central e nordeste da América do Sul (van Royen, 1951; Cook,
1990; Philbrick, 2004). Apresentando algumas espécies, a exemplo de A. richardiana (Tul.)
P. Royen, populagfes relictuais de distribuicdo disjunta Amazonico-Nordestina (sensu
Andrade-Lima, 1966). Compreende ervas dicotdmicas de folhas membranéceas pertencentes a
subfamilia Podostemoideae, tribo Eupodostemeae formada por plantas com botbes florais
envoltos por espatela membranécea, perianto escamiforme, um ou mais estames e ovério
bicarpelar (van Royen, 1951; Cook, 1990). De acordo com van Royen (1951) o género se
divide em trés secBes: Euapinagia, Hymenolacis e Wentia. Apinagia richardiana pertence a
secdo Euapinagia, cujas espécies apresentam ovario e capsula com 0-8 nervuras longitudinais
e anteras introrsas, consideradas caracteristicas basais dentro do género (van Royen, 1951;
Schnell, 1967). E uma das espécies mais polimorficas e amplamente distribuidas entre as

neotropicais, ocorrendo no norte e nordeste do Brasil (Schnell, 1967).
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Moham Ram & Sehgal (1992) comentam que a dificuldade em se estudar as
Podostemaceae na natureza se deve as condi¢Bes extremas a que essas plantas estdo
submetidas, e.g. correntezas réapidas e fortes, sol pleno e ambientes rochosos de deslocamento
dificil. Ecossistemas aquaticos léticos, em areas florestais muito densas de dificil acesso e
distantes de agrupamentos humanos sdo condigdes comumente enfrentadas pelos
pesquisadores que buscam estas plantas (Philbrick & Novelo, 1995). Ao mesmo tempo, as
técnicas de cultivo in vitro ainda estdo no inicio, ndo permitindo aos pesquisadores acessarem
determinadas informages como mecanismos de incompatibilidade e crescimento de tubos
polinicos em laboratério (Moham Ram & Sehgal, 1992; Philbrick & Novelo, 1995). A partir
da literatura disponivel, verificamos que os dados sobre biologia reprodutiva, polinizagio e
visitantes florais em Podostemaceae, encontram-se dispersos em trabalhos cujo enfoque
principal aborda temas muito variados da biologia destas plantas como morfologia,

embriologia, sistemética e taxonomia.

Antecologia em Podostemaceae

O ciclo vital das Podostemaceae € determinado pelo nivel das aguas dos rios, pois
durante a estacdo chuvosa essas macrofitas permanecem submersas, em pleno crescimento
vegetativo (Willis, 1902; van Royen, 1951). Durante a estacdo seca a diminui¢do do nivel das
aguas pode permitir a exposicdo das flores ao meio aéreo (Philbrick & Novelo, 1995),
limitando as Podostemaceae aos mananciais que apresentem tal dindmica hidroldgica (Willis,
1902; Hoehne, 1948; van Royen, 1951). Em funcéo disso, a floracdo e frutificagdo destas
plantas costumam ser répidas, abundantes e regulares anualmente (Accorsi, 1951; Tavares,
1997; Philbrick & Novelo, 1998). Gentry (1974) explica que plantas com tal padrdo
fenoldgico “explosivo” atraem visitantes florais oportunistas, entre eles abelhas das familias
Apidae e Halictidae, dispostos a alterar sua rota de forrageamento em virtude da repentina
oferta de recursos.

Os estudos dos sistemas reprodutivos e de polinizagdo de plantas sdo fundamentais
para a compreensdo da dindmica populacional e das relagdes evolutivas (Faegri & Pijl, 1979;
Bawa & Beach, 1981; Barrett et al. 1993; Endress, 1994), bem como em planos de manejo e
conservacgdo (Murcia, 1995; Primack & Rodrigues, 2001). No entanto, o conhecimento acerca
dos sistemas reprodutivos, ocorréncia de autocompatibilidade e tipos de polinizadores é
incipiente em Podostemaceae (Cook, 1988; 1990; Philbrick & Novelo, 1995; 1998).

Inferéncias sobre 0 modo de polinizacdo baseadas na morfologia e disposicéo de partes florais
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(e.g. Philbrick, 1981; Philbrick & Bogle, 1988; Khosla & Moham Ram, 1993), estrutura dos
gréos de polen e razdo polen-dvulo (e.g. Bezuidenhout, 1964; Okada & Kato, 2002) e estudos
de caso (Philbrick, 1984; Philbrick & Novelo, 1998; Khosla et al. 2000; 2001) sugerem que a
autogamia predomina e que a anemofilia é o principal sistema de polinizacdo. Em contraste,
registros de visitantes florais em Podostemaceae s&o constantes na literatura (e.g. Went, 1926;
Gessner & Hammer, 1962; Mukkada, 1969; Grubert, 1974; Tavares, 1997; Okada & Kato,
2002), sugerindo que alogamia pode ocorrer mediada por vetores bidticos. Evidéncias
experimentais recentes em Podostemaceae neotropicais, sugerem que alogamia mediada por
abelhas (Okada & Kato, 2002; Sobral Leite et al. in prep.) e a presenca de mecanismos de
auto-incompatibilidade parcial sdo atuantes em algumas espécies (Sobral Leite et al. in prep.),
constituindo-se estratégias reprodutivas favorecedoras de polinizacdo cruzada (Zapata &
Arroyo, 1978; Heslop-Harrison, 1982).

As flores de Podostemaceae variam entre actinomorfas e zigomorfas, apresentando
ampla variacdo no nimero de estames e 6vulos (Willis, 1902; van Royen, 1951). Willis
(1902) levantou a hipétese de um gradiente de polinizacdo entre as espécies de
Podostemaceae, perceptivel pelas diferengas no numero e disposicdo das partes florais, e.g.
estames, Ovulos, estigmas. Segundo este autor, a poliandria e a variagdo no nimero de 6vulos
em Podostemaceae estariam correlacionados as mudancas na familia, da entomofilia como
carater basal, para anemofilia como derivado.

Mukkada (1969) verificou que a perturbacdo mecanica das flores de Dalzellia
zeylanica (Gardner) Wight, provocando dispersdo massiva de pdlen pelo ar, aliada & sua
morfologia floral, com estames dispostos em apenas um lado da flor, possibilita ocorréncia de
anemofilia em adigdo a entomofilia para esta espécie.

O polimorfismo floral foi investigado em cinco populagdes de Podostemum
ceratophyllum A. Michaux do Nordeste dos Estados Unidos por Philbrick & Bogle (1988).
Diferencas entre as populacbes como variacdo no nimero e na posi¢do de tépalas e anteras
foram encontradas, sugerindo, segundo os autores, que fatores ambientais e genético-
reprodutivos tém importancia no controle destas variagoes.

Tavares (1997) encontrou em Rhyncholacis hydrocichorium, &reas de emisséo de odor
nas flores a partir da coloragdo com o vermelho neutro, além de zonas de reflexdo de
ultravioleta. Estas caracteristicas, segundo a autora, sao evidéncias de melitofilia. A mesma
autora, comentou a existéncia de variacdo intra-especifica no comprimento dos estames em

Apinagia spp., relacionando aos modos de polinizagdo diferenciados entre as populagdes, que
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permitem autofertilizagdo ou causam sua supressdo de acordo com as variagdes na estrutura
floral apresentada.

Philbrick & Novelo (1998) concluiram através de observacdes do desenvolvimento
das flores em antese de Marathrum rubrum Novelo & Philbrick que a disposicéo dos estames
da espécie, tocando os estigmas no final da antese, viabiliza sua autopolinizagdo. Rutishauser
et al. (1999) atribuem & possibilidade de ocorréncia de entomofilia em M. rubrum e M.
schiedeanum (Cham.) Tul., a partir de inferéncias da variacdo floral intra-especifica nestas
espécies. Estes autores, explicam que, além da visita ocasional de insetos como possibilidade,
a ocorréncia de morfo-florais com estames em verticilo completo e coloragdo avermelhada,

atraente a insetos, seriam evidéncias de adaptacdo na utilizagéo de vetores bidticos de polen.

Visitantes florais

Went (1926) destaca a freqiiéncia constante de abelhas da tribo Trigonini (Apidae),
nas flores arométicas de Apinagia staheliana (Went) van Royen, nativa do Rio Corantyne na
Guiana Inglesa. Gessner & Hammer (1962), durante expedicéo as corredeiras do Rio Caroni
na Venezuela, observaram Trigona (Tetragona) clavipes (F.) (Apidae, Trigonini), visitando
flores de Apinagia exilis (Tul.) van Royen, A. multibranchiata (Matth.) van Royen, Mourera
fluviatilis Aubl., Rhyncholacis macrocarpa Tul. e Rhyncholacis sp. Anos mais tarde, Grubert
(1974), confirmou ocorréncia de Trigona spp. visitando flores das mesmas espécies de
Podostemaceae no Rio Caroni, observadas por Gessner & Hammer (1962), acrescidas de
Rhyncholacis penicillata Matthiesen e Weddellina squamulosa Tul. Citagdes de visitas de
abelhas Trigonini as flores das Podostemaceae do Rio Caroni foram feitas também por Jéger-
Zurn (1997) para W. squamulosa, Rutishauser & Grubert (1999) para M. fluviatilis e
Rutishauser & Grubert (2000) em A. multibranchiata.

Tavares (1997) constatou que Rhyncholacis hydrocichorium Tul. do Rio Urubu,
Amazonia brasileira, tem suas flores assiduamente visitadas por Apis mellifera L., Centris sp.
e Geotrigona sp. (Apidae). A autora observou mudanca de coloragdo nas flores de R.
hydrocichorium apds a visita das abelhas, passando de brancas para cremes. Apds a captura
das abelhas e a retirada do polen aderido aos seus corpos, verificou-se tratar exclusivamente
do pdlen de R. hydrocichorium (Tavares, 1997). Em Marathrum rubrum Novelo & Philbrick
e M. schiedeanum (Cham.) Tul., Rutishauser et al. (1999) verificaram visitas ocasionais de
abelhas semelhantes & Trigona spp. nas flores destas Podostemaceae nativas dos Rios

Horcones e Atoyac no México. Okada & Kato (2002) enfatizaram a alta constancia de abelhas
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Halictidae, Melipona spp. (Apidae) e Trigona spp. forrageando polen nas flores de Apinagia
sp. e Rhyncholacis sp. do Rio Essequibo na Guiana.

As populacdes de Mourera fluviatilis Aubl. do Rio Pirangi, Nordeste do Brasil tem
suas flores visitadas com frequéncia por Apis mellifera, Trigona spinipes F. (Apidae),
Augochlora sp. e Augochloropsis sp. (Halictidae) que forrageiam pdélen durante todo o
periodo de floracdo da espécie que vai de setembro a dezembro (Sobral Leite, 2005). Segundo
este autor, Apis mellifera pilha as flores de M. fluviatilis na localidade, pois foi observada
coletando polen antes da deiscéncia das anteras, exaurindo todo o contetdo de polen das
flores. Mukkada (1969) sugere o papel de moscas (Diptera) como polinizadores de Dalzellia
zeylanica (Gardner) Wight, a partir das visitas destes insetos em populacdes do Rio
Manimala, na india. Segundo este autor, apesar de D. zeylanica ndo possuir caracteristicas
entomdfilas usuais, a presenca marcante destes insetos em ramos floridos sugere seu papel
como polinizadores. Concomitantemente as visitas de abelhas as flores de Marathrum rubrum
Novelo & Philbrick e M. schiedeanum (Cham.) Tul., Rutishauser et al. (1999) constataram
visitas ocasionais de pequenos Diptera nestas Podostemaceae. Besouros Torridincola sp.
(Torridincolidae, Coleoptera) foram considerados atuantes na polinizagdo de Leiothylax

quangensis Warming, nativa das quedas Tshopo, no Zaire (Hauman, 1948; Leonard, 1993).

Sistema reprodutivo

Willis (1902) conduziu inimeras investigacdes a respeito do sistema reprodutivo de
Podostemaceae nativas da india e do Ceildo. Este autor concluiu que a maioria das espécies,
e.g. Dalzellia zeylanica (Gardner) Wight, Farmeria metzgerioides Willis, Indotristicha
ramosissima (Wight) van Royen e Podostemum barberi Willis apresentam autogamia e
cleistogamia como sistemas reprodutivos predominantes ou polinizagéo aneméfila. Ele sugere
que a auséncia de insetos em fungdo das condi¢Bes indspitas das corredeiras, exerce pressdo
seletiva sobre o desenvolvimento de flores autopolinizadas ou que utilizam preferencialmente
meios abidticos.

Accorsi (1946) fez importantes descobertas sobre o sistema reprodutivo das espécies
nativas do Salto de Piracicaba, sudeste do Brasil como Crenias weddelliana (Tul.) C.D.K.
Cook & Rutishauser e Wettsteiniola accorsii (Toledo) van Royen. Nestas espécies
neotropicais, a auséncia de insetos visitantes florais provavelmente favorecem estratégias
abidticas de reproducéo ou autogamia através do contato entre anteras e estigma em final de
antese (Accorsi, 1946).
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Philbrick (1984) conduziu experimentos acerca do sistema reprodutivo em trés
populacbes de Podostemum ceratophyllum A. Michaux, da América do Norte, constatando
autogamia e cleistogamia com espatela irrompida, como sistemas reprodutivos
predominantes. O autor acredita que, embora a possibilidade de polinizagdo cruzada na
espécie seja pequena, estudos detalhados devem ser conduzidos para verificar sua ocorréncia
e frequéncia. A partir de analises morfologicas e de desenvolvimento floral em duas
variedades de Polypleurum stylosum var. laciniata (Wight) Hall e var. stylosum, Khosla &
Moham Ram (1993 e Khosla et al. (2000) concluiram que estes téxons sdo
predominantemente autdgamos.

Jager-Zurn (1997) e Okada & Kato (2002) encontraram indicios de que a
autopolinizacdo espontdnea pode ocorrer em Weddellina squamulosa Tul. através da
constatacdo de anteras deiscentes proximas aos estigmas em flores recém abertas. No entanto,
a possibilidade da cleistogamia, foi refutada por Jager-Ziirn (1997), pois W. squamulosa néo
apresenta gréos de polen desenvolvidos antes do rompimento da espatela, impossibilitando a
polinizagéo cleistogamica.

Rutishauser (1997), em estudo de revisdo sobre aspectos morfologicos em
Podostemaceae, comenta que 0s representantes da subfamilia Tristichoideae com flores de
poucos estames, dispostos em um dos lados da flor, tendem a autogamia, podendo utilizar
mecanismos anemofilos ou mesmo cleistogamia. Suas observacBes corroboram as hipdteses
de Willis (1902) sobre a relagdo da morfologia floral e dos sistemas reprodutivos em
Podostemaceae.

A partir de observagbes em Rhyncholacis lineares Tul., Tavares (1997) sugeriu a
ocorréncia de cleistogamia em Podostemaceae neotropicais. A autora relata a presenga de
frutos bem desenvolvidos em R. lineares submersos em plena estacdo chuvosa, que apds
repiquete, encontraram-se expostos ao meio aéreo, podendo ser observados frutificados.

Philbrick & Novelo (1998) constataram que embora a autogamia seja predominante
em Marathrum rubrum Novelo & Philbrick, a formagéo de sementes em polinizagéo cruzada
(10%), sugere a ocorréncia de alogamia na populacdo. Os autores alertaram sobre a
necessidade de estudos genéticos que possam elucidar o papel da polinizagdo cruzada para as
populagdes de M. rubrum.

Recentemente, Okada e Kato (2002) inferiram o sistema reprodutivo de 20 espécies
pertencentes a 15 géneros das duas subfamilias de Podostemaceae a partir da razdo pdlen-
Ovulo. Os autores concluiram que taxons que apresentaram log P/O acima de 2.5 sdo

alogamos e abaixo de 2.0 autdgamos. Com base nestas conclusdes, as espécies de
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Tristichoideae foram classificadas como autdgamas e os tdxons de Podostemoideae variaram
entre albgamos, autégamos e cleistdgamos.

A partir de experimentos sobre o sistema reprodutivo e a poliniza¢éo, Sobral Leite et
al. (in prep.), registraram que Mourera fluviatilis Aubl. é preferencialmente al6gama, sendo
polinizada tanto por abelhas, quanto pelo vento, sendo caracterizada, portanto, como ambofila
(sensu Stelleman, 1984).
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Resumo - As Podostemaceae sdo as fanerdgamas dulciaqiiicolas menos conhecidas com
relacdo aos aspectos reprodutivos. Apinagia richardiana é amplamente distribuida
apresentando distribuicdo disjunta Amazonico-Nordestina. No nordeste do Brasil sdo
encontradas popula¢des em mananciais associados a Floresta Atlantica. Os objetivos deste
estudo foram: (i) verificar a estratégia fenoldgica, (ii) descrever sua biologia floral e (iii)
determinar seu sistema reprodutivo e de polinizacdo. A espécie foi estudada no Rio Pirangi,
nordeste do Brasil, onde sua floragdo inicia em outubro e se estende até janeiro. Correlacbes
significativas entre nimero de individuos floridos e o fator ambiental precipitacdo-nivel das
aguas nos dois ciclos fenolégicos acompanhados (2007, rs = -0,78, p = 0,001 e 2008, rs = -
0,73, p = 0,01), evidenciam a adocéo da estratégia fenoldgica anual e regular, semelhante a
outras Podostemaceae. Apinagia richardiana apresenta padrdo fenoldgico explosivo ou
cornucopia em nivel individual e cornucopia em nivel populacional em virtude da massiva
producédo de flores em periodos de oito dias a seis semanas. Entre os visitantes florais estdo
abelhas poliléticas Apis mellifera (Apidae), Augochlora sp. e Augochloropsis sp. (Halictidae),
além de Tabanus sp. (Tabanidae, Diptera) e libélulas (Caegrionidae, Odonata). A baixa
freqliéncia destes insetos sugere que alogamia por vetores bidticos seja ocasional na espécie.
O aumento significativo no comprimento dos filetes (t = 15,38, g.l. = 47, p = 0,00), atingindo
0s estigmas promove a autofertilizagdo. Houve elevado sucesso na formagéo de frutos (<90%)
em todos os experimentos do sistema reprodutivo. A espécie é autocompativel ndo havendo
diferenca significativa no niamero de sementes entre os tratamentos (F = 2,65, g.l. =2, p =
0,07). Os tubos polinicos penetram as micropilas dos 6vulos em todos os tratamentos, no
entanto, maior quantidade de tubos atingem os 6vulos na autopolinizagdo manual, sugerindo,
além da auséncia de mecanismos de auto-incompatibilidade, favorecimento da
autofecundacéo. Os experimentos do sistema de polinizagdo, ndo apresentaram diferencgas
significativas entre si (F = 0,13, g.I. = 2, p = 0,87), 0 que aliado aos atributos florais, e.g.
flores dorsiventrais, e estruturais, como crescimento agrupado e alta densidade de flores por
unidade de area (X = 111,35+40,01, 0,10 m* de &rea) indicam a intensa ocorréncia de
anemofilia como meio reprodutivo. Autogamia e alogamia também ocorrem em A.
richardiana, caracterizando a multiplicidade de estratégias reprodutivas empregadas pela
espécie, respostas a condigbes ambientais favoraveis a cada uma destas estratégias

reprodutivas.

Palavras-chave: ecologia da polinizagdo, sistemas generalistas, Floresta Atlantica, plantas

aquéticas, autogamia.
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1. Introducéo

Podostemaceae € composta por faner6gamas dulciaquicolas submersas fixas
(Sculthorpe, 1967) restritas a habitats graniticos ou gnaissicos de cachoeiras com dindmica
hidroldgica de ampla flutuago sazonal do nivel das 4guas (van Royen, 1951). Considerada a
maior familia de angiospermas aquéticas, com cerca de 48 géneros e 280 espécies (Ameka et
al., 2003; Philbrick, 2004), apresenta distribuicdo pantropical, embora o principal centro de
especiacdo e diversidade seja 0s neotropicos com 156 espécies (Ameka et al., 2003). Apinagia
€ 0 género com maior nimero de espécies (cerca de 50) com distribui¢do restrita as partes
norte, central e nordeste da América do Sul (Cook, 1990; Philbrick, 2004). Apinagia
richardiana é uma das espécies mais polimdrficas e amplamente distribuidas apresentando
distribuicdo disjunta Amazonico-Nordestina (van Royen, 1951; Fig. 1A). No nordeste do
Brasil sdo encontradas populacgdes relictuais no Centro de Endemismo Pernambuco (sensu
Santos et al., 2007).

Os representantes de Podostemaceae ndo possuem corpo vegetativo dividido de acordo
com o modelo cléssico raiz-caule (Rutishauser & Huber, 1991), sendo que algumas espécies
sdo taldides, portando rizoides e flores pequenas e inconspicuas, confundidas,
freqlientemente, com algas, liquens e briofitas (Hoehne, 1948). Exibem alta plasticidade
estrutural que lhes confere extrema adaptabilidade e dominancia em ambientes reo6filos,
indspitos para a maioria das angiospermas (Rutishauser, 1995; Philbrick & Novelo, 1995).

O conhecimento acerca da natureza dos sistemas reprodutivos, ocorréncia de
autocompatibilidade e tipos de polinizadores ainda é incipiente na familia (Cook, 1988; 1990;
Philbrick & Novelo, 1998). Inferéncias sobre o modo de polinizagdo baseadas na morfologia
e disposicdo de partes florais (e.g. Philbrick, 1981; Philbrick & Bogle, 1988; Khosla &
Moham Ram, 1993), dimensfes e estrutura dos grdos de polen e razdo pdlen-6vulo (e.g.
Bezuidenhout, 1964; Lobreau-Callenat et al., 1998; Okada & Kato, 2002), além de poucos
estudos de caso (ver Mukkada, 1969; Philbrick, 1984; Tavares, 1997; Jager-Zurn, 1997;
Philbrick & Novelo, 1998; Khosla et al., 2000; 2001; Philbrick et al., 2006) sugerem que a
autogamia predomina e que a anemofilia € o principal sistema de polinizagéo.

E reconhecido que o ciclo reprodutivo em Podostemaceae é determinado pelo nivel
das &guas dos rios (Hoehne, 1948; Philbrick & Novelo, 1995) e que durante a estacéo
chuvosa, essas macrofitas permanecem submersas, em pleno crescimento vegetativo. Na
estacdo seca, com o refluxo das &guas, as plantas emergem, expondo as flores aos agentes

polinizadores (Willis, 1902; van Royen, 1951). Em funcdo dessa dindmica ambiental, a
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floracdo e frutificacdo das espécies de Podostemaceae costumam ser rapidas, abundantes e
regulares anualmente (Gessner & Hammer, 1962; Grubert, 1974; Tavares, 1997; Philbrick &
Novelo, 1998). Segundo Gentry (1974), espécies vegetais que apresentam tal padrdo
fenoldgico atraem ampla gama de visitantes florais, principalmente insetos oportunistas, entre
eles abelhas das familias Apidae e Halictidae, dispostos a alterar sua rota de forrageamento
em virtude da grande e repentina oferta de recursos.

Registros de visitantes florais em Podostemaceae sdo constantes na literatura (ver
Willis, 1902; Gessner & Hammer, 1962; Mukkada, 1969; Grubert, 1974; Tavares, 1997;
Okada & Kato, 2002), sugerindo que a alogamia pode ocorrer mediada por vetores bidticos.
Gessner & Hammer (1962) e Grubert (1974) observaram espécies de Trigona (Apidae,
Meliponinae) visitando flores de Apinagia exilis (Tul.) van Royen e de A. multibranchiata
(Matth.) van Royen na Amaz6nia venezuelana. No entanto, a auséncia de dados de freqliéncia
e observacdo sistematica do comportamento dos visitantes florais nestes estudos, ndo
esclarece seu papel como polinizadores efetivos ou pilhadores.

A partir da base tedrica disponivel, levantamos as seguintes hipdteses a respeito da
antecologia de Apinagia richardiana: (i) o padrdo fenoldgico (sensu Gentry, 1974) e a
regularidade fenoldgica (sensu Newstrom et al., 1994) da espécie sdo explosivo e anual e
regular, respectivamente, (ii) os insetos visitantes das flores sdo abelhas poliléticas (sensu
Michener, 1979) das familias Apidae e Halictidae e (iii) Apinagia richardiana €
autocompativel, mas tem maior sucesso reprodutivo — maior nimero de sementes formadas —
a partir de polinizagdes cruzadas. Nossos objetivos foram discutir estas questdes a partir de
experimentos e observagBes de campo e analises em laboratério, ampliando o conhecimento

acerca dos aspectos da polinizagdo em Podostemaceae.

2. Material e métodos

2.1. Area de estudo

O Centro de Endemismo Pernambuco (Fig. 1B) corresponde a Floresta Atlantica
Ombrofila Densa de Terras baixas e formagdes vegetacionais associadas localizadas ao norte
do Rio Sdo Francisco (sensu Santos et al., 2007). E considerado um dos centros de
endemismo mais importantes da América do Sul por abrigar espécies raras e pouco estudadas,

incluindo populagdes relictuais de espécies de distribuicdo disjunta Amazonico-Nordestina



Sobral Leite, M. Antecologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen: maltiplas estratégias reprodutivas em Podostemaceae neotropical 19

(Cavalcanti & Tabarelli, 2004). Esta inserido ainda em uma das 25 regides de maior
diversidade bioldgica do planeta e prioritérias para a conservagao (ver Myers et al., 2000).

As observagdes de campo foram feitas nas corredeiras do Rio Pirangi (Fig. 1C), um
dos afluentes da margem esquerda do Rio Una (8°48” S e 35°50° W, 250m de altitude) no
municipio de Maraial (Fig. 1C) a 170 km de Recife, capital do Estado de Pernambuco. Para
fins experimentais, a area de estudo foi dividida em trés estacdes, engenhos Florestal (estacéo
1), Curtume (estagdo Il) e corredeiras “Caldeirdo da Néga” (estacdo Ill). Cada estacdo de
estudo dista entre si cerca de 900 metros, estando situadas sob relevo acidentado com
predominancia de granitos, sendo os solos mais comuns na regido os Podzdlicos vermelho-
eutréfico com pouca influéncia do Podzdlico vermelho-amarelo distréfico (IBGE, 1985).

O clima local é tropical quente e tmido com temperatura média anual em torno de 22-
24 °C com quatro a cinco meses de estagdo seca entre outubro e fevereiro e chuvosa de margo
a setembro (IBGE, 1985) com precipitacdo pluviométrica anual média de 1300 mm (ITEP,
2008). O ambiente de entorno ao Rio Pirangi se caracteriza como Formag&o Ribeirinha Tipica
ou Floresta Ciliar, um subtipo da Floresta Ombrofila Densa (Veloso et al., 1991) com vérios
trechos desmatados, assoreados e inseridos em uma matriz de cana de agucar, banana e

pastagens para pecuéria (M. Sobral Leite obs. pess.).

2.2. Fenologia

Durante o periodo de agosto de 2007 a janeiro de 2008 e agosto a dezembro de 2008,
trinta individuos de A. richardiana foram monitorados quinzenalmente a partir do inicio do
aparecimento dos botbes florais, até o fim da floragdo. Em funcdo da dificuldade na
determinagdo de plantas individuais, assumiu-se como individuo cada agrupamento da
espécie sobre uma rocha isolada. Foram observados: a) periodo de floragdo/individuo; b)
periodo de floracdo/populacdo; c¢) numero de flores/ramo; d) ndmero de flores
abertas/ramo/dia. O padréo fenoldgico da espécie foi determinado conforme as classificacoes
de Gentry (1974) e Newstrom et al. (1994).

Apo6s o término da floragdo 0os mesmos individuos continuaram sendo monitorados
quinzenalmente durante todo o periodo de frutificacdo até a deiscéncia das capsulas, inicio da
dispersdo dos didsporos e estabelecimento de plantulas, observando-se: a) periodo de
frutificacdo/individuo; b) periodo de frutificacdo/populacéo; c) nimero de frutos/individuo; d)
disperséo dos diasporos a olho desarmado ou com o auxilio de lentes de aumento, €) inicio do

estabelecimento de novas plantulas.
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2.3. Morfologia e biologia floral

Foram registradas informagdes sobre cor das flores, emissdo ou ndo de odor e
localizacdo de osmoforos, horério de inicio e duracdo da antese, dimensdes e disposi¢do das
pecas florais, periodo de disponibilidade de pdlen, a partir dos individuos de todas as trés
estacOes de estudo.

A morfometria de botdes florais e flores foi feita com o auxilio de paquimetro digital.
A receptividade estigmética foi testada no campo com peroxido de hidrogénio (Galen &
Plowright, 1987) e permanganato de potassio (Robinsohn, 1924) e observada com o auxilio
de lente de aumento. O numero de grdos de polen por antera foi estimado utilizando-se
microscopio Optico e cdmara de Neubauer (Maéda, 1985). Para o célculo da razdo pdlen-
6vulo (Cruden, 1977) foram utilizados dez botGes em pré-antese fixados em etanol 70%. A
viabilidade polinica foi testada através da técnica de coloragdo do citoplasma por carmim
acético 1,2% (Radford et al., 1974), utilizando-se p6len de dez botbes (N = 10 individuos) em
fase de pré-antese. O periodo de disponibilidade de pélen foi verificado a partir da coleta e
analise de dez flores (N = 10 individuos) para cada periodo em diferentes horarios (3, 6, 9,
12h), ap6s o inicio da antese. As flores foram acondicionadas em tubos de Ependorf contendo
1ml de &cido latico e glicerol (3:1) cada. Posteriormente, foram levadas ao laboratério onde os
gréos de pdlen foram estimados em cAmara de Neubauer.

A verificagdo de locais de emisséo de odor foi feita no campo em 30 flores (N = 30
individuos) em inicio de antese e com os estigmas receptivos, a partir da coloragdo pelo
vermelho neutro (Vogel, 1963). Paralelamente, foram acondicionadas dez flores (N = 10
individuos) em recipiente de vidro opaco e hermeticamente fechado, o qual foi aberto apds
cerca de duas horas (Dafni et al., 2005) para verificar a emissdo de odor.

Para analises morfométricas e morfoldgicas do poélen de A. richardiana, os gréos
foram acetolisados segundo método de Erdtman (1969). Os dados morfométricos obtidos
representam 25 medidas para o didmetro polar e equatorial de gréos de pdlen oriundos de 25
flores de individuos diferentes. A classificacdo dos grdos de pdlen também seguiu Erdtman
(1969).

2.4. Visitantes florais
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As observagdes dos visitantes florais foram feitas em plantas focais de A. richardiana,
formando agrupamento com cerca de 1m?® Durante as sessdes de observacio, conduzidas
entre as 5:00h e 17:00h, foram registrados o tipo, o periodo, a duracéo e o comportamento de
visita dos visitantes florais, bem como suas interagcdes com individuos da mesma ou de outras
espécies. O comportamento dos visitantes florais foi estudado a partir de observacoes
naturalisticas (Lehner, 1979), nas trés estaces de estudo e complementados por anélises
fotograficas.

Alguns insetos foram capturados com auxilio de rede entomoldgica ou recipientes de
vidro e montados a seco para identificacdo e inspecdo dos locais de deposi¢do de pdlen em
seus corpos com o auxilio de lente de méo e estereomicroscopio. Os espécimes testemunho
foram depositados na colecdo entomoldgica do Laboratério de Biologia Floral e Reprodutiva

do Departamento de Botanica da Universidade Federal de Pernambuco (UFPE).

2.5. Sistema reprodutivo

Para analise do sistema reprodutivo, foram realizados no campo os experimentos de
autopolinizagdo manual, polinizagdo cruzada e verificagdo de agamospermia (Radford et al.,
1974). A autopolinizagdo manual consistiu no isolamento das plantas férteis com sacos de
voile, sendo os botbes em pré-antese submetidos & autopolinizacdo no dia seguinte por
ocasido do inicio da antese. O polen de uma flor foi colocado manualmente no estigma da
mesma flor, através da friccdo das anteras deiscentes nas areas receptivas dos estigmas com o
auxilio de uma pinga. A polinizacdo cruzada foi feita encobrindo-se as plantas férteis, cujos
botdes foram previamente emasculados e submetidos a polinizacdo no dia seguinte. Neste
experimento, flores provenientes de individuos de outra estacdo foram utilizadas como
doadoras de pdlen na proporcgdo de 1:1. Para verificar a existéncia de agamospermia, botbes
em pré-antese foram emasculados, sendo as plantas isoladas com sacos de voile.

Paralelamente, com o objetivo de avaliar a ocorréncia de mecanismos de auto-
incompatibilidade e tempo de crescimento dos tubos polinicos em cada tratamento, foram
feitas andlises do crescimento de tubos polinicos. Efetuaram-se 30 polinizacbes para cada
tratamento e controle (N = 30 individuos por tratamento, Nt = 90 individuos), sendo dez
pistilos coletados por tratamento em trés diferentes horarios: 8, 24 e 48h, ap6s a polinizagéo.
Na ocasido da coleta, os pistilos foram acondicionados em tubos de Ependorf contendo FAA
(formol 5%, &cido acético 5% e etanol 70%, 5:5:90). A preparagdo do material seguiu Martin

(1959) e as observagdes foram feitas sob microscopia oOtica de fluorescéncia. Foram contados
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os primeiros 200 évulos de cada ovério, quanto a presenga ou auséncia de penetracdo de tubos

polinicos.

2.6. Sistema de polinizagédo

Para analise do sistema de polinizacdo, foram realizados no campo os experimentos de
exclusdo de vento (que também exclui insetos), exclusdo de insetos e controle para anélise
dos vetores atuantes na polinizagdo, vento ou insetos. Para o experimento de excluséo de
vetores bidticos foram usados protetores de madeira vazados (dimensbes 20 cm de
comprimento, 15 cm de largura e 15 cm de altura), sobre cada individuo fértil, envoltos em
tela de nylon de 0,5mm de abertura. A tela impediu 0 acesso dos visitantes florais, mas
permitiu a passagem do vento. O experimento de exclusdo do vento diferiu do anterior pelo
uso de sacos de voile (0,02mm de abertura) sobre os protetores, ao invés da tela, restringindo
a passagem de ambos, vento e visitantes florais. O controle consistiu na marcagéo, observagao
e acompanhamento de 30 individuos selecionados ao acaso nas trés estagdes de estudo, sendo
que estes permaneceram expostos a todos os vetores de pdlen atuantes.

Para todos os experimentos do sistema reprodutivo e sistema de polinizagdo foram
marcados entre 50 e 100 individuos por tratamento, selecionados ao acaso, sendo utilizadas
até o maximo de trés flores por individuo para cada tratamento. A formagdo e o
desenvolvimento dos frutos foram acompanhados semanalmente. Os frutos maduros foram
coletados e acondicionados separadamente em tubos de Ependorf de 2ml com etanol 70%. A
contagem das sementes foi feita com o auxilio de estereomicroscopio, papel milimetrado e
contador manual. As sementes de cada fruto foram distribuidas uniformemente em laminas
histolégicas contendo duas gotas de solucdo de &cido latico e glicerol (3:1).

A densidade das flores por unidade de &rea foi verificada utilizando-se um quadrado
de madeira de 10 x 10 cm (0,10 m?de &rea), a partir do qual foi feita a contagem manual das
flores de 34 individuos (agrupamentos) de A. richardiana selecionados ao acaso na
populagdo. O quadrado foi langcado no centro de cada agrupamento, sendo a densidade de
flores contada com auxilio de contador manual com esforgo variando entre cinco a dez
minutos por individuo.

Para verificar a ocorréncia de pélen transportado pelo vento em A. richardiana, foram
instalados dez coletores de vidro circulares de 10 cm de didmetro por 2 cm de altura, contendo
2 ml de glicerina cada. As distancias em que os coletores foram instalados em dez

agrupamentos da espécie selecionados ao acaso na populacdo, variaram entre 10 e 20
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centimetros. Os coletores foram colocados as 5:00h e retirados as 17:00. O material
proveniente dos coletores foi depositado em tubos de Ependorf. No laboratério, o material foi
repassado para tubos de ensaio, centrifugado em velocidade de 4.000 rotagfes/min por 10
minutos, retirado o sobrenadante e acrescido 1 ml de 4gua morna. Este procedimento foi
repetido duas vezes até que so restasse a agua. O material no fundo do tubo de ensaio foi
coletado com o auxilio de gelatina para posterior montagem em Iaminas para verificacdo da

presenca dos grdos em microscopio dptico.

2.7. Andlises estatisticas

A normalidade dos dados dos sistemas reprodutivo e de polinizagdo, assim como dos
dados de morfometria floral foram testados com o Teste de Shapiro-Wilk e a
homocedasticidade com o Teste de Levene. Uma ANOVA um fator com Teste de Tukey post
hoc foi usada para testar a hipotese de maior sucesso reprodutivo em cruzamentos do tipo
xenogamia em A. richardiana, assim como na deteccdo de diferenca significativa no nimero
de sementes produzidas nos experimentos do sistema de polinizagdo. Para verificar a
existéncia de diferenga significativa dos dados morfométricos das partes florais de A.
richardiana foi utilizado o Teste T. A Correlacdo de Spearmann foi utilizada para verificar a
existéncia de correlacdo entre o nimero de flores produzidas pela espécie e a diminuicdo da
precipitacdo na localidade (Ayres et al., 2003). Em todos os testes o nivel de significancia
assumido foi a = 5% (p<0.05). As analises foram feitas com o auxilio do programa

computacional BioEstat® verséo 3.0.
2.8. Espécimes-testemunho

Material botéanico das populagdes estudadas foi herborizado e depositado no Herbério
Geraldo Mariz da Universidade Federal de Pernambuco (UFP 44879 e 47768) como
espécimes-testemunho.

3. Resultados

3.1. Caracteristicas gerais e fenologia
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Apinagia richardiana é uma erva submersa fixa obrigatoria anual ou perene e no Rio
Pirangi estd restrita a trechos de cachoeiras e corredeiras de fundo rochoso granitico (Fig. 2A
e B). Cada individuo possui comprimento médio de 345,09 mm (x173,78 mm, N = 30) e
crescimento vegetativo na fase submersa em padréo dicotomico de producdo de ramos (Fig.
2C). Os espécimes adultos, em fase de pré-floracdo, podem sustentar de 2 a 27 ramos (X =
14,9+£7,54, N = 30). Cada ramo possui entre 24,92 e 164,25 mm de comprimento (X =
72,42+34,93 mm, N = 37) e portam nas extremidades, folnas membranéceas e translicidas de
formato rombiforme a retangular, as quais podem exibir matizes coloridas variando do
vermelho ao verde-claro.

Os agrupamentos de A. richardiana se dispdem sobre rochas e troncos submersos em
padrdo de distribuicdo aparentemente aleatdrio, sendo raramente encontrados individuos
isolados. Na éarea de estudo, A. richardiana forma densas comunidades com Mourera
fluviatilis Aubl. e Tristicha trifaria (Bory ex Willd.) Sprengel (Fig. 2D.). Estas trés
Podostemaceae sincronopatricas sao as Unicas macrdéfitas submersas na localidade.

Os resultados morfométricos e meristicos de A. richardiana estdo sumarizados na
tabela 1. A floragdo populacional de A. richardiana teve duragdo de cerca de trés a quatro
meses nos dois episodios reprodutivos observados. Tanto em 2007, quanto em 2008, a
floracdo iniciou em outubro, estendendo-se até meados de janeiro, correspondendo ao periodo
de menor precipitagdo na regido (Fig. 3A), existindo correlagéo significativa entre floracéo e
diminuicdo da precipitagdo tanto em 2007 (rs = -0,7804, p = 0,0010), quanto em 2008 (rs = -
0,7382, p = 0,0147). O periodo de floracdo individual de A. richardiana alternou entre
periodos de oito dias até cerca de cinco a seis semanas (Fig. 3B).

Foram identificadas cinco fenofases em A. richardiana (1) Fase submersa. Presenca de
ramos taldides de crescimento simpodial que portam folhas em suas extremidades. Nessa fase,
0s ramos taldides encontram-se fixos as raizes (figs. 4A e 2D). (ll) Inicio de fase emersa.
Reducdo do limbo foliar e surgimento de gemas florais axilares e basais no corpo taldide,
proximo a raiz (Fig. 4B). (Il1) Inicio de floragdo. Restante do limbo foliar e parte dos ramos
taloides em ambiente aéreo. Presenca de botdes florais desenvolvidos. Rompimento da
espatela em alguns botdes emersos (Fig. 4C). (IV) Pico de floragdo. Presenca macica de
flores, frutos sendo formados nos ramos emersos primeiramente (Fig. 4D). (V) Frutificagéo.
Ramos taldides reduzidos a feixes vasculares ressecados (Fig. 4E). Primeiras cépsulas
formadas em deiscéncia. A figura 4F corresponde as plantas mortas e ao banco de sementes.

Cada ramificacdo de A. richardiana abre em média 8,57+8,21 flores (N = 37

individuos) diariamente, numa seqliéncia de antese da base para o &pice do ramo e varia¢do de
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1 a 45 flores/dia (Fig. 5A). O periodo de floragdo por ramo (Fig. 5B) varia entre 2-8 dias (X =
4,43+1,84, N = 37). As ramificacbes de um mesmo individuo podem florescer e frutificar
sincronicamente ou sequiencialmente com producdo de flores, variando entre uma e 102 flores
(Fig. 5C). Entretanto, foi verificado que cada individuo pode manter-se em floracdo entre 8-
92 dias (N = 58). A dispersdo dos diésporos e o estabelecimento das plantulas ocorrem
concomitantemente ao periodo de floragdo. Apds a floracdo, os espécimes de A. richardiana
permanecem entre 8-90 dias (X = 38,3%+16,03, N = 30) frutificados. As ultimas cépsulas
puderam ser observadas até meados de fevereiro de 2008. Posteriormente, o que pode ser
visto é a acumulacdo das plantas adultas mortas e de matéria orgénica aldctone do rio, onde
outrora se encontravam 0s agrupamentos, compondo o banco de sementes. A liberacdo das
sementes se da proxima as plantas progenitoras. Secundariamente, estas podem ser dispersas a
curtas distancias pelo vento ou pela dgua. Registrou-se a presenca de plantulas crescendo
vigorosamente em trechos ao longo das margens rochosas que permaneceram submersas

mesmo durante a estagdo seca pronunciada.

3.2. Morfologia e biologia floral

Os resultados morfométricos e meristicos dos botdes, flores, partes florais, grdos de
polen e frutos, assim como nimero de gréos de p6len por antera, por flor e razdo pélen-6vulo
estdo sumarizados nas tabelas 2 e 3. Os botdes de A. richardiana se desenvolvem de gemas
localizadas ao longo da base e das ramificagdes simpodiais - bifurca¢des - do corpo taldide da
planta. O botdo encontra-se envolvido por uma espatela membranécea, de formato oval,
infundibuliforme ou irregular (Fig. 6A e B). A espatela tem como fungéo proteger o botéo da
agua e de chogues mecénicos antes da antese da flor, ndo persistindo no fruto (Fig. 6C). O
pedicelo no botdo apresenta comprimento médio de 2,42+0,74 mm (N = 30), aumentando para
11,26%£2,98 mm (N = 20) na flor em antese, sendo que esses valores apresentam diferenca
significativa entre si (t = 15,3898, g.l. = 47, p = 0,0000). Esse aumento provoca o rompimento
da espatela, permitindo a exposicdo da flor aos agentes polinizadores, marcando o inicio da
antese. No botéo, o pedicelo possui coloragéo branca a acinzentada, enquanto que na flor em
antese varia do verde-claro ao marrom-claro.

As flores de A. richardiana (Fig. 6A e Fig. 7) sdo zigomorfas, hermafroditas com
perigbnio formado por 2 a 5 tépalas dispostas em verticilo incompleto. As tépalas possuem
coloragéo idéntica a do pedicelo e podem apresentar formato triangular, lanceolado ou

falciforme, sendo este Ultimo menos comum. O ovario é supero e bilocular de formato
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globoso a subcilindrico, apresentando coloracéo verde oliva na base, mudando para marrom-
avermelhado ou verde-escuro & medida que se aproxima da regido estilar dos lobos
estigmaticos. O estigma é formado por dois lobos estigmaticos cilindricos, unidos nos botdes,
mas separados nas flores em antese por uma distancia média de 1,48+0,80 mm (N = 35). Estes
se encontram receptivos simultaneamente logo apds o rompimento da espatela, antes da
deiscéncia das anteras, demonstrando breve protoginia.

Os estames se dispdem em verticilo incompleto em nimero de dois a cinco, alternos
com as tepalas. Os filetes das flores em antese exibem coloracdo amarelada e alcancam
comprimento médio de 4,15+0,54 mm (N = 29), excedendo o comprimento médio dos filetes
nos botdes que é de 1,52+0,52 mm (N = 20), sendo que estes valores apresentam diferenca
significativa entre si (t = 35,8204, g.l. = 139, p = 0,0000). O aumento no comprimento dos
filetes permite que os estames se mantenham no mesmo nivel das &reas de receptividade
estigmatica ou acima destas em média 0,46+0,07 mm (N = 20). As anteras sdo cordatas ou
sagitadas, tém deiscéncia longitudinal e liberagéo introrsa de pélen, apresentando coloragéo
amarela que muda para branca, durante a deiscéncia. No botdo, as anteras encontram-se
adjacentes aos filetes, mudando para uma posicdo perpendicular aos filetes durante a antese
da flor. Posteriormente, as anteras voltam a posicdo original durante a liberacdo de p6len que
ocorre entre duas e meia a trés horas depois de iniciada a antese. O desenvolvimento da antese
floral inevitavelmente tem como conseqliéncia a autopolinizagéo da flor no final da antese,
com os estigmas tocando as areas de receptividade estigmatica (Fig. 7). Apinagia richardiana
possui gréos de pdlen esferoidais em mdnades tricolpadas com escultura da exina reticulada
(Fig. 8), cuja viabilidade nas flores em pré-antese é de 98,2% (N = 10). Os dados de
disponibilidade de pdlen (tabela 4), evidenciam acentuada diminuigdo no nimero de gréos de
polen desde o inicio da deiscéncia das anteras até o final da antese.

A antese de A. richardiana dura entre 12-18 horas e tem inicio em horérios variados
ao longo do dia. No entanto, a maioria das flores encontra-se aberta entre 5:00-5:30h, e outras
no decorrer do dia, até o entardecer. As flores que iniciam a antese no fim da tarde, ja se
encontram receptivas por volta das 5:00h da manhd do dia seguinte. Embora ndo seja
percebido odor nas flores, puderam-se observar areas coradas pelo vermelho neutro, como
tépalas, espatelas e extremidades anteriores das anteras em suas por¢des apicais.

O murchamento dos filetes e tépalas, deiscéncia plena das anteras, auséncia de pdlen,
ligeiro intumescimento e surgimento de nervuras longitudinais no ovério, sinalizam o inicio

da senescéncia da flor e da frutificacdo. A identificacdo das flores que abriram no dia anterior
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pode ser feita pela diminuigdo no nimero de estames e seu aspecto ressecado, murchamento e
ressecamento dos lobos estigméaticos e mudangas na coloracéo do ovério, tornando-se fosca.

O ovario comeca a adquirir aspecto de fruto, cerca de dois a trés dias ap6s o inicio da
senescéncia da flor. Os filetes, tépalas e lobos estigméticos ressecados e distorcidos podem
persistir no fruto. O fruto é seco do tipo capsula (Fig. 6C) com seis ou oito nervuras
longitudinais no exterior do epicarpo, que se tornam gradualmente proeminentes no decorrer
da maturacédo do fruto. Entre 15-20 dias ap0s a antese, as capsulas iniciam a deiscéncia que é
longitudinal a partir dos pontos de insercdo entre duas nervuras adjacentes. As valvas da

cépsula se desprendem e se enrolam, permitindo a liberacdo das sementes (Fig. 7H).

3.3. Visitantes florais

As observagdes dos visitantes florais perfizeram um total de 50 horas. De maneira
geral, pode-se perceber que 0s insetos visitantes foram pouco freqlientes e mesmo ausentes
durante a maior parte do periodo de floracdo. As visitas as flores ocorreram ao longo do dia
com maior freqliéncia registrada para o periodo da manhd (Fig. 9A).

Apinagia richardiana foi visitada por seis espécies de insetos entre abelhas, moscas e
libélulas. Dentre as abelhas, duas espécies pertencem a familia Halictidae, géneros
Augochlora sp. e Augochloropsis sp. e Apis mellifera Lepeletier, 1836 da familia Apidae.
Apis mellifera iniciou as atividades de visitas as flores a partir das 7:00h, quando ap6s um voo
de reconhecimento sobre as flores, esses insetos pousavam prontamente sobre os estames. O
peso da abelha frequentemente provocava o deslocamento da flor em fungdo do dobramento
do pedicelo, tendo como conseqiiéncia desse movimento o langamento dos gréos de pdlen
evidenciado pela formacéo de pequenas nuvens de polen. As visitas por flor duravam cerca de
cinco a dez segundos, sendo o pélen coletado com as pernas anteriores, transferido para as
pernas medianas e depositado nas corbiculas localizadas nas pernas posteriores, tendo sido
raramente observado em outra parte do corpo da abelha.

Augochlora sp. e Augochloropsis sp. iniciavam suas atividades nas flores por volta das
7:00h, pousando sobre os estames sem nenhum voo de reconhecimento. Augochlora sp.
permaneceu entre 20 e 30 segundos em cada flor, deslocando-se em seguida para outras flores
do mesmo individuo, tendo sido raramente observada indo para outros individuos préximos
de A. richardiana. Gréos de pdlen aderidos ao abddémen e pernas posteriores foram vistos com
freqiiéncia sendo depositados nas areas de receptividade estigmética. Augochloropsis sp.

permaneceu cerca de dez a 15 segundos nas flores, deslocando-se por todas as anteras de uma



Sobral Leite, M. Antecologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen: maltiplas estratégias reprodutivas em Podostemaceae neotropical 28

mesma flor e todas as flores de um mesmo individuo, propiciando freqiientemente a
deposicdo de polen sobre os estigmas.

Apenas uma especie de mosca, Tabanus sp. (Tabanidae, Diptera), foi observada sobre
as flores em antese, permanecendo a maior parte do tempo parada sobre estas, indicando
papel irrelevante na transferéncia de polen entre as flores. Duas espécies de libélulas
(Caegrionidae, Odonata) foram visitantes constantes as flores de A. richardiana, mas o
comportamento de ambas, a maior parte do tempo imoveis, ndo indica que estes insetos atuem
como vetores de pdlen. No entanto, em ocasido de seu pouso nas flores e durante interacdes
agonisticas constantes entre 0s representantes da mesma espécie, esses insetos provocavam

estimulos fisicos nas flores, promovendo deslocamento de gréos de pdlen até flores proximas.

3.4. Sistema reprodutivo

Os resultados do sucesso na formacédo de frutos e nimero de sementes produzidas nos
tratamentos para analise do sistema reprodutivo estdo sumarizados na tabela 5. Apinagia
richardiana apresenta elevado sucesso na formagéo de frutos, acima de 94% nos tratamentos
do sistema reprodutivo e no controle. Entretanto, na agamospermia, as capsulas ndo formaram
sementes, uma vez que todos os 6vulos abortaram (tabela 5).

O indice de auto-incompatibilidade — ISI — foi de 0,94, o indice de autopolinizagdo
automética — IAS - foi igual a um (sensu Zapata and Arroyo, 1978) e a razdo polen-6vulo
(sensu Cruden, 1977) foi de 291+49,8 (N = 10). A espécie é autocompativel ndo havendo
diferenca significativa na producéo de sementes entre os tratamentos do sistema reprodutivo e
entre estes e o controle (F = 2,6576, g.l. = 2, p = 0,0710). Os experimentos de crescimento do
tubo polinico evidenciaram que na autopolinizagdo manual 48h, o tubo cresce e penetra a
micrépila do 6vulo (Fig. 10) em menos tempo que na xenogamia e no controle, pois nos
demais horérios — oito e 24 horas - ndo foram encontrados 6vulos penetrados com excegdo da
autopolinizagdo manual. Isso sugere que, além da auséncia de mecanismos de auto-

incompatibilidade, a autofecundagdo pode estar sendo favorecida como estratégia reprodutiva.
3.5. Sistema de polinizagéo
Os resultados do sucesso na formacdo de frutos e de sementes, amplitude, média e

desvio padrdo do nimero de sementes dos experimentos de exclusdo de vento e insetos e do

controle estdo sumarizados na tabela 5.
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Verificou-se elevado sucesso na formagéo de frutos nos experimentos de exclusdo de
vento e insetos, além do controle em A. richardiana, acima de 94% (tabela 5). No entanto,
ndo houve diferenca significativa na produgdo de sementes entre os diversos tratamentos do
sistema de polinizagcdo e entre estes e o controle (F = 0,1368, g.l. = 2, p = 0,8724). A
densidade de flores por 0,10m? é 111,35+40,01 (N = 34) e a velocidade do vento variou entre
4,58-4552 m/s (X =18,62+19,29, N = 4 meses) em 2007 e 48,65-51,1 m/s (X =50,29+1,11,
N = 4 meses) em 2008 durante a época de floracdo de A. richardiana (Fig. 11). Foram
encontrados grdos de polen de A. richardiana em todas as Idminas produzidas a partir dos

coletores com glicerina, sugerindo a ocorréncia de fluxo de polen local entre os individuos.
4. Discussao

A correlagdo positiva significativa entre o ndmero de individuos floridos e a
diminuigdo da precipitacdo durante episddios reprodutivos consecutivos, indicam a influéncia
da precipitagdo na floracdo de A. richardiana. Por sua vez, a menor incidéncia de chuva na
estacdo seca propicia o refluxo das aguas do Rio Pirangi, a emersdo das plantas e a exposicéo
de suas flores ao ar. Em espécimes submersos (fenofases | e 1l) apesar do adiantado
desenvolvimento dos botdes florais, estes ainda encontram-se dentro da espatela. Apenas em
espécimes emersos (fenofase 111 e 1V), as flores rompem a espatela, expondo-se ao ambiente
aéreo. Nossas evidéncias sugerem, portanto, que a reducdo do nivel das dguas na estacéo seca
é 0 estimulo ambiental primério que desencadeia a floragéo de A. richardiana no Rio Pirangi,
semelhante ao observado em Mourera fluviatilis no mesmo local (Sobral Leite et al., in
prep.).

Opler et al. (1976) e Rathcke & Lacey (1985) explicam que, em plantas terrestres,
fatores ambientais como estresse hidrico, mudangas de temperatura e fotoperiodo relacionam-
se a floracdo por demarcar estagdes que afetam a producéo de flores e/ou disponibilidade de
polinizadores. De acordo com Sculthorpe (1967), embora sejam macréfitas submersas, as
Podostemaceae tem flores aéreas que encontram durante o periodo da vazante dos rios a
oportunidade de serem polinizadas pelo vento e, ou por insetos. Dessa forma, embora A.
richardiana seja aquatica, a emersdo de suas flores, durante a baixa do rio, indica que sua
polinizacdo independe da agua.

A influéncia da precipitacdo-nivel das aguas na floragdo e mudanca das fenofases em
A. richardiana indica a adocdo da estrategia fenoldgica anual e regular (sensu Newstrom et

al., 1994) pela espécie, corroborando nossa hipotese (i). Registros de floragdo anual em
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Podostemaceae, associada a diminuicéo do nivel dos rios a partir de evidéncias pontuais, s&o
freqiientes na literatura (e.g. Willis, 1902; Van Royen, 1951; Rutishauser, 1997; Philbrick &
Novelo, 1998).

Grubert (1974; 1991) observou que a formagdo dos botbes e a floragdo das
Podostemaceae do rio Caroni, Amazodnia venezuelana, foram associadas a precipitacdo e a
profundidade da &gua em relacdo as plantas na estacdo seca. Grubert (1974) associa
profundidade da agua a estagios de desenvolvimento floral até a emersdo dos espécimes e
floracdo em Mourera fluviatilis, Apinagia multibranchiata, Rhyncholacis penicillata e
Weddellina squamulosa. Suas informacdes indicam o carater anual do ciclo fenoldgico nestas
Podostemaceae, semelhante ao verificado em A. richardiana. Newstrom et al. (1994)
esclareceram que o padrdo anual caracteriza-se como 0 mais regular e consistente dos padrdes
fenoldgicos, tanto em nivel populacional, quanto individual.

Devido & expressiva produgdo de flores concentrada em periodos de dois a oito dias
até cerca de cinco a seis semanas, A. richardiana enquadra-se no padrdo fenoldgico explosivo
em nivel individual (sensu Gentry, 1974). Gentry (1974) e Augspurger (1983) comentam que
em espécies com padrdo explosivo, a floragdo ocorre na estagdo seca com marcada
sincronizagao entre os individuos, de maneira que, o florescimento populacional dura poucos
dias. A despeito disso, verificamos um marcado assincronismo entre alguns espécimes e
agrupamentos de A. richardiana em funcdo da ampla heterogeneidade topogréafica do leito
rochoso. Rochas em diferentes profundidades, trechos convexos e sulcos permitem o aporte
de 4gua em pontos do rio ou sua supressdo, influenciando negativamente a sincronia intra-
populacional entre as fenofases, agindo como fator secundéario sobre a fenologia. Dessa
forma, espécimes em flor de A. richardiana podem ser encontrados na localidade durante trés
a quatro meses. Este periodo de floragdo e o nimero de flores produzidas classificam a
espécie no padrdo fenoldgico cornucdpia em nivel de populagdo (sensu Gentry, 1974).

De acordo com Grubert (1991) e Rutishauser & Grubert (2000) as Podostemaceae do
baixo Rio Caroni, florescem apenas durante a estacdo seca, que dura de outubro a marco. De
setembro a dezembro, periodo correspondente a estacdo seca, as espécies do Salto de
Piracicaba em Sado Paulo, Wettsteiniola accorsii, Crenias weddelliana, Tristicha trifaria e M.
aspera sdo encontradas em flor (Accorsi, 1946). Para Marathrum rubrum, endémica do
México, a floracdo corresponde a época da estiagem que vai de margo a maio (Philbrick &
Novelo, 1998). As espécies indianas Indotristicha ramosissima, Polypleurum stylosum e
Griffithella hookeriana comecam a florescer em setembro e continuam até dezembro, época

que corresponde a estagéo seca (Rutishauser & Huber, 1991; Khosla et al., 2000; 2001). Em
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contraste aos periodos de florescimento populacional apresentados por estas espécies, em
nivel individual, a floracdo varia entre um e dois dias (Grubert, 1991; Accorsi, 1944; 1946;
1951), sugerindo outros fatores atuantes na fenologia das Podostemaceae, além da relacéo
precipitacdo-nivel das &guas.

Accorsi (1944; 1946; 1951) observou que, em virtude da configuracdo irregular do
bloco rochoso diabasico sobre o qual as Podostemaceae se desenvolvem, as espécies
apresentam desenvolvimento fenoldgico compativel com a exposicdo ao ambiente aéreo. Em
funcdo do grau de exposicdo, tém-se diferentes estigios de submersdo, florescimento e
frutificacdo no mesmo periodo. Grubert (1991) explica que mesmo durante a estacdo seca
pronunciada no Caroni, nos pontos em que a dgua continua correndo sobre sulcos na rocha,
podem ser encontradas Podostemaceae ainda vegetativas e em floragdo. Os dados mostram
que o tempo de floracdo populacional em Podostemaceae, mesmo diante de ampla
distribuicdo geografica das espécies, € semelhante ao verificado em A. richardiana. Estas
informacgdes sugerem que pressdes seletivas analogas e sutis podem estar atuando, a exemplo
da conformacéo topografica do leito rochoso, influenciando a velocidade e o ritmo dos ciclos
fenoldgicos intra-populacionais em Podostemaceae.

Apesar das altas taxas na formagdo de frutos e sementes entre os tratamentos do
sistema de polinizagéo e estes ndo apresentarem diferencas significativas entre si (ver tabela
5), evidéncias sugerem tendéncia anemofila em A. richardiana. Grdos de pdlen obtidos
através da coleta por recipientes contendo glicerina instalados proximos aos agrupamentos,
evidenciaram o fluxo polinico anemofilo local em A. richardiana. Sincronia fenolégica, baixa
freqiiéncia de visitantes florais, crescimento agrupado, elevada densidade de flores sdo
atributos aneméfilos (Whitehead, 1969; Stebbins, 1970; Regal, 1982; Crane, 1986; Endress,
1994) encontrados em A. richardiana.

Endress (1994) reconhece que a floragdo em massa e sincronica € uma estratégia
relacionada as plantas polinizadas pelo vento, a exemplo das espécies anemdfilas de Poaceae
e Cyperaceae. Esta estratégia também se relaciona a polinizagdo por insetos oportunistas cujo
comportamento de forrageio denso dependente os incita & prospec¢do de novas flores (Gentry,
1974; Opler et al., 1976; Augspurger, 1983). Entre estes insetos, reconhecem-se abelhas
Apidae e Halictidae como Apis mellifera, Augochlora sp. e Augochloropsis sp. (Gentry, 1974;
Augspurger, 1983) observados como visitantes florais de A. richardiana. Entretanto, a baixa
frequiéncia de visitas as flores de A. richardiana por estas abelhas, limitadas ao periodo de
floracdo da Podostemaceae sincronopatrica Mourera fluviatilis (Sobral Leite et al., in prep.)

sugere seus papéis de polinizadores ocasionais apenas durante este periodo. Segundo Rathcke
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& Lacey (1985), a sincronopatria pode ser vantajosa se alguma facilitacdo ocorrer entre
espécies que partilham da mesma guilda de visitantes florais, como por exemplo, 0 aumento
na frequéncia de visitas e consequentemente dos niveis de alogamia intra-especifica. Nossas
observagdes indicam que é o que ocorre entre Apinagia richardiana e Mourera fluviatilis,
onde a visitas de insetos as flores da primeira espécie ocorrem até o periodo do pico de
floracdo da segunda, sugerindo maior alogamia por vetores bidticos em A. richardiana
durante este periodo.

Apesar de insetos aquaticos ndo serem atraidos as flores em busca de pdlen e néctar
(Mukkada, 1969; Philbrick & Les, 1996.), os registros de freqiiéncia e comportamento de
libélulas em A. richardiana representam dados interessantes. O comportamento e a freqtiéncia
das duas espécies de libélula (Odonata: Caegrionidae) em A. richardiana sugere seus papéis
potenciais indiretos na polinizagdo por provocarem deslocamento mecanico das flores,
ocasionando disperséo de polen em flores proximas.

Mukkada (1969) relata que quando as flores de Dalzellia zeylanica s&o
mecanicamente perturbadas por insetos aquéticos, massiva quantidade de grdos de pélen seco
é dispersa pelo vento, sendo essa provavelmente a forma de polinizagéo da espécie. De forma
semelhante as flores de A. richardiana, as flores de D. zeylanica ndo apresentam coloragéo
vistosa, aromas ou nectarios necessérios a atracdo de animais polinizadores (Faegri & Pijl,
1979; Endress, 1994). Philbrick & Les (1996) explicam que insetos aquaticos tém historias de
vida vinculadas a plantas aquéticas, usando suas flores para acasalamento, abrigo e protecdo
contra predadores. Esses autores acreditam que estes organismos podem desempenhar parte
importante da polinizagdo de plantas aquaticas e exercer pressdes seletivas sobre sua evolucdo
floral. Nossas observacBes corroboram essa hipdtese e sugerem que 0s insetos aquaticos
encontrados desempenham papel na polinizacdo de A. richardiana.

Whitehead (1969) e Regal (1982) comentam que a curta distancia entre co-especificos
e a elevada densidade de flores por unidade de area facilitam o fluxo polinico pelo vento entre
os individuos, aumentando as chances de polinizagdo. De acordo com Cox (1983) a
anemofilia € um mecanismo abiotico de transferéncia de pdlen inerentemente desperdigador,
e, por essa razdo, a proximidade entre os individuos diminuiria as perdas de pdlen
transportado randomicamente. Para Accorsi (1951) o crescimento agrupado de Crenias
weddelliana e Wettsteiniola accorsi, aliado a auséncia de insetos, elevada densidade de flores
e presenca abundante de poélen dispersavel pelo ar, sdo indicios de anemofilia nestas

Podostemaceae. Philbrick & Novelo (1998) obtiveram atraves da emasculacdo e exposicdo
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das flores de Marathrum rubrum, formacao de sementes, mostrando que a anemofilia, aliada a
autogamia, encontra-se entre os sistemas de polinizagdo em Podostemaceae.

Atributos ambientais relacionados & polinizacdo pelo vento, tais como ocorréncia em
areas abertas, com baixa diversidade de espécies e velocidade do vento superior a 10 m/s na
estacdo seca (Whitehead, 1969; Endress, 1994; Philbrick & Novelo, 1998) s&o encontrados na
localidade de A. richardiana. Endress (1994) comenta que a anemofilia € mais proeminente
em ambientes secos ou periodicamente secos, desde que chuvas ndo impecam a dispersdo do
polen pelo ar. Para Philbrick & Novelo (1998) rios tropicais de corredeiras e cachoeiras séo
ambientes favoraveis a polinizacéo pelo vento, uma vez que sdo &reas abertas na estagdo seca,
onde o refluxo das &guas é o estimulo para floragdo em massa.

Em contraste as inferéncias de que as espécies de Apinagia tém flores melitofilas
(Grubert, 1974; Rutishauser, 1997; Rutishauser & Grubert, 2000; Okada & Kato, 2002), as
flores de A. richardiana exibem atributos favoraveis a anemofilia e & autogamia em
detrimento & entomofilia. Auséncia de perianto vistoso, odor perceptivel, néctar e presenca de
polen seco e pulverulento séo atributos florais associados a polinizacdo abidtica (Faegri &
Pijl, 1979; Proctor et al., 1996). Passarelli et al. (2002) discutem que o transporte de polen
mediado por insetos em A. glaziowii, A. riedelii e A. yguazuensis é improvével, em funcéo das
dimensBes das flores, perigbnio inconspicuo e auséncia de odores, refletindo sua baixa
atratividade. A respeito do baixo nimero de grdos de pélen produzidos, aliado aos outros
atributos florais, essas autoras presumem que a autogamia seja 0 modo de polinizagdo destas
espécies. De fato, os valores de razdo-pélen 6vulo (sensu, Cruden, 1977) apresentados neste
trabalho para A. richardiana a classificam como autdgama, e este resultado confirma nossas
observagdes sobre ocorréncia de autofertilizacdo na espécie.

Relatos da visita de abelhas em Apinagia spp. restringem-se aos tdxons cujas flores
tem odores melitofilos, estames em verticilo completo e filetes e pedicelos de cores vistosas
como lilas e rosea (Went, 1926, Gesnner & Hammer, 1962; Grubert, 1974; Passarelli et al.,
2002). Gessner & Hammer (1962) e Grubert (1974) observaram Trigona (Tetragona) clavipes
(Apidae, Meliponinae) visitando flores de A. exilis e A. multibranchiata, tdxons cujos
caracteres florais os enquadram entre as Podostemaceae entomofilas (Willis, 1902;
Rutishauser 1997).

Deiscéncia introrsa das anteras, androceu no mesmo nivel ou superior ao gineceu e
ampla &rea de receptividade estigmatica, permitem que o pélen seja liberado sobre as areas
receptivas no final da antese, tornando inevitavel a autofertilizacdo em A. richardiana. Deste

modo A. richardiana pode ser considerada autdgama tardia (sensu Lloyd & Schoen, 1992). O
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fato do nimero de frutos e sementes formados nos experimentos do sistema reprodutivo néo
apresentarem diferenca significativa entre si, também apdiam autopolinizacdo na espécie.
Jager-Zurn (1997) cita que a producdo de sementes controle em Weddellina squamulosa
(Subfamilia Weddellinoideae) ser frequentemente de 100% € evidéncia de sua morfologia
favordvel & autogamia e de autocompatibilidade. Rutishauser (1997) reporta que autogamia
em Podostemaceae parece ser tipica na subfamilia Tristichoideae devido a morfologia floral
favorével a autopolinizagdo e a aparente auséncia de mecanismos de auto-incompatibilidade.
A partir de inferéncias baseadas em razdo polen-6vulo, Okada & Kato (2002) concluiram que
representantes de Weddellinoideae e Tristichoideae seriam autdgamos e cleistbgamos,
enquanto Podostemoideae seriam autdgamos, cleistbgamos e alégamos. Para estes autores o
grupo formado por Apinagia, Mourera e Rhyncholacis seria predominantemente alégamo
polinizado por abelhas. O crescimento profuso dos tubos polinicos e a penetragdo destes nas
micrépilas dos 6vulos em todos os experimentos do sistema reprodutivo em A. richardiana,
expressam auséncia de mecanismos de autoincompatibilidade. Segundo Heslop-Harrison et
al. (1975) mecanismos de autoincompatibilidade expressam-se como falhas na germinagéo ou
crescimento anormal do tubo polinico acompanhado da inabilidade de entrar no estigma e
iniciar crescimento no estilete. Autogamia € interpretada como a forma de reproducédo
sexuada relacionada a ambientes cujas oportunidades de ocorréncia de polinizagdo cruzada
bidtica sejam restritas (Stebbins, 1957; Lloyd & Schoen, 1992; Sculthorpe, 1967; Philbrick &
Les, 1996). A autogamia é amplamente reconhecida como forma de reproducgdo sexual
predominante em plantas aquaticas (Sculthorpe, 1967; Philbrick & Les, 1996).

E interpretada como resposta a: situacdes ecoldgicas desfavoraveis a polinizacio
cruzada (Stebbins, 1957; Lloyd & Schoen, 1992; Philbrick & Les, 1996; Philbrick & Novelo,
1995; 1998), conservacdo de complexos genéticos adaptados (Les, 1988; Lloyd & Schoen,
1992) e estabilidade ambiental (Cruden, 1977; Les, 1988). Les (1988) e Philbrick & Les
(1996) reconhecem estabilidade ambiental ndo somente em termos de caracteristicas de
variagdo de curto prazo, mas também em termos evolutivos. Nesse sentido, estabilidade
reflete consistentemente caracteristicas ambientais previsiveis em longo prazo (Les, 1988;
Philbrick & Les, 1996). Para estes autores, as Podostemaceae ilustram este conceito, pois
crescem em rios tropicais, que embora a intensa correnteza a que estdo submetidas parega
ecologicamente instavel, as sazonalmente altas e baixas do nivel das &guas fazem deste
habitat estavel.

O movimento de separacéo dos lobos estigméticos verificado em A. richardiana pode

ser percebido em outras Podostemaceae como Podostemum ceratophyllum (Philbrick, 1984),
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M. rubrum (Philbrick & Novelo, 1998), Polypleurum stylosum (Khosla et al., 2000) e M.
fluviatilis (Sobral Leite et al., in prep.). Essa separacdo dos lobos em Podostemaceae durante
a antese, indubitavelmente propicia o aumento da superficie exposta das areas receptivas dos
estigmas. Esse movimento pode ser interpretado como adaptagdo que maximiza a fertilizacéo
por permitir o aumento do nimero de gréos de p6len capturados pelos estigmas, independente
de que tipo de vetores — bioticos ou abioticos - os tenha transportado ou mesmo mediante
autopolinizagdo esponténea. Sabe-se que plantas consideradas anemofilas tipicas, e.g. Poaceae
(Zea spp.), Cyperaceae (Carex spp.) e Ranunculaceae (Thalictrum spp.), apresentam
frequentemente estigmas que aumentam a capacidade de captura de polen transportado pelo
vento (Faegri & Pijl, 1979; Endress, 1994; Proctor et al., 1996). O fato de P. ceratophyllum,
M. rubrum e P. stylosum, espécies consideradas primariamente autbgamas e possivelmente
anemofilas (ver Philbrick, 1984; Philbrick & Novelo, 1998; Khosla et al., 2000) e M.
fluviatilis que é ambdfila (Sobral Leite et al., in prep.), apresentarem movimento de separagdo
dos lobos estigmaticos durante a antese, suporta nossa hipotese.

Utilizagdo de mdltiplas estratégias reprodutivas, incluindo autogamia, anemofilia e
entomofilia sdo citadas para Podostemaceae (Mukkada, 1969; Rutishauser, 1997; Okada &
Kato, 2002). Mukkada (1969) comenta com base em observacdes de campo e de morfologia
floral que Dalzellia zeylanica possivelmente é polinizada pelo vento e insetos. Okada & Kato
(2002) e Rutishauser (1997) relatam que Weddellina squamulosa apresenta pétalas vistosas
atrativas para insetos, ao mesmo tempo em que a autogamia ocorre como conseqiiéncia da
antese floral. Em outras plantas aquéticas também se reconhece utilizagdo dual de vetores de
pélen ou tendéncia evolutiva a mecanismos de polinizagdo co-ocorrentes. Osborn &
Schneider (1988) acreditam que a polinizagdo ocasional de Brasenia schreberi
(Nymphaeaceae) por Notiphila cressoni (Diptera, Ephydridae) e o encurtamento dos estigmas,
sugerem mudancas evolutivas da anemofilia para entomofilia nessa macroéfita. Sculthorpe
(1967) comenta que em Alisma plantago aquatica (Alismataceae) a secre¢do de néctar para
atracdo de moscas e a liberacdo do pdélen de todas as anteras simultaneamente, tornam esta
espécie potencialmente anemofila.

Sistemas de polinizacdo bidticos e abidticos sdo usualmente considerados
separadamente em estudos cientificos, sendo rara a avaliacdo de ambos os sistemas (Faegri &
Pijl, 1979; Stelleman, 1984a, b; Proctor et al., 1996; Culley et al., 2002). Pode-se deduzir,
portanto, que estes sistemas generalistas tém sua ocorréncia subestimada (Stelleman, 1984b;
Culley et al., 2002). Plantas que utilizam ambos os vetores polinicos sdo chamadas ambofilas

(Stelleman, 1984b; Culley et al., 2002), sendo fendmeno recentemente reconhecido em
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distintas familias de espermato6fitas como Cycadaceae (Kono & Tobe, 2007), Eriocaulaceae
(Ramos et al. 2005) Piperaceae (Figueiredo & Sazima, 2000) Plantaginaceae (Stelleman,
1984a) e Salicaceae (Tamura & Kudo, 2000). Esse reconhecimento tem demonstrado a
importancia da combinacdo da entomofilia e da anemofilia em sistemas generalistas de
polinizacdo (Culley et al., 2002). Nossos resultados sustentam a hipétese que A. richardiana
apresenta sistema de polinizacéo generalista relacionado a disponibilidade de vetores de p6len
bidticos e vento variaveis, com a autogamia atuando de maneira a garantir a producéo de

sementes.

5. Conclusoes

Apinagia richardiana apresenta padréo fenolégico explosivo ou cornucdpia em nivel
individual e cornucopia em nivel populacional. As correlagdes significativas encontradas
entre namero de individuos floridos de A. richardiana e o fator ambiental precipitacdo-nivel
das aguas, evidenciam a adocdo pela espécie da estratégia de regularidade fenologica anual e
regular. Entre os visitantes florais foram encontradas abelhas poliléticas das familias Apidae e
Halictidae, corroborando nossa hipdtese alternativa. Apinagia richardiana é autocompativel,
porém ndo houve diferenca significativa na producdo de sementes entre a xenogamia e 0s
demais tratamentos, refutando parcialmente a nossa hipétese. Os resultados dos experimentos
de polinizacéo, aliados aos atributos florais e estruturais sugerem a ocorréncia de anemofilia e
autogamia, além de alogamia por vetores biodticos, caracterizando a multiplicidade de
estratégias reprodutivas empregadas pela espécie, respostas a condi¢des ambientais favoraveis

a cada uma destas estratégias reprodutivas.
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Legendas

Figura 1. A. Distribuigdo disjuncta Amazonico-Nordestina de Apinagia richardiana Aubl.
(Podostemaceae), localidades na regido Amazonica de acordo com van Royen (1952) (e) e no
Nordeste do Brasil. B. Centro de Endemismo Pernambuco (4rea acinzentada); C. Area de
estudo de Apinagia richardiana Aubl. (Podostemaceae) no rio Pirangi, trecho do Municipio

de Maraial, Estado de Pernambuco, Nordeste do Brasil (A).

Figura 2. Area de estudo, habito da planta, Podostemaceae simpétricas e modo de
crescimento de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae), no rio Pirangi, zona
da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do
Brasil. A. Trecho da estagéo 3, corredeiras “Caldeirdo da Néga”(8°48°23,3” S, 35°0°35,5”
W, 261de altitude). B. Individuo de A. richardiana em inicio de floragdo aderido a rocha
granitica do leito seco do rio. C. Ramos taldides crescendo de raiz linear (r) em sentido
oposto («). D. Espécies sincronopatricas a A. richardiana (a), Mourera fluviatilis Aubl. (b) e

Tristicha trifaria (Bory ex Willd) Sprengel. (c).

Figura 3. Fenologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) do Centro
de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Floracdo de individuos (N = 58
agrupamentos) relacionada ao periodo de menor precipitagdo na regido. Dados de
precipitagdo: www.itep.gov.br. B. Total de individuos floridos (N = 58 agrupamentos) e

classes de tempo (dias) de floracéo.

Figura 4. Fenofases de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio
Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco,
Nordeste do Brasil. A. Fase submersa. B. Inicio de fase emersa. C. Inicio de florac&o. D. Pico
de floracdo. E. Frutificacdo. F. Plantas adultas mortas e matéria organica al6ctone do rio,

compondo o banco de sementes.

Figura 5. Fenologia dos ramos reprodutivos de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen
(Podostemaceae) do Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil (N = 37). A.
Tempo de floracéo e nimero de flores abertas por dia dos ramos. B. Tempo de floragdo dos

ramos. C. Classes de numero de flores por ramo.
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Figura 6. Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio Pirangi, zona da
mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.
A. Botbes florais bem desenvolvidos envoltos pelas espatelas. B. Flor em detalhe. C.
Capsulas maduras iniciando deiscéncia. (em) espatela membranéacea na base do pedicelo, (p)

pedicelo, (0) ovario, (f) filete, (es) estame, (an) antera, (le) lobo estigmatico.

Figura 7. Representacdo diagramética da disposicéo das flores no ramo e seqiiéncia de antese
de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio Pirangi, zona da mata sul
do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Ramo
fértil evidenciando desenvolvimento das flores da base para o apice. B. Bot&o floral envolvido
pela espatela membranacea. C. Botdo rompendo a espatela. D. Flor em inicio de antese e
separacdo dos lobos estigméaticos e permanéncia das anteras em posi¢do paralela com os
filetes. E. Alongamento dos filetes e anteras em posicdo perpendicular a estes. F. Anteras
atingido os lobos estigméticos, promovendo autopolinizagdo. G. Cépsula recém formada. H.

Capsula deiscente.

Figura 8. Grdos de polen de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio
Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco,
Nordeste do Brasil. A. Detalhe da exina em vista equatorial (1000x). B. Detalhe da exina em
vista polar (1000x). C. Detalhe da ornamentagéo reticulada da exina em vista polar (1000x).

D. Detalhe da ornamentagéo reticulada da exina em vista equatorial (1000x).

Figura 9. Frequéncia de visitantes florais e disponibilidade polinica de Apinagia richardiana
(Tul.) van Royen (Podostemaceae) do Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do
Brasil. A. Freqiiéncia de visitantes florais e horarios. B. Disponibilidade polinica e classes de
horarios de freqiéncia dos visitantes florais, evidenciando diminuicdo expressiva na

quantidade de p6len mesmo diante da auséncia de visitantes.

Figura 10. Fotomicrografias em microscopia de fluorescéncia do crescimento de tubos
polinicos em Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) do rio Pirangi, zona da
mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.
A. Tubos polinicos no estilete apds 24h de polinizagdo cruzada (40x). B. Tubo polinico no

estilete apds 24h de autopolinizagdo manual (40x). C. Tubos polinicos nas paredes do ovario
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apos 48h de polinizagdo no controle (40x). D. Tubo polinico oriundo de autopolinizagéo

manual 48h, penetrando micropila do évulo (10x).

Figura 11. Polinizagdo anemoéfila de Apinagia richardiana (Tul) van Royen
(Podostemaceae) do Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil. Floracdo de
individuos (N = 58 agrupamentos) relacionada a velocidade do vento (m/s) na regido. Dados

de precipitacdo: www.itep.gov.br.

Tabela 1. Morfometria das plantas, ramos, dicotomizacBes (bifurcaces) e meristicos de
ramos por planta, flores por ramo, flores por dicotomizacéo e flores por unidade de &rea de
Apinagia richardiana (Tul.)) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo

Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Tabela 2. Morfometria de botes florais, flores, frutos, estruturas florais e grdos de pdlen de
Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo

Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Tabela 3. Quantificacdo das estruturas florais, gréos de p6len, dvulos e razdo pélen-6vulo de
Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo

Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Tabela 4. Disponibilidade polinica de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen

(Podostemaceae) no Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Tabela 5. Formag&o de frutos, médias de sementes dos tratamentos do sistema reprodutivo e
do sistema de polinizacdo de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no

Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.



Sobral Leite, M. Antecologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen: maltiplas estratégias reprodutivas em Podostemaceae neotropical 46

Geeano Atldntico Sul

p. | ng

Figura 1. A. Distribuicéo disjuncta Amazonico-Nordestina de Apinagia richardiana
Aubl. (Podostemaceae), localidades na regido Amazonica de acordo com van Royen
(1952) (e) e no Nordeste do Brasil. B. Centro de Endemismo Pernambuco (&rea
acinzentada); C. Area de estudo de Apinagia richardiana Aubl. (Podostemaceae) no
rio Pirangi, trecho do Municipio de Maraial, Estado de Pernambuco, Nordeste do
Brasil (A).
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Figura 2. Area de estudo, habito da planta, Podostemaceae simpatricas e modo de
crescimento de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae), no rio
Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Trecho da estacdo 3, corredeiras “Caldeirdo da
Néga”(8°48°23,3” S, 35°50°35,5” W, 261de altitude). B. Individuo de A. richardiana
em inicio de floragéo aderido a rocha granitica do leito seco do rio. C. Ramos taldides
crescendo de raiz linear (r) em sentido oposto («—). D. Espécies sincronopatricas a A.
richardiana (a), Mourera fluviatilis Aubl. (b) e Tristicha trifaria (Bory ex Willd)
Sprengel. (c).
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Figura 3. Fenologia de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) do Centro
de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Floracdo de individuos (N = 58
agrupamentos) relacionada ao periodo de menor precipitacdo na regido. Dados de
precipitacdo: www.itep.gov.br. B. Total de individuos floridos (N = 58 agrupamentos) e
classes de tempo (dias) de floragéo.
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Figura 4. Fenofases de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no
rio Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Fase submersa. B. Inicio de fase emersa. C. Inicio
de floracdo. D. Pico de floragdo. E. Frutificagdo. F. Plantas adultas mortas e matéria
organica aléctone do rio, compondo o banco de sementes.
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Figura 5. Fenologia dos ramos reprodutivos de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen
(Podostemaceae) do Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil (N = 37). A.
Tempo de floragéo e nimero de flores abertas por dia dos ramos. B. Tempo de floracéo dos
ramos. C. Classes de nimero de flores por ramo.
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Figura 6. Representacdo diagramatica da disposicdo das flores no ramo e seqliéncia de
antese de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio Pirangi,
zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco,
Nordeste do Brasil. A. Ramo fértil evidenciando desenvolvimento das flores da base
para o é&pice. B. Botdo floral envolvido pela espatela membranacea. C. Botdo
rompendo a espatela. D. Flor em inicio de antese e separacdo dos lobos estigmaticos e
permanéncia das anteras em posicdo paralela com os filetes. E. Alongamento dos
filetes e anteras em posicdo perpendicular a estes. F. Anteras atingido os lobos
estigmaticos, promovendo autopolinizacdo. G. Capsula recém formada. H. Capsula
deiscente.
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Figura 7. Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no rio Pirangi,
zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo Pernambuco,
Nordeste do Brasil. A. Botdes florais bem desenvolvidos envoltos pelas espatelas. B.
Flor em detalhe. C. Capsulas maduras iniciando deiscéncia. (em) espatela
membrandcea na base do pedicelo, (p) pedicelo, (0) ovario, (f) filete, (es) estame, (an)
antera, (le) lobo estigmatico.
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Figura 8. Graos de pélen de Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae)
no rio Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Detalhe da exina em vista equatorial (1000x). B.
Detalhe da exina em vista polar (1000x). C. Detalhe da ornamentacdo reticulada da
exina em vista polar (1000x). D. Detalhe da ornamentacéo reticulada da exina em vista
equatorial (1000x).
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Figura 9. Frequéncia de visitantes florais e disponibilidade polinica de Apinagia
richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) do Centro de Endemismo Pernambuco,
Nordeste do Brasil. A. Frequéncia de visitantes florais e horérios. B. Disponibilidade
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expressiva na quantidade de p6len mesmo diante da auséncia de visitantes.
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Figura 10. Fotomicrografias em microscopia de fluorescéncia do crescimento de
tubos polinicos em Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) do rio
Pirangi, zona da mata sul do Estado de Pernambuco, Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil. A. Tubos polinicos no estilete apds 24h de
polinizacdo cruzada (40x). B. Tubo polinico no estilete apds 24h de autopolinizacéo
manual (40x). C. Tubos polinicos nas paredes do ovario ap6s 48h de poliniza¢do no
controle (40x). D. Tubo polinico oriundo de autopolinizacdo manual 48h, penetrando
micrdpila do 6vulo (10x).
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Tabela 1. Morfometria das plantas, ramos, dicotomizagBes (bifurcaces) e meristicos de
ramos por planta, flores por ramo, flores por dicotomizacdo e flores por unidade de area de
Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Caracteres N Amplitude MédiatDesvio Padréo
Comprimento total da planta* 30 143,062-872,56 345,09+173,78
Ramos por planta 30 2-27 14,9+7,54
Comprimento do ramo* 37 24,92-164,25 72,42+34,93
Flores por ramo 37 4-107 34,51+26,16
Comprimento da bifurcacao* 83 4,63-57,92 18,78+10,07
Flores por bifurcacéo 83 2-18 6,14+2 87
Flores por 0,10 m* 34 47-196 111,35+40,01

*Medidas em mm
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Tabela 2. Morfometria de botes florais, flores, frutos, estruturas florais e grdos de pdlen de
Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Caracteres N  Medidas Amplitude  MédiatDesvio Padréo
Espatela 20 Comprimento 4,06-11,43 7,60+1,68
Largura 1,62-3,13 2,29+0,35
Botéo 30 Comprimento 3,29-6,31 4,96+0,99
Largura 1,54-2,18 1,88+0,22
Pedicelo-Botéo 30 Comprimento 0,82-4,03 2,42+0,74
Largura 0,65-1,19 0,88+0,13
Flor 30 Comprimento 9,44-22,39 16,15+3,31
Pedicelo-Flor 30 Comprimento  5,80-16,73 11,26+2,97
Largura 0,66-1,11 0,81+0,14
Pistilo 30 Comprimento 3,75-5,88 4,93+0,48
Lobos Estigmaticos 40  Comprimento 0,91-2,50 1,76+0,37
Largura 0,22-0,50 0,33+0,08
Distancia-Lobos 37  Comprimento 0,15-3,29 1,47+0,80
Ovério 30 Comprimento 2,35-3,78 3,20+0,35
Largura 1,25-1,83 1,53+0,14
Estame 77  Comprimento 3,05-7,19 5,94+0,73
Filete 78  Comprimento 2,81-5,32 4,15+0,54
Largura 0,21-0,63 0,44+0,08
Antera 77  Comprimento 1,48-2,65 2,06+0,25
Largura 0,38-0,91 0,63+0,12
Pdlen* 250 Polar 13,75-20,0 15,19+1,15
Equatorial 12,5-17,5 15,98+1,11
Tépala 83  Comprimento 0,58-1,70 1,27+0,21
Largura 0,18-0,58 0,30+0,07
Capsula (compr, total) 43  Comprimento 5,95-31,3 21,01+6,03
Capsula 43  Comprimento 2,79-4,56 3,50+0,49
Largura 1,01-1,82 1,40+0,19
Pedicelo da capsula 43  Comprimento  3,18-26,53 17,16%5,45
Largura 0,15-0,44 0,25+0,06

Medidas em mm. *Medidas em pum.
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Tabela 3. Quantificacdo das estruturas florais, gréos de p6len, évulos e razdo pdlen-évulo de
Apinagia richardiana (Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo
Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Caracteres N Amplitude MédiatDesvio Padréo
Estames por flor 30 2-5 4,15+0,87
Tépalas por flor 30 3-5 3,76x0,52
Ovulos por ovario 30 351-448 392+29,09
Gréos de polen por antera 43  13,750-40,000 26,453+6602
Gréaos de polen por flor 30 93,750-150,000 113,750+18,362

Razdo Pélen-6vulo 10 237-394 291+49.8
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Tabela 4. Disponibilidade polinica de Apinagia
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richardiana (Tul.) van Royen

(Podostemaceae) no Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Horério N Amplitude MédiatDesvio Padréo
05:00 10 93,750-150,000 113,750+18,361
07:00 10 38,750-113,500 71,725+21,646
10:00 10 5,000-58,750 23,875+17,021
13:00 10 3,750-31,250 15,250+10,304
16:00 10 3,750-22,500 12,75046,917
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Tabela 5. Formacéo de frutos, médias de sementes dos tratamentos do sistema reprodutivo e do sistema de polinizacdo de Apinagia richardiana
(Tul.) van Royen (Podostemaceae) no Centro de Endemismo Pernambuco, Nordeste do Brasil.

Sistema/Tratamento N  Flores Frutos Sucesso % Amplitude* MédiatDesvio Padrdo* Sucesso%**

Formagéo de frutos Formacéo de sementes

Sistema reprodutivo

Autopoliniza¢do manual 34 35 34 97 78-472 320,79+79,72 81,63
Polinizag&o cruzada 57 60 57 95 176-550 339,7+95,92 86,48
Agamospermia 30 32 30 94 0 0 0
Sistema de Polinizacéo

Excluséo de vento 57 60 57 95 21-477 302+88,21 77,04
Excluséo de insetos 55 58 56 96,5 93-443 309,07+84,91 78,84
Controle (formagéo natural) 94 100 94 94 98-484 308,13+72,28 78,57

*Resultados do nimero de sementes. **Baseado na média de dvulos por ovério (392).
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Conclusdes — As Podostemaceae sdo as plantas aquéticas menos estudadas com relagdo aos
aspectos reprodutivos. A falta de conhecimento da biologia reprodutiva das Podostemaceae
reflete a dificuldade imposta pelas condi¢cdes em que as plantas sdo encontradas na natureza e
a auséncia de técnicas de cultivo in vitro das espécies. Acredita-se que a autogamia seja
predominante e a anemofilia o principal sistema de polinizagdo em Podostemaceae, apesar de
visitantes florais oportunistas, entre eles abelhas das familias Apidae e Halictidae, serem
constantes, sugerindo que alogamia mediada por vetores bidticos também possa ocorrer.
Evidéncias experimentais recentes em Podostemaceae neotropicais, sugerem que alogamia
mediada por abelhas e a presen¢a de mecanismos de auto-incompatibilidade parcial podem
ser atuantes em algumas espécies. Para estes tdxons, os dados atuais sugerem a existéncia de
estratégias reprodutivas favorecedoras de polinizacdo cruzada. Apinagia richardiana
apresenta padrdo fenoldgico explosivo ou cornucopia em nivel individual e cornucdpia em
nivel populacional. As correlacdes significativas entre a floracdo de A. richardiana e o fator
ambiental precipitacdo-nivel da agua, evidenciam sua fenologia anual e regular. Os visitantes
florais encontrados foram abelhas amplamente poliléticas das familias Apidae e Halictidae,
corroborando s hipétese alternativa. Apinagia richardiana é autocompativel, ndo havendo
diferenca significativa na producéo de sementes entre a xenogamia e 0s outros tratamentos do
sistema reprodutivo, refutando parcialmente a nossa hipotese. Os experimentos de polinizagéo
e os atributos florais e estruturais sugerem ocorréncia de anemofilia e autogamia, além de
alogamia por vetores bioticos, caracterizando a multiplicidade de estratégias reprodutivas,

resposta as condi¢cdes ambientais favorveis a cada uma destas estratégias reprodutivas.
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Resumo - As Podostemaceae sdo as fanerdgamas dulciaqiiicolas menos conhecidas com
relacdo aos aspectos reprodutivos. Apinagia richardiana é amplamente distribuida
apresentando distribuicdo disjunta Amazonico-Nordestina. No nordeste do Brasil séo
encontradas popula¢des em mananciais associados a Floresta Atlantica. Os objetivos deste
estudo foram: (i) verificar a estratégia fenoldgica, (ii) descrever sua biologia floral e (iii)
determinar seu sistema reprodutivo e de polinizacdo. A espécie foi estudada no Rio Pirangi,
nordeste do Brasil, onde sua floragdo inicia em outubro e se estende até janeiro. Correlacbes
significativas entre nimero de individuos floridos e o fator ambiental precipitacdo-nivel das
aguas nos dois ciclos fenolégicos acompanhados (2007, rs = -0,78, p = 0,001 e 2008, rs = -
0,73, p = 0,01), evidenciam a adocéo da estratégia fenoldgica anual e regular, semelhante a
outras Podostemaceae. Apinagia richardiana apresenta padrdo fenoldgico explosivo ou
cornucopia em nivel individual e cornucopia em nivel populacional em virtude da massiva
producédo de flores em periodos de oito dias a seis semanas. Entre os visitantes florais estdo
abelhas poliléticas Apis mellifera (Apidae), Augochlora sp. e Augochloropsis sp. (Halictidae),
além de Tabanus sp. (Tabanidae, Diptera) e libélulas (Caegrionidae, Odonata). A baixa
freqliéncia destes insetos sugere que alogamia por vetores bidticos seja ocasional na espécie.
O aumento significativo no comprimento dos filetes (t = 15,38, g.l. = 47, p = 0,00), atingindo
0s estigmas promove a autofertilizagdo. Houve elevado sucesso na formagéo de frutos (<90%)
em todos os experimentos do sistema reprodutivo. A espécie é autocompativel ndo havendo
diferenca significativa no niamero de sementes entre os tratamentos (F = 2,65, g.l. =2, p =
0,07). Os tubos polinicos penetram as micropilas dos 6vulos em todos os tratamentos, no
entanto, maior quantidade de tubos atingem os 6vulos na autopolinizagdo manual, sugerindo,
além da auséncia de mecanismos de auto-incompatibilidade, favorecimento da
autofecundacéo. Os experimentos do sistema de polinizagdo, ndo apresentaram diferengas
significativas entre si (F = 0,13, g.I. = 2, p = 0,87), 0 que aliado aos atributos florais, e.g.
flores dorsiventrais, e estruturais, como crescimento agrupado e alta densidade de flores por
unidade de area (X = 111,35+40,01, 0,10 m® de &rea) indicam a intensa ocorréncia de
anemofilia como meio reprodutivo. Autogamia e alogamia também ocorrem em A.
richardiana, caracterizando a multiplicidade de estratégias reprodutivas empregadas pela
espécie, respostas a condigbes ambientais favoraveis a cada uma destas estratégias

reprodutivas.

Palavras-chave: ecologia da polinizagdo, sistemas generalistas, Floresta Atlantica, plantas

aquéticas, autogamia.
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Abstract - Podostemaceae is freshwater fanerogams less known in regard to reproductive
aspects. Apinagia richardiana is widely distributed presenting disjoint distribution
Amazonian-Northeastern. In Northeastern of Brazil populations are found in sources
associates to the Atlantic Forest. The aims of this work were: (i) to verify the phenologic
strategy, (ii) to describe its floral biology e (iii) to determine its reproductive and pollination
systems. The species was studied in the river Pirangi, Northeast of Brazil, where its blossom
initiates in October and extends until January. Significant correlations between number of
flowery individuals and the environmental factor precipitation-level of waters in the two
followed phenologic cycles (2007, rs = -0,78, p = 0,001 e 2008, rs = -0,73, p = 0,01), evidence
the adoption of the annual and regular, similar strategy phenologic to others Podostemaceae.
Apinagia richardiana presents cornucopia or explosive phenologic patterns in individual level
and cornucopia in population level because the massive production of flowers in periods of
eight days to six weeks. Among the floral visitors are poliletic widely bees Apis mellifera
(Apidae), Augochlora sp. e Augochloropsis sp. (Halictidae), apart from Tabanus sp.
(Tabanidae, Diptera) and dragonflies (Caegrionidae, Odonata). The low frequency of these
insects, suggests that alogamy for biotics vectors is rare in that species. The significant
increase in the length of filaments (t = 15,38, g.I. = 47, p = 0,00), reach up to stigma is
promotional of selfing. It had raised success in the formation of fruits (<90%) in all the
experiments of the reproductive system. The species is auto-compatible not having significant
difference in the number of seeds between the treatments (F = 2,65, g.I. = 2, p = 0,07). The
pollen tubes penetrate ovules micropile in all the treatments, however, greater amount of
tubes reach the owvules in the manual selfing, suggesting, apart from the absence of
mechanisms of auto-incompatibility, aiding of the self-fertilization. The experiments of the
pollination system hadn’t presented significant differences between their (F = 0,13, g.1. =2, p
=0,87), what ally to the floral, e.g. flowers dorsiventrals, and structural attributes, as grouped
growth and high density of flowers for unit of area (X = 111,35%40,01, 0,10 m? of area),
indicate the intense occurrence of anemophily as way reproductive. Autogamy and alogamy
also occur in the A. richardiana, characterizing the multiplicity of reproductive strategies used
by this species, answers the ambient conditions favorable to each one of these reproductive

strategies.

Key-words: pollination ecology, generalist systems, Atlantic Forest, aquatic plants, autogamy.
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