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RESUMO

A morfologia floral ¢ um dos aspectos mais importantes na interagdo entre planta e polinizador, a
qual determina a acessibilidade do polinizador ao recurso, a eficiéncia da deposi¢ao do polen no
corpo do animal, assim como o recebimento dos graos de pdlen, pelo estigma, através do vetor.
Na familia Marantaceae a estrutura floral ¢ uma caracteristica marcante, principalmente pelos
elementos que compdem a arquitetura das flores e inflorescéncia e pelo mecanismo de
polinizac¢do. Neste trabalho foram estudados os mecanismos de polinizagdo, a biologia floral e o
sistema reprodutivo de seis espécies representantes de trés dos quatro grupos da familia
Marantaceae, Calathea pernambucica Loes., C. villosa Lindl. (grupo Calathea), Hylaeanthe
hexantha (Poeppig. & Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker (grupo Myrosma), Maranta divaricata
Rosc., M. protracta Miq. (ambas do grupo Maranta) e Stromanthe tonckat (Aubl.) Eichler (grupo
Myrosma). O trabalho foi desenvolvido no periodo de margo de 2001 a setembro de 2004, na
Estacdo Ecoldgica do Tapacura (8°3’S e 35°10°W), um remanescente da Floresta Atlantica
Semidecidual de Pernambuco, Nordeste do Brasil. O periodo de floragdo nas duas espécies de
Maranta ocorre durante todo o ano com os meses de chuva correspondendo ao pico da floragao,
enquanto que para as outras quatro espécies ocorre na estacao de maior pluviosidade, de margo a
agosto. As seis espécies sao herbaceas, possuem flores assimétricas, tubulosas e modificadas,
principalmente o androceu, o qual apresenta um estame com uma unica teca funcional e
estaminodios petaldides que auxiliam no processo de atracdo aos animais visitantes. Além disso,
as flores sdo protandricas, possuem apresentacao secundaria de poélen e o gineceu ¢ composto por
um estilete, preso por um dos estaminodios com mecanismo explosivo de poliniza¢do. Nas duas

espéceis de Calathea, em H. hexantha e S. tonckat a antese ¢ diurna, com inicio por volta das
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04:30 h e a producao de néctar estendendo-se até as 12:00 h. Os volumes e concentragdes médias
de néctar nessas quatro espécies variou de 2 a 6,5 ul e de 25 a 30%, respectivamente,
caracteristico de flores melitofilas e ornitofilas. As flores de Maranta divaricata e M. protracta
comegam a abrir as 15:30 h e a produgdo de néctar tem inicio por volta das 16:30 h, apresentando
médias de 0,24 ul de volume e 15% de concentragdo de agticar com a produgao estendendo-se até
as 19:30 h. As flores das espécies de Maranta duram, aproximadamente, até as 2100 h e a partir
desse horario iniciam o processo de senescéncia, apresentando acimulo de orvalho dentro do
tubo floral. Com relagdo aos visitantes florais, as espécies de Calathea foram polinizadas
exclusivamente por abelhas Euglossini, enquanto que o mesmo grupo de abelhas foi observado
polinizando as flores de Hylaeanthe hexantha, assim como o beija-flor Phaethornis ruber
(Phaethorninae) que foi considerado um importante polinizador para essa espécie. Em
Stromanthe tonckat o beija-flor Phaethornis ruber foi observado como sendo, também, o
polinizador principal, juntamente com Xylocopa suspecta. As duas espécies de Maranta foram
consideradas falenofilas, pois apesar de terem sido polinizadas por noctuideos e esfingideos, uma
os noctuideos eram os primeiros visitantes as flores, enquanto que os esfingideos iniciavam as
suas visitas no horario em que a maioria das flores ja haviam sido desengatilhadas e polinizadas
pelos noctuideos. O sistema reprodutivo das seis espécies de Marantaceae foi verificado a partir
de polinizacdes controladas no campo e através da andlise do crescimento dos tubos polinicos,
sendo todas as espécies autocompativeis. A formacao de frutos por autopolinizagdo espontanea
foi verificada em Calathea villosa, cerca de 18%, ¢ em Maranta divaricata e M. protracta com
37 e 24%, respectivamente. Em C. pernambucica, devido a predacdo dos ovarios em
desenvolvimento por espécies de formigas, os frutos formados em nenhum dos tratamentos pode

ser contabilizado. A autocompatibilidade ¢ referida como muito comum dentro da familia
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Marantaceae, no entanto foi observada a formagao de frutos através de poliniza¢des cruzadas nas

espécies deste trabalho.

ABSTRACT

The floral morphology is one of the more important aspects on the plant-pollinator interaction,
determining the accessibility of pollinator to reward, the efficiency of pollen deposition on the
animal body and pollen transference to stigmas by a vector. In the family Marantaceae the floral
structure is a striking characteristic, mainly due to the floral elements, inflorescence architecture
and pollination mechanism. In this work, the pollination mechanism, floral biology and breeding
system of six species, which represent three of four groups of the family Marantaceae, Calathea
pernambucica Loes., C. villosa Lindl. (Calathea group), Hylaeanthe hexantha (Poeppig. &
Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker (Myrosma group), Maranta divaricata Rosc. and M. protracta
Migq. (both of Maranta group) and Stromanthe tonckat (Aubl.) Eichler (Myrosma group), were
studied. The study was developed from March of 2001 to September of 2004, in the “Estagao
Ecologica do Tapacura” (8°3’S e 35°10°W), a remnant of Semi-deciduous Atlantic Forest in
Pernambuco state, Northeastern Brazil. The flowering of the two Maranta species occurs during
the whole year, and the rainy moths correspond to the flowering peak, while to the others four
species the flowering occurs during the rainy season from March to August. The six species are
herbaceous plants; with modified asymmetric tubular flowers, with a distinct adroecium, which
presents only one functional theca and petaloid staminodes, which help the process of attraction
of the animal visitors. Moreover, the flowers are protandrics, have secondary pollen presentation

and the gynoecium is composed by an explosive style, which is attached to one staminode. In the
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two Calathea species, H.hexantha and S. tonckat, the anthesis is diurnal, starting at 04:30 h am
and the nectar production was active until 12:00 h pm. The mean volume and concentration of
nectar on this four species varied between 2 to 6.5 pl and 25 to 30%, respectively, which is
characteristic of mellitophilous and ornithophilous flowers. The flowers of Maranta divaricata
and M. protracta begin to open at 3:30 h pm and the nectar production starts at 4:30 h pm,
extending until at 7:30 h pm presenting an average volume of 0.24 pl and 15% of sucrose
concentration. The flowers of Maranta species last until at 21:00 h and from this time on, the
senescence process begin, presenting an accumulation of dew in the inner of floral tube. In
relation to floral visitors, Calathea species were pollinated exclusively by Euglossini bees, while
the same group of bees was observed pollinating the flowers of Hyleaeanthe hexantha, as well as
the hummingbird Phaethornis rubber (Phaecthorninae), which was considered an important
pollinator of this species. In Stromanthe tonckat, the hummingbird Phaethornis rubber was also
observed as the main pollinator, together Xylocopa suspecta. The two species of Maranta were
considered phalenophilous; in spite of they were pollinated by noctuids and sphyngids, once that
the noctuids were the first visitors to the flowers, while the sphyngids began theirs visits on the
time that the most of flowers had already been trigged and pollinated by noctuids. The breeding
system of the six species of Marantaceae was verified through controlled pollination in the field
and through of the analyses of pollen tube growth, being all species self-compatible. The fruit set
by spontaneous self-pollination was verified in Calathea villosa, about 18%, and in Maranta
divaricata and M. protacta with 37 e 24%, respectively. In C. pernambucica, the set fruits of any
treatments could not be counted because of predation of ovaries in development by ants species.
The self-compatibility is related as very common in the family Marantaceae, although the set fruit

by cross-pollination had been observed in the species of this study.
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1. INTRODUCAO GERAL

As primeiras observacdes e descrigdes a respeito da biologia e morfologia floral, assim
como, sobre os mecanismos de poliniza¢do sao de muito tempo atrds, por volta do século XVII
(Faegri & Pijl, 1979). Desses tempos até os dias atuais, muitas descobertas foram feitas nessa
area e muitas outras ainda estdo por vir. Uma das descobertas mais importantes foi a existéncia da
sexualidade nas plantas a partir das flores e a transferéncia do polen entre elas, assim como a
descoberta, por Sprengel em 1787, das adaptacdes mutuas entre os polinizadores e as flores
(Faegri & Pijl, 1979; Ladd, 1994; Proctor et al., 1996).

Descobertas subseqiientes revelaram que a polinizacdo poderia ocorrer por agentes
abidticos, como a agua e o vento, ou por agentes bidticos, sendo que nas Angiospermas os
principais agentes polinizadores sdo os animais, os quais precisam ser induzidos a visitar
periodicamente as flores € a permanecer nelas tempo suficiente para promoverem a polinizagao
(Faegri & Pijl, 1979).

Por sua vez, as flores necessitam oferecer condigdes favoraveis direcionadas para atrair os
animais polinizadores, sendo os mecanismos de atragdo fundamentais no equilibrio das relagdes
mutualisticas entre flores e polinizadores, juntamente com as recompensas florais que asseguram
as repetidas visitas dos animais, tendo como conseqiiéncia a polinizacdo (Faegri & Pijl, 1979;
Simpson & Neff, 1981). As interacdes adaptativas entre plantas e polinizadores sdo objetivos
principais de varios estudos sobre mecanismos e ecologia da polinizacdo. Estes estudos podem
fornecer informagdes no que se refere as alteragdes na estrutura e no sistema reprodutivo, assim

como na composi¢do genética de populagdes naturais, uma vez que € através da polinizagdo

16



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

cruzada que ocorre uma maior variabilidade genética nas populacdes vegetais (Faegri & Pijl,
1979; Richards, 1986; Endress, 1994; Proctor et al., 1996).

A classe Liliopsida das monocotiledoneas ¢ monofilético e composto, principalmente, por
familias com espécies tipicamente herbaceas, as quais representam, aproximadamente, 22% das
241.000 espécies de Angiospermas (Dahlgren et al., 1985; Judd et al., 1999; Barrett et al., 2000).
Dentro do grupo taxondmico das monocotiledoneas, cerca de dois tercos das espécies sdo
adaptadas para a poliniza¢do por animais, na maioria dos casos por insetos, assim como podem
ser encontrados quase todos os tipos de estratégias reprodutivas e de organizacdo floral
ocorrentes nas dicotiledoneas: polinizagdo pelo vento, irradiacdo adaptativa da corola para a
zoofilia, diferentes tipos de recursos florais, com algumas flores de néctar apresentando fortes
adaptagdes para polinizadores especializados, e sistemas de incompatibilidade esporofitico e
gametofitico (Vogel, 1998).

As espécies de Marantaceae apresentam flores com um mecanismo de polinizagao
altamente especializado devido a complexa morfologia e biologia floral, bem como apresentacao
secundaria de pdlen (Kennedy, 1978; Yeo, 1993). Alguns autores citam como caracteristica
marcante da familia Marantaceae, a existéncia do mecanismo explosivo do estilete, a partir do
movimento semelhante a uma “catapulta”, em que as flores possuem apenas uma unica chance de
serem polinizadas. Possivelmente, essas caracteristicas surgiram em resposta as forgas seletivas
que resultaram em uma maior eficiéncia na polinizagao de acordo com a precisao do local em que
o polen ¢ depositado no animal polinizador (Kennedy, 1978, 2000; Howell et al., 1993;
Andersson, 1998; Classen-Bockhoff & Pischtschan, 2000). De um modo geral, complexidade

morfologica floral ¢ relatada para as familias da ordem Zingiberales (Harder, 2000; Kennedy,
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2000), as quais, segundo Vogel (1998), apresentam uma forte irradiagdo adaptativa com formas
florais altamente diferenciadas e especializadas.

Devido a essa complexidade morfologica que as flores de Marantaceae possuem, o
mecanismo de poliniza¢do estd adaptado aos animais especializados, como para as espécies dos
neotropicos cujas flores tubulosas sdo especialmente polinizadas por abelhas da tribo Euglossini
que possuem lingua longa. Em compensagdo, as flores de Marantaceae que ocorrem no Velho
Mundo possuem flores com tubos menores e, conseqiientemente, adaptadas a polinizacdo por
abelhas de lingua curta (Kennedy, 1978, 2000). Os grupos de animais que polinizam as flores de
Marantaceae neotropicais ndo se restringem apenas as abelhas da tribo Euglossini, mas também a
representantes das familias Apidae e Anthophoridae, sendo relatadas visitas de borboletas e a
polinizacdo, em alguns casos, por beija-flores, noctuideos e esfingideos (Kennedy, 1978, 2000;
Schemske & Horvitz, 1984; Davis, 1987; Clapen-Bockhoff, 1991; Kress & Beach, 1994;
Locatelli et al., 2004; Leite & Machado, in prep.).

A familia Marantaceae possui distribui¢do pantropical com grande concentracdo nos
neotropicos, sendo caracteristica das florestas umidas tropicais (Heywood, 1978), possuindo 31
géneros e, aproximadamente, 550 espécies (Dahlgren et al., 1985; Mabberley, 1993; Andersson,
1998). Desse total, cerca de 80% encontram-se no continente americano, totalizando 350 espécies
distribuidas em 14 géneros (Mabberley, 1993; Andersson, 1998); 11% ocorem na Asia (35
espécies em 12 géneros) e 9% na Africa (50 espécies em 12 géneros), sendo a familia ausente na
Australia e com poucos membros fora dos tropicos (Andersson, 1998; Kennedy, 2000). Segundo
Andersson (1998), as espécies de Marantaceae sdo quase que exclusivamente de florestas
tropicais imidas com algumas poucas espécies ocorrendo em florestas deciduas e semideciduas, e

quando ocorrem nesses tipos vegetacionais, apresentam um forte padrdo sazonal de crescimento,
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perdendo o sistema aéreo na estagdo seca, ficando apenas o rizoma. Em Pernambuco ocorrem
cerca de 37 espécies distribuidas em vegetacdo de Floresta Atlantica Umida e Seca e em Brejos
de Altitude (Yoshida Arns et al., 2002a, b, ¢).

Tendo em vista o reduzido ntimero de espécies de Marantaceae ocorrendo em florestas
deciduas ou semideciduas, torna-se de grande importancia o estudo desse grupo do ponto de vista
das interagdes mutualisticas com os animais polinizadores. O interessante e complexo mecanismo
floral e reprodutivo apresentado pela familia, associado a estreita relacdo existente com as
abelhas da tribo Euglossini, permite assim, um maior conhecimento do sucesso adaptativo e da
manutencdo das espécies na comunidade desse ecossistema. De acordo com esses fatores
abordados, associados com a baixa incidéncia de estudos com o grupo das Marantaceae para a
América do Sul, principalmente para o Brasil, restringindo-se aos trabalhos de Locatelli et al.
(2004) em Brejo de Altitude e Leite (2002) em um remanescente de Floresta Atlantica Umida,
esse estudo pretende responder as seguintes questdes: 1- De acordo com a similaridade na
estrutura floral dentro da familia Marantaceae espera-se que haja partilha pelos mesmos
polinizadores e 2- Que a ocorréncia de apresentacdo secundaria de polen associada a estrutura
floral especializada indica a presenca de autoincompatibilidade.

O presente trabalho teve como principais objetivos contribuir para o conhecimento dos
mecanismos de polinizagdo de espécies de Marantaceae ocorrentes na Reserva Ecologica do
Tapacura, um remanescente de Floresta Atlantica Semidecidua, comparando a biologia floral, as
interagdes entre as plantas e os visitantes florais e os sistemas reprodutivos de seis espécies. A
Tese esta organizada em dois Capitulos: o Capitulo I, refere-se ao estudo sobre o mecanismo de
polinizagdo e sistema reprodutivo de quatro espécies de Marantaceae (2 espécies de Calathea, 1

espécie de Hylaeanthe ¢ 1 espécie de Stromanthe) e o Capitulo II, aborda o primeiro registro de
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visitas de noctuideos e esfingideos em flores de duas espécies de Maranta, comprovando a

sugestao de Andersson (1986) e Vogel (1998) para o género.

2. REVISAO DA LITERATURA

2.1. Aspectos morfologicos florais em Marantaceae

Os primeiros estudos detalhando a morfologia floral de espécies da familia Marantaceae
foram feitos por Lindley (1819, 1826 apud Kennedy, 1978), Nees (1831) e Gris (1859), os quais
descreveram as estruturas, a agao explosiva do estilete e a transferéncia do pdlen do estame para a
depressao do estilete ou depressao estilar. Lindley e Gris foram os mais detalhistas nas analises
morfoldgicas naquela época. O primeiro pesquisador deu énfase as descrigdes das estruturas
florais, o qual atribuiu nomes, assim como, observou que os graos de pélen eram depositados em
uma por¢do do estilete antes da antese floral, fendmeno posteriormente conhecido como
protandria. Por sua vez, Gris descreveu uma regido glandular que separava a cavidade estigmatica
da depressao do estilete e ainda ressaltou a necessidade de um agente externo para que houvesse
o funcionamento do mecanismo.

Em seguida, Delpino (1869) e Hildebrand (1870) fizeram as mesmas observacdes que
Gris (1859), uma vez que as estruturas haviam sido descritas e nomeadas por Lindley,
aprofundando-se um pouco mais no que se referia ao mecanismo do estilete e sugerindo que a
organizacdo floral das espécies de Marantaceae evitaria a autogamia. Hildebrand (1870)
acreditou que o poélen era transportado pelo mesmo agente que desengatilhava o mecanismo do

estilete, sugerindo a agdo dos polinizadores.
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Muito tempo depois, mais de 100 anos apds as primeiras observagdes, analises
morfologicas e anatomicas do mecanismo explosivo do estilete foram feitas por Clapen-Bockhoff
(1991) e Clapen-Bockhoff & Pischtschan (2000), respectivamente, em Thalia geniculata L. ¢
Maranta leuconeura (E. Morren) Petersen. No primeiro trabalho, a autora fez um estudo
morfologico do mecanismo de polinizagdo em flores de Thalia geniculata registrando todos os
movimentos florais, principalmente no momento em que abelhas Xylocopidae introduziam a
proboscide na flor, contactando o estilete e desencadeando o processo de polinizagdo, detalhando
o rapido movimento do estilete que no total leva menos de 1 segundo. No segundo trabalho, os
autores observaram que, nas duas espécies, o estilete possui tecidos parenquimaticos antagdnicos,
nas porgoes ventral e dorsal, os quais sofrem mudangas na pressao de turgescéncia das células ao
simples toque (estimulo mecéanico). Enquanto o estaminddio cuculado exercia tensdo ao prender
o estilete, as células possuiam um formato e uma pressao, mudando o posicionamento tensionado
através da transferéncia de sinais elétricos pelo estimulo mecanico. Tal estimulo € o processo de
desengatilhamento pelo polinizador, quando a pressdao e o formato inicial das células mudam,
passando o estilete a se envergar apos o completo relaxamento. Ambos os estudos ressaltaram a
irreversibilidade do mecanismo.

Vérias caracteristicas morfologicas florais para a familia Marantaceae foram destacadas
por Vogel (1998) em um trabalho no qual o autor reuniu varios dados a respeito da biologia floral
no grupo das monocotiledoneas como: assimetria e zoofilia (melitofilia, psicofilia, esfingofilia e
falenofilia), ocorréncia de estigmas umidos, apresentacdo secundéria de poélen, protandria,

cleistogamia e existéncia de nectarios septais.
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2. 2. Polinizadores e sistema reprodutivo em Marantaceae

Os trabalhos abordando os mecanismos de polinizagdo, reproducdo e aspectos
comportamentais dos visitantes florais as espécies de Marantaceae tém sido encontrados na Asia,
Africa e, principalmente, na América Central, sendo poucos os desenvolvidos na América do Sul
como Leite (2002) e Locatelli et al. (2004).

Delpino (1869) ¢ Hildebrand (1870) estabeleceram idéias a respeito do processo de visita
dos animais as flores de Marantaceae e constataram a importancia deles no funcionamento do
mecanismo floral explosivo e este mecanismo, por sua vez, na prevencdo a autogamia. No
entanto, as primeiras observagoes de abelhas da tribo Euglossini visitando flores de Marantaceae
foram feitas por Ducke no Pard (1901), sendo este o primeiro registro para o Brasil. A relagdo
entre esse grupo de abelhas e as flores de Marantaceae, indicando uma possivel especializagao,
foi relatada também por outros autores como Vogel (1966) e Dressler (1968).

Um dos estudos mais detalhados, depois das descobertas da relagdo entre abelhas
Euglossini e flores de Marantaceae, foi realizado por Kennedy (1978), no qual a autora fez um
relato sobre o mecanismo de polinizacao explosivo com enfoque para a apresentacdo secundaria
de polen. Descreveu, ainda, aspectos comportamentais das abelhas em flores que abrem
espontaneamente ¢ em flores que ndo abrem, forneceu informagdes a respeito da distribuicao
geografica de varias espécies de Calathea, além de descobrir espécies novas para o mesmo
género. Kennedy (1983) fez registros de polinizagdo por abelhas Euglossini em Calathea insignis
Petersen e relatou a auto-incompatibilidade para a espécie, apresentando um dos trabalhos

pioneiros com enfoque para o sistema reprodutivo dentro da familia Marantaceae.
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A estreita relagdo entre o grupo de abelhas Euglossini e flores de Marantaceae foi
novamente discutida por Janzen (1971), Ackerman et al. (1982) ¢ Ackerman (1985) em suas
observagdes na América Central. Entretanto, Schemske & Horvitz (1984) observaram, além das
abelhas da tribo Euglossini, borboletas visitando as flores de Calathea ovandensis Matuda no
Panama e através de testes comprovaram que as abelhas foram os efetivos polinizadores, sendo
os mais eficientes, enquanto que as borboletas foram menos eficientes no desengatilhamento e
polinizacdo das flores. Com o mesmo objetivo, Davis (1987) desenvolveu um trabalho com
Thalia geniculata L. na Costa Rica ¢ observou que as abelhas e os beija-flores foram os
principais grupos de polinizadores da espécie, enquanto que as borboletas ndo conseguiram
desengatilhar as flores, sendo consideradas como pilhadores. O autor relatou a ocorréncia de
autogamia em T. geniculata.

A possibilidade de ocorréncia de flores noturnas na familia Marantaceae foi sugerida por
Andersson (1986) numa compilacdo de dados da literatura e de herbarios a respeito do género
Maranta L. O estudo revelou varias espécies do género apresentando flores com caracteristicas
de antese noturna e vespertina, como odor adocicado e, de acordo com essas caracteristicas, o
autor sugeriu, porém sem comprovacao, a possibilidade de visitas de animais noturnos, mariposas
e esfingideos. Além disso, o autor inferiu a autogamia parcial para 12 espécies de Maranta e
alogamia obrigatodria para outras duas espécies do mesmo género, nas quais a produgdo natural de
frutos era muito baixa.

O sistema reprodutivo de varias espécies de monocotiledoneas foi analisado na Venezuela
por Ramirez & Seres (1994), os quais constataram um elevado percentual de
autocompatibilidade, com apenas uma espécie de Calathea apresentando auto-incompatibilidade.

Os mesmo autores em outro trabalho, (Seres & Ramirez 1995), analisaram os polinizadores
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dessas espécies e observaram a eficiéncia de beija-flores desengatilhando as flores de Stromanthe
jacquinii (Roem. & Schult.) H. Kenn. & Nicolson, enquanto a sindrome de melitofilia teve a
maior ocorréncia entre as outras espécies da familia. No mesmo periodo, Kress & Beach (1994),
ressaltaram a ocorréncia da autocompatibilidade para varias espécies da familia.

No Brasil, Locatelli et al. (2004), estudaram o mecanismo explosivo de poliniza¢ao de
Saranthe klotzschiana (Koer.) Eich em uma Floresta Serrana — Brejo de Altitude em Caruaru-PE,
e constataram visitas de mariposas diurnas e abelhas médias e grandes das familias
Anthophoridae, Apidae e Colletidae, assim como de trés espécies de beija-flores. As abelhas
grandes e os beija-flores foram considerados os principais polinizadores devido a eficiéncia no
desengatilhamento do mecanismo de polinizacdo. Os autores concluiram que em funcdo da
diversidade dos visitantes, S. klotzschiana constitui um importante recurso tréfico no ecossistema
em que foi estudada. Em outro trabalho realizado no Nordeste do Brasil, Leite (2002) e Leite &
Machado (in prep.) observaram espécies de Euglossini e beija-flores visitando as flores de
Stromanthe porteana A. Gris enquanto que apenas abelhas polinizavam as flores de Ischnosiphon
gracilis (Rudge) Koern. e ambas apresentaram auto-incompatibilidade reprodutiva.

Um resumo da situagdo dos sistemas de poliniza¢do e de reproducao em Marantaceae foi
feito por Kennedy (2000), a qual mostrou a diversificagdo nos mecanismos de polinizagdo em
espécies de Marantaceae, ressaltando a adaptacao das espécies do Novo Mundo a polinizagao por
abelhas de lingua longa, como as Euglossini, € no Velho Mundo a polinizagdo por abelhas de
lingua curta, devido ao encurtamento do tubo floral. No entanto, algumas adaptacdes
morfologicas ocorreram dentro da familia que indicam a polinizagdo por mariposas noturnas e
esfingideos, como sugeriu Vogel (1998), e beija-flores. Kennedy (2000) mostrou, ainda, que a

familia Marantaceae apresenta grande diversidade nos mecanismos reprodutivos com géneros
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autogdmicos como observado em Maranta, Myrosma, Saranthe, Stromanthe, Hylaeanthe e
Ctenanthe e em Ischnosiphon, Thalia e Pleiostachya, sendo encontrada cleistogamia obrigatoria
no género Calathea, formagédo de frutos por autopoliniza¢ao espontanea em espécies de Maranta,
Calathea e Thalia, assim como a ocorréncia de alogamia para Marantochloa e Donax.
Levando-se em considera¢do que, segundo Dahlgren et al. (1985), Mabberley (1993),
Andersson (1998) e Kennedy (2000), a familia Marantaceae possui, aproximadamente, 550
espécies distribuidas, principalmente nos neotropicos, para apenas 13% das espécies existem
informacdes a respeito dos sistemas de polinizagdo e/ou reproducdo, com cerca de 40% dessas
informagdes concentradas em espécies do género Calathea, levando a crer que muitos estudos e
descobertas podem ainda ser feitos na familia. A tabela 1 resume o estado atual do conhecimento
com relacdo aos grupos de polinizadores e ao tipo de sistema reprodutivo nas espécies de
Marantaceae estudadas até o presente momento. Dos 31 géneros estimados para a familia, a
tabela mostra os resultados dos estudos feitos em 14 géneros. Com um total de 72 espécies
estudadas no mundo (13% em relacdo ao total de espécies da familia), das 50 observadas com
relacdo a polinizagao, 36 delas (72%) possuem referéncias para a polinizagao por abelhas da tribo
Euglossini e 14 espécies (28%) sendo polinizadas apenas por outros grupos de animais. No que
se refere ao tipo de sistema reprodutivo, 33 espécies foram estudadas e observado que a

autocompatibilidade prevalece dentre elas (81%).
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Tabela 1 — Informagdes de grupos de polinizadores e sistema reprodutivo das espécies de Marantaceae

estudadas no mundo.

Espécies estudadas Local Grupos de Polinizadores Sistema Referéncias
reprodutivo
Calathea cleistantha Standl. Costa Rica Abelhas Euglossini Kennedy, 1978;
Kress & Beach, 1994
C. crotalifera S. Wats. Costa Rica  Abelhas Euglossini (Bombus, Kennedy, 2000
Thygater)
C. cuneata H. Kenn. Costa Rica Abelhas Euglossini Kennedy, 1978;
Kress & Beach, 1994
C. donnell-smithii K. Schum. Panama  Abelhas Euglossini (Eulaema) Kennedy, 1978
C. dressleri, H. Kenn. Panama  Abelhas Euglossini (Euglossa) Kennedy, 1973
C. furcata H. Kenn. Panama Cleistogamia Kennedy, 2000
obrigatoria
C. guzmanioides L B.Sm. & CostaRica Abelhas Euglossini (Eulaema) Kennedy, 1978
Idrobo.
C. gymnocarpa H.Kenn. Costa Rica Abelhas Euglossini Kennedy, 1978;
Kress & Beach, 1994
C. indecora Woodson Panama  Abelhas Euglossini (Eulaema) Kennedy, 1978
C. inocephala (Kuntze) H. Kenn. Panamé,  Abelhas Euglossini (Eulaema, Kennedy, 1978; Ackerman, 1985,
& Nicolson Costa Rica Euglossa) Kress & Beach, 1994
C. insignis Petersen Costa Rica  Abelhas Euglossini (Euglossa,  Autocompativel Janzen, 1971; Kennedy, 1978,
Eulaema, Eufrisea), Thygater, 1983; Kress & Beach, 1994
beija-flor
C. lasiostachya Donn. Sm. Costa Rica  Abelhas Euglossini (Eulaema)  Autocompativel Kennedy, 1978;
Kress & Beach, 1994
C. latifolia (Willd. ex Link) Panamd  Abelhas Euglossini (Eulaema, Kennedy, 1978;
Klotzsch. Euglossa, Exaerete) Ackerman et al., 1982
C. longiflora H.Kenn. Costa Rica  Abelhas Euglossini (Euglossa) Kennedy, 1978
C. lutea (Aubl.) Schult. Panamd  Abelhas Euglossini (Eulaema, Kennedy, 1978;
Euglossa) Ackerman, 1985
C. macrocephala K. Schum. México  Abelhas Euglossini (Eulaema) Kennedy, 1978
C. marantifolia Standl. Costa Rica  Abelhas Euglossini (Eulaema,  Autocompativel Kennedy, 1978;
Euglossa) Kress & Beach, 1994
C. micans (L. Mathieu) Ko6rn. Costa Rica, Abelhas Euglossini, Melipona Cleistogamia Kress & Beach, 1994;
Meéxico obrigatéria Kennedy, 2000
C. panamensis Rowlee Panama Cleistogamia Kennedy, 2000
obrigatoria
C. pernambucica Brasil Abelhas Euglossini Autocompativel Este estudo
C. ovandensis Matuda México Abelhas Euglossini (Eulaema,  Autocompativel ~Schemske & Horvitz, 1984, Horvitz
Euglossa, Exaerete, Bombus) & Schemske, 1990; Kennedy, 2000
C. similis H.Kenn. Costa Rica Abelhas Euglossini Kress & Beach, 1994
C. timothei H.Kenn. Colombia Aves Kennedy, 2000
C. trichoneura H.Kenn. Panama Abelhas Kennedy, 2000
C. venusta H. Kenn. Panama,  Abelhas Euglossini (Eulaema) Kennedy, 1973;
Costa Rica Kress & Beach, 1994
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C. villosa Lindl. Panama4, Abelhas Euglossini Autocompativel Kennedy, 2000;
Brasil Este estudo
C. vinosa H. Kenn. Costa Rica  Abelhas Euglossini (Euglossa, Kennedy, 1973
Eulaema)
C. warscewiczii (L. Mathieu ex Costa Rica Abelhas Euglossini Kress & Beach, 1994
Planch.) Korn.
Cominsia gigantea K Schum Asia Possiveis noctuideos Kennedy, 2000
Ctenanthe dasycarpa (Donn. Colombia Abelhas Euglossini (Euglossa) Kennedy, 1978
Sm.) K. Schum.
Donax camiformis Asia Autoincompativel Kennedy, 2000
Hylaeanthe hexantha (Poeppig. &  Brasil Abelhas Euglossini e beija-flor ~ Autocompativel Este estudo
Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker
Ischnosiphon ellipticus Idrobo Colombia  Abelhas Euglossini (Eulaema) Vogel, 1966
I. gracilis (Rudge) Koern. Brasil Abelhas Euglossini Leite, 2002;
Leite & Machado (in prep.)
I. inflatus L. Andersson Costa Rica Abelhas Euglossini Kress & Beach, 1994
I. obliquus (Rudge) Koern. Colombia  Abelhas Euglossini (Eulaema) Vogel, 1966
I. pruinosus (W. Bull ex Regel) Panama  Abelhas Euglossini (Euglossa) Kennedy, 1978
Petersen
Maranta amazonica L. Equador Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986
Andersson esfingideos autocompativel *
M. amplifolia K. Schum. Equador Alogamia Andersson, 1986
obrigatéria
M. arundinacea L. Equador Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986
esfingideos autocompativel
M. divaricata Roscoe Equador Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986;
esfingideos autocompativel Kennedy, 2000
M. divaricata Roscoe Brasil Noctuideos e esfingideos Autocompativel Este estudo
M. gibba Sm. & Rees Equador Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986;
esfingideos autocompativel Kennedy, 2000
M. incrassata L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel
M. indica Tussac. Costa Rica Autocompativel Kennedy, 2000
M. lindmanii L. Andersson Equador Alogamia Andersson, 1986
obrigatéria
M. linearis L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel
M. noctiflora Regel Equador, Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986;
Costa Rica esfingideos autocompativel Kennedy, 2000
M. parvifolia Petersen Equador, Possiveis noctuideos e Parcialmente Andersson, 1986;
Costa Rica esfingideos autocompativel Kennedy, 2000
M. protracta Migq. Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel
M. protracta Migq. Brasil Noctuideos e esfingideos Autocompativel Este estudo
M. ruiziana Korn. Equador Alogamia Andersson, 1986
obrigatoria
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M. rupicola L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel

M. sobolifera L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel

M. tuberculata L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel

M. zingiberina L. Andersson Equador Parcialmente Andersson, 1986
autocompativel

Monotagma laxum (Poepp. & Abelhas Euglossini (Euglossa) Vogel, 1966

Endl.) K. Schum., Colombia

M. tomentosum K. Schum.

Pleiostachya pruinosa (Regel) K. Costa Rica Abelhas Euglossini Kress & Beach, 1994

Schum.

Phrynium oliganthum Merr., Abelhas Halictidae Kennedy, 2000

P. parvum ( Ridl. ) Holttum., Asia

P. rheedei Suresh & Nicolson

Saranthe klotzschiana (Korn.) Brasil Abelhas Euglossini, Colletidae  Autocompativel Locatelli et al. (2004)

Eichler e beija-flores, mariposa

Stachyphrynium cylindricum K.

Schum,

S. griffithii K. Schum, Asia Abelhas Halictidae Kennedy, 2000

S. jagorianum (K. Koch) K.

Schum

Stromanthe jacquinii (Roem. & Panama, Abelhas Euglossini (Euglossa), Autocompativel —Ackerman, 1985; Ramirez & Seres,

Schult.) H. Kenn. & Nicolson. Venezuela beija-flores 1994; Seres & Ramirez, 1995

S. porteana Gris Brasil Abelhas Euglossini, beija- Leite & Machado, in prep.;

flores Leite, 2002
S. tonckat (Aubl.) Eichler. Venezuela, Abelhas Anthophoridae e beija- Autocompativel Ramirez & Seres, 1994; Seres &
Brasil flor Ramirez, 1995; Este estudo
Thalia dealbata Fraser Costa Rica Autocompativel Kennedy, 2000
T. geniculata L. Costa Rica, Abelhas Xylocopa e beija- Autocompativel Davis, 1987; ClaBen-Bockhoff,
Indonésia flores 1991; Kennedy, 2000

* Segundo Andersson, “parcialmente autocompativel” significa espécies em que ha a formacédo de frutos tanto por autopolinizagdes quanto

por poliniza¢des cruzadas.
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ABSTRACT

The pollination mechanisms, floral biology and breeding systems of Calathea
pernambucica Loes., Calathea villosa Lindl., Hylaeanthe hexantha (Poeppig. & Endl.) A.M.E.
Jonker & Jonker e Stromanthe tonckat (Aubl.) Eichler were investigated from Mar 2001 to Set
2004, in a remnant of Semi-deciduous Atlantic Forest in Pernambuco state, northeastern Brazil,
Estacdo Ecologica do Tapacura (8°3’S e 35°10°W). The flowering and fruiting period are
synchronous among the four species. It occurs in the wet season between March and August. The
four species are herbaceous, perennial with asymetric tubular flowers due to the fusion between
androecium and style. The androecium is modified in sterile petaloid staminodes, the gynoecium
has an explosive style and it is attached through the cucullate staminode. The deposition of pollen
grains occurs in the pre-anthesis phase and the secondary pollen presentation occurs on the
depression of the style. The flowers measure from 8 to 37 mm in length with anthesis beginning
around 0430 pm; at this time the nectar has already been available to the floral visitors. The
nectar production is available until 1200 am, and the mean volume on the first hours of day is
between 2 to 6.5 ul and the mean sugar concentration is from 25 to 30%. This is characteristic of
Mellithophilous and Ornithophilous flowers. Regarding the floral visitors, we recorded legitimate
visits of Euglossini bees in the two species of Calathea, being the main pollinators, and of
hummingbirds, Phaethornis ruber (Phaethorninae) as the main pollinators of Hylaeanthe
hexantha and Stromanthe tockat. It was observed illegitimate visits of diurnal moths and
butterflies in the four species; therefore these visitors did not release the explosive mechanisms of

the flower. The four Marantaceae species present an elaborate mechanism of pollination and self-
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compatibility, however only the Calathea villosa had the output of fruits by spontaneous self-

pollination.

RESUMO

O estudo dos mecanismos de polinizagao, biologia floral e do sistema reprodutivo de Calathea
pernambucica Loes., Calathea villosa Lindl., Hylaeanthe hexantha (Poeppig. & Endl.) A.M.E.
Jonker & Jonker e Stromanthe tonckat (Aubl.) Eichler foi realizado no periodo de Mar. 2001 a
Set. 2004, em um remanescente de Floresta Atlantica Semidecidual de Pernambuco, Nordeste do
Brasil, Estagdo Ecologica do Tapacura (8°3°S e 35°10°W). Os periodos de floragdo e frutificagéo
sdo sincronicos nas quatro espécies, ocorrendo na estacdo de maior pluviosidade, de margo a
agosto. As espécies sao herbaceas, perenes, apresentando flores assimétricas, tubulosas devido a
fusdo do androceu com o estilete. As flores sdo protandricas e o androceu ¢ modificado em
estruturas petaloides e o gineceu possui um estilete explosivo, o qual encontra-se preso por um
dos estaminddios, o cuculado. A deposicao dos graos de pdlen ocorre em fase de pré-antese, e a
apresentagdo secundaria de pdlen na depressdo estilar. As flores medem de 8 a 37 mm de
comprimento com antese iniciando por volta das 0430 h, hordrio em que o néctar ja esta
disponivel aos visitantes florais. A producao de néctar estende-se até as 1200 h, sendo o volume
médio nas primeiras horas do dia entre 2 e 6,5 ul ¢ a concentragdo média de 25 a 30%,
caracteristico de flores melitofilas e ornitofilas. Com relagdo aos visitantes florais, foram
registradas visitas legitimas de abelhas Euglossini nas duas espécies de Calathea, sendo os
principais polinizadores e de beija-flores, Phaethornis ruber (Phaethorninae) como os principais

polinizadores de Hylaeanthe hexantha e Stromanthe tockat. Foram observadas visitas ilegitimas
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de mariposas diurnas e borboletas nas quatro espécies, pois ndo desengatilhavam o mecanismo
explosivo das flores. As quatro espécies apresentam um mecanismo elaborado de polinizagdo ao
mesmo tempo que sdo autocompativeis, porém apenas em Calathea villosa houve a produgio de
frutos por autopolinizacdo espontanea, evidenciando nas outras trés espécies a importancia dos

animais polinizadores.

INTRODUCAO

Na familia Marantaceae, em que as flores apresentam caracteristicas morfologicas e
biologicas complexas como assimetria, modificagdo do androceu em estames petaldides e um
estilete com movimento explosivo em que a possibilidade de polinizacdo acontece apenas uma
unica vez (Kennedy, 1978; Howell et al., 1993; Yeo, 1993; Andersson, 1998; Vogel, 1998;
Harder, 2000), os animais polinizadores precisam ser bastante eficientes para que o sucesso
reprodutivo ocorra.

Diante dessa morfologia floral, foi sugerida e observada uma especificidade entre as
espécies de Marantaceac e as abelhas da tribo Euglossini no Novo Mundo, sendo estas
consideradas como os principais ¢ mais eficientes polinizadores, agindo no processo de
desengatilhamento do estilete explosivo e, dessa forma, promovendo a polinizagdo (Janzen, 1971;
Kennedy, 1973, 1978, 1983, 2000; Ackerman et al., 1982; Ackerman, 1985; Andersson, 1998).
Por outro lado, outros grupos de animais, como borboletas e beija-flores, foram observados
polinizando flores de varias espécies de Marantaceae (Kennedy, 1978, 2000; Schemske &
Horvitz, 1984; Davis, 1987; Bawa, 1990; Clapen-Bockhoff, 1991; Kress & Beach, 1994; Leite &

Machado, in prep.; Locatelli et al., 2004). Além de todos os fatores citados anteriormente, o
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sucesso nos mecanismos de polinizacdo na familia Marantaceae depende da precisdo na
deposicao do polen no corpo do animal polinizador (Claen-Bockhoff, 1991; Claen-Bockhoff &
Pischtschan, 2000), independentemente a que grupo esse vetor pertenca.

Em associagdo a este complexo mecanismo, as flores sdo protandricas com os graos de
polen sendo apresentados, na antese floral, em uma depressdo do estilete, portanto, de forma
secundaria (Kennedy, 1978, 1983, 2000; Yeo, 1993; Andersson, 1998; Vogel, 1998). Mesmo
com o elaborado mecanismo de polinizagdo das espécies de Marantaceae, a grande maioria das
espécies apresenta autocompatibilidade genética (Kennedy, 2000). Poucos trabalhos, entretanto,
levando-se em consideragao o numero total de espécies da familia, exploram profundamente o
sistema reprodutivo. Alguns destes relatam a ocorréncia de autogamia, como os de Davis (1987)
para Thalia geniculata, Andersson (1986) para 12 espécies do género Maranta, Ramirez & Seres
(1994) para Stromanthe jacquinii e S. tonckat, Kress & Beach (1994) em varias espécies da
familia, Kennedy (2000) para flores cleistogamicas de Calathea e Locatelli et al. (2004) em
Saranthe klotzschiana. Outros trabalhos, por outro lado, mencionaram auto-incompatibilidade em
algumas espécies de Marantaceae como os de Kennedy (1983) para Calathea insignis, e Ramirez
& Seres (1994), para uma espécie ndo identificada de Calathea.

A familia Marantaceae apresenta distribui¢do pantropical (Heywood, 1978), possuindo
550 espécies, das quais 350 ocorrem nos neotropicos (Dahlgren et al., 1985; Mabberley, 1993;
Andersson, 1998). A América tropical possui 80% das espécies (Kennedy, 2000), sendo 37
encontradas em Pernambuco (Yoshida Arns et al., 2002a, b, c). Levando-se em consideragao a
representatividade da familia em Pernambuco e que as espécies desse trabalho sao
sincronopatricas, além da importancia das abelhas Euglossini, ressaltada pela literatura, por ser

um grupo chave para a manutencao da familia Marantaceae, objetivamos estudar os aspectos da
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biologia floral, os mecanismos de polinizagdo e de reproducdo, sugerindo a possibilidade da

partilha de polinizadores entre as quatro espécies desta familia.

MATERIAL E METODOS

Local do estudo

Os estudos e observagoes de campo foram desenvolvidos no periodo de margo de 2002 a
setembro de 2004 na Estacdo Ecologica do Tapacura (figura 1), na Mata do Camocim, localizada
no Municipio de Sdo Lourenco da Mata, Pernambuco, na margem norte da Barragem do
Tapacura (FIDEM, 1987), entre as coordenadas 8°01°S e 35°11°W, distando, aproximadamente,
60 km do Recife. A Estagdo Ecoldgica do Tapacura possui 776 ha de area total, abrangendo a
barragem e o represamento do Rio Tapacura, dos quais cerca de 382 ha representam fragmentos
de trés Matas, a Mata do Tord, a Mata do Camocim ¢ a Mata do Alto da Buchada (Coelho, 1979;
Azevedo Junior, 1990). As altitudes variam de 175 a 341 m, predominando encostas de declive
superiores a 30% (FIDEM, 1987) e o clima ¢ do tipo C2AS’a’, Megatérmico umido (Reis, 1970).
De acordo com Vasconcelos-Sobrinho (1949) e Andrade-Lima (1960), este municipio pertence a
super-regido de Floresta Seca, Floresta Estacional Semidecidual, predominando vegetacdo do
tipo perenifolia a semidecidua, sendo a Estagdo Ecoldgica do Tapacurd um dos raros

remanescentes deste ecossistema no Estado.
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Espécies estudadas e fenologia reprodutiva

Foram estudadas as espécies Calathea pernambucica Loes., C. villosa Lindl., Hylaeanthe
hexantha (Poeppig. & Endl.) A.M.E. Jonker & Jonker e Stromanthe tonckat (Aubl.) Eichler em
populagdes naturais ocorrentes em trilhas no interior da Floresta e em clareiras. As populagdes de
C. pernambucica, C. villosa e H. hexantha foram localizadas ¢ devido a impossibilidade da
contagem do numero total de individuos que formavam os aglomerados, os mesmos tiveram suas
areas medidas. Apenas os individuos de S. tonckat foram contados, sendo utilizados na amostra
cerca de 30 individuos, pois ndo ocorriam em agrupamentos e sim espagadamente dentro da
Floresta.

A fenologia da floragdo e da frutificacao foi acompanhada quinzenalmente no campo, em
2002 e mensalmente nos anos de 2003 e 2004, sendo registrados em fichas de campo a época e
duragdo da floragdo, assim como os periodos de emissdo de frutos verdes e maduros em 20
individuos de S. tonckat e em um dos agrupamentos formados pelas duas espécies de Calathea e
H. hexantha. Os padrdes de floragdo das espécies foram descritos de acordo com as classifica¢des

de Gentry (1974) e Newstrom et al. (1994).

Biologia e morfologia floral

Os dados relacionados a biologia e morfologia floral como o horario, a duracdo e a
seqiiéncia de antese, a receptividade do estigma, o numero de flores abertas por inflorescéncia e a
disponibilidade de néctar e pdlen, foram averiguados diretamente no campo utilizando os 20

individuos focais de S. tonckat e em um dos agrupamentos formados pelas outras trés espécies,
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Calathea pernambucica, C. villosa ¢ H. hexantha. Em laboratdrio foi feita a coleta de dados
relacionados a viabilidade polinica, através da técnica de coloragdo do citoplasma por carmim
acético 2% (Radford et al., 1974), e a contagem direta, em microscopio estereoscopico, dos graos
de polen, utilizando-se todo o conteudo da tnica teca em 20 flores de diferentes individuos de
cada espécie. A contagem do nimero de ovulos por flor também foi feita diretamente sob
microscopio estereoscopico, sendo posteriormente calculada a razdo polen/6vulo (Cruden, 1977,
2000). Todas as medidas foram analisadas e comparadas estatisticamente pelo teste de Kruskal-
Wallis, sendo aplicado o método de Dunn que indicou, mais especificamente, entre quais valores
médios existem diferencas significativas (BioEstat 2.0) (Ayres et al., 2000). Foram feitos
desenhos esquematicos comparativos das flores das quatro espécies, com auxilio de cAmara clara
acoplada a um microscopio estereoscopico, ressaltando-se as diferengas morfométricas das

estruturas reprodutivas.

A concentracdo de agucares e o volume do néctar foram medidos, respectivamente, em
flores previamente ensacadas de diferentes individuos, com auxilio de refratdmetro de bolso
(Atago® - 0-32% e 28-62%) e micro-seringas (Microliter® - 5 ul) (Dafni, 1992), as 0800 h e
1200 h, utilizando-se dez flores de cada espécie de individuos distintos. Os valores foram
analisados e comparados pelo teste de Kruskal-Wallis (BioEstat 2.0) (Ayres et al., 2000). A
receptividade do estigma foi determinada, no campo, em trés horarios do dia, as 0530, 1000 e
1400 h, utilizando-se 10 flores de cada espécie de individuos diferentes, através da reacdo com

peréxido de hidrogénio (Zeisler, 1938).
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Visitantes florais

Foram realizadas observagdes, no campo, sobre freqiiéncia, duragdo e comportamento dos
visitantes florais, assim como o resultado das visitas (poliniza¢dao ou pilhagem) de acordo com a
eficiéncia no desengatilhamento do mecanismo floral e com o local de deposi¢do do polen no
animal. A freqiiéncia dos visitantes foi verificada ao longo de, aproximadamente, 152 horas para
cada espécie, sendo registrados o numero de visitas totais em cada hora (censo). Os visitantes
foram entio classificados como muito freqiientes (> 4 visitas.hora ), freqiientes (+ 3 visitas.hora
1), pouco freqiientes (+ 2 visitas.hora ') ou raros (< 1 visita.hora ). Alguns insetos das ordens
Hymenoptera e Lepidoptera foram coletados e montados para identificacdo. Os beija-flores foram
identificados através de descrigdes e fotografias, por comparagdo, usando-se bibliografia

especializada (Grantsau, 1989; Sick, 1997).

Sistema reprodutivo

Para a andlise do sistema reprodutivo das quatro espécies foram realizados experimentos
controlados no campo de autopolinizagdo manual, autopolinizagdo espontanea e polinizagdo
cruzada, utilizando-se pelo menos 10 individuos de cada espécie para cada tratamento, de acordo
com as indicagdes de Radford et al. (1974). Em Calathea pernambucica, C. villosa e Hylaeanthe
hexantha os cruzamentos foram feitos entre individuos de agrupamentos distintos ou, quando
realizado no mesmo agrupamento, foram selecionadas plantas com no minimo 50 m de distancia
entre si. Nos diferentes tratamentos, os botdes em fase de pré-antese foram isolados com sacos de

“voil” e o tipo de poliniza¢do desejada feita no dia seguinte, por ocasido da antese. Em outras
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ocasides, flores abertas, porém engatilhadas, foram utilizadas para os experimentos controlados
de polinizagdo. O controle (polinizagdo natural) foi feito a partir da marcagdo das flores abertas
em diferentes dias sendo, posteriormente, contados o nimero de frutos e sementes formados em
todos os tratamentos. Os resultados foram comparados entre si através do teste do Qui-Quadrado
(X*/ BioEstat 2.0) (Ayres et al., 2000).

A verificagao do crescimento dos tubos polinicos foi feita através de polinizagdes manuais
em laboratorio, utilizando-se 20 flores de cada espécie, as quais foram acondicionadas em caixas
de acrilico com agar 2%. As flores polinizadas foram fixadas em FAA 70%, em intervalos de 8,
12, 24 e 48 h apds as polinizagdes e, posteriormente foram tratadas com NaOH, coradas com azul
de anilina e analisadas em microscopio de fluorescéncia (Martin, 1959). Flores utilizadas como
controle (polinizagdo natural), cujo mecanismo havia sido desengatilhado no campo, por animais
polinizadores, também foram fixadas e analisadas para comparagdo apos 12 e¢ 24 h da

polinizacao.

Material botanico

Ramos florais das quatro espécies foram coletados e herborizados, de acordo com as
técnicas usuais e, posteriormente, identificados e depositados, como espécimes testemunho, nos
Herbarios UFP - Geraldo Mariz da Universidade Federal de Pernambuco, e IPA - Dardano de
Andrade Lima, da Empresa Pernambucana de Pesquisa Agropecuaria (UFP n® 51376, 51378,

51379, 51380).
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RESULTADOS

Caracteristicas das plantas e fenologia da floracéo

As espécies Calathea pernambucica, C. villosa, Hylaeanthe hexantha e Stromanthe
tonckat sdo plantas herbaceas perenes com ramificagdes foliares, que partem do rizoma, e
possuem vida curta, como ¢é caracteristico para a familia Marantaceae. Calathea pernambucica,
C. villosa e H. hexantha medem, aproximadamente, 50, 80 e 50 cm de altura, respectivamente, e
possuem habito rosulado, em que parte das folhagens desenvolve-se ao nivel do solo. Stromanthe
tonckat, por sua vez, caracteriza-se pelo habito caulescente, apresentando ramificagdes, e
medindo cerca de 2.0 m de altura. E comum encontrar as quatro espécies em locais sombreados e
umidos, normalmente ao lado de cérregos no interior da Floresta.

Os individuos de C. pernambucica, C. villosa e H. hexantha ocorrem em aglomerados,
formando populagdes densas, ocupando 4reas totais de, aproximadamente, 120 m?, 325 m’ e
2.800 m’, respectivamente, distribuidas em duas populagdes distintas para cada espécie.
Enquanto que os individuos de Stromanthe tonckat sdao encontrados esparcadamente nas trilhas
do interior da mata, ndo havendo a formag¢ao de densas populagdes.

No periodo da estacdo chuvosa, que ocorreu de margo a agosto, as plantas das quatro
espécies exibiram todo o sistema aéreo com folhas vistosas, apresentando as fenofases de
floragdo e frutificacdo simultaneamente e sincronicas entre si (figura 2), com picos de floragao
entre os meses de abril e maio. Entretanto, no periodo de setembro a fevereiro, correspondente

aos meses de baixa pluviosidade e, portanto, a estacdo seca, ocorre uma maior incidéncia de luz

no interior da Floresta devido a perda das folhas por grande parte das espécies arboreas. Foi
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observado nesse mesmo periodo que C. pernambucica, C. villosa e H. hexantha, espécies de
habito herbaceo rosulado, perderam todo o sistema aéreo devido a senescéncia das folhas ficando
as mesmas apenas com o sistema subterraneo, os rizomas, em estado de dorméncia. Ao sinal das
primeiras chuvas, o caule subterraneo emite os primérdios das folhas e logo em seguida os
escapos florais, caracterizando o inicio da floragdo. Os primeiros frutos comegam a se
desenvolver cerca de 15 a 20 dias depois do inicio da floragao. Stromanthe tonckat, permanece
com o sistema aéreo vivo, mas com poucas folhas e estas bastante secas, mesmo durante a

estacao seca.

Biologia e morfologia floral

As flores das quatro espécies sdo assimétricas, hermafroditas e agrupadas em
inflorescéncias em escapos que partem do rizoma, como em C. pernambucica, C. villosa e H.
hexantha, ou nos ramos terminais, como em S. tonckat. A abertura das flores inicia pela base das
inflorescéncias em direcdo ao apice. As flores das quatro espécies sdo compostas por um calice
com 3 sépalas e corola com 3 pétalas livres, membranaceas, por um androceu modificado em
estames petaldides e por um estilete explosivo. O androceu e o estilete encontram-se basalmente
unidos formando o tubo floral. As flores estdo envoltas por bractéolas e inseridas em bracteas,
formando inflorescéncias.

Em C. pernambucica a inflorescéncia possui forma cilindrica e é composta por bracteas
dispostas circularmente, apresentando de 3 a 4 flores cada uma. Em C. villosa a inflorescéncia ¢é

do tipo espiga e composta por bracteas alternas espiraladamente, nas quais sao produzidas de 6 a
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8 flores (z = 3,6151, p <0,05). Com relagdo a producao de flores por inflorescéncias, verificamos
que C. pernambucica apresentou maior média quando comparado com C. villosa.

As flores das duas espécies, C. pernambucica e C. villosa, possuem o androceu formado
por estames petaldides de coloracdo amarela e por apenas um estame fértil com uma teca
funcional, sendo a outra petaldide (apéndice). O conjunto de estaminodios petaldides é formado
por um exterior, um caloso, sendo os maiores dos verticilos florais e os mais vistosos, € um
estaminodio cuculado. Este ultimo possui a forma de um capuz e mantém sob pressao o estilete,
antes da flor ser visitada. Ap6s um simples toque do animal polinizador em uma projecao lateral
que serve como “gatilho”, o estilete ¢ langando para frente deixando a carga polinica geralmente
no aparelho bucal do animal. O gineceu ¢ composto por um estilete curvo e carnoso, no qual
existe uma depressao na porcao anterior ao estigma, onde os graos de podlen sdo apresentados
antes da antese floral, de forma secundaria. Todos os estaminddios e o estilete unidos, formam
um tubo floral longo e estreito (figura 3 A e B). O ovério ¢ infero com 3 loculos e 3 6vulos,
possuindo nectarios septais (V. Smets et al., 2000).

Em H. hexantha e em S. tonckat pode ocorrer de uma a trés inflorescéncias do tipo
panicula, por planta, com flores pediceladas apresentando em média 54 e 20 flores por
inflorescéncia, respectivamente. A comparacdo das médias de flores por inflorescéncia foi
estatisticamente diferente (z = 4,0359, p < 0,05), mostrando que ha uma maior producao de flores
em H. hexantha. Cada pedicelo emite duas flores, as quais possuem o androceu, formado,
também, por apenas um estame fértil com uma teca funcional e a outra petaldide (apéndice), dois
estaminodios externos, um estaminddio caloso e um estaminddio cuculado. O gineceu também
possui um estilete curvo e curto em relagdo as espécies de Calathea, uma cavidade estigmatica e

anteriormente a ela existe a depressao estilar, local da apresentacao secundaria do pélen, o qual ¢
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depositado em fase de pré-antese (figura 3 C e D). Os ovarios dessas duas espécies, assim como
em Calathea sdo inferos, porém, sdo uniloculares e uniovulados. Os estaminddios petaldides de
H. hexantha sdo amarelos, enquanto que em S. tonckat eles sdo lilases. O mecanismo de a¢do do
estaminddio cuculado foi 0 mesmo descrito anteriormente para as duas espécies de Calathea e os
nectarios, também sdo septais (V. Smets et al., 2000).

Com relacdo aos caracteres morfométricos florais, as medidas mostraram que o
comprimento do tubo, formado pela juncao dos estaminddios petaldides e o estilete, ¢ maior em
Calathea pernambucica e em C. villosa, 37 ¢ 31 mm, respectivamente, embora ndo difiram
estatisticamente entre si. Entretanto, quando foram comparados os comprimentos dos tubos de C.
pernambucica com H. hexantha e C. pernambucica com S. tonckat os testes mostraram que
houveram diferencas significativas (z = 3,8255 e z = 5,7382, p < 0,05, respectivamente), sendo
verificado o mesmo na comparacdo entre C. villosa e S. tonckat (z = 3,8255, p < 0,05).

O numero de grios de podlen por flor foi maior em C. villosa, 509, e menor em H.
hexantha, 54 por teca, diferindo estatisticamente entre as quatro espécies. A razdo P/O também
foi diferente entre as espécies, exceto entre C. pernambucica e H. hexantha. Entretanto, a
viabilidade polinica foi de 100% para H. hexantha e S. tonckat, enquanto que nas espécies de
Calathea os valores foram menores, ocorrendo diferengas significativas quando foram
comparados os valores de C. pernambucica com C. villosa, com H. hexantha e com S. tonckat (z
=4,3683; z = 5,1779; z = 5,1779, p < 0,05, respectivamente). Os valores morfométricos das
quatro espécies encontram-se na tabela 1.

A antese das flores das quatro espécies teve inicio por volta das 0430 h, estando as
mesmas totalmente abertas as 0500 h, horario em que o estigma ja estava receptivo,

permanecendo assim ao longo do dia. Nas inflorescéncias das duas espécies de Calathea, abriam
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de uma a quatro flores por dia, enquanto que em H. hexantha e S. tonckat podia abrir até cinco
flores na mesma inflorescéncia por dia. O tempo total da abertura de todas as flores das
inflorescéncias durava de um a dois meses nas espécies de Calathea e Hylaeanthe, enquanto que
em Stromanthe, durava menos de um més.

O néctar comegou a ser produzido logo apds a abertura das flores até o final da manha,
por volta das 1300 h, quando os estaminddios petaldides e o estilete iniciavam o processo de
senescéncia, tornando-se escuros. As flores permaneciam viaveis, produzindo néctar e atrativas
por, apenas, oito horas. Foi verificada uma maior producao de néctar na primeira parte da manha
(C. pernambucica 6.7 = 3.9 ul; C. villosa 2.2 + 2.3 ul; H. hexantha 3.7 + 2.3 ul; S. tonckat 1.1 +
1.1 pl), diminuindo ao longo desse periodo e acentuadamente a partir do meio dia (0.9 = 2.0 pl;
04 +0.9 pul; 1.3+ 1.3 ul; 0.9 £ 1.2 pl, respectivamente) (figura 4), coincidindo com o inicio da
senescéncia floral. Os valores relacionados ao volume e a concentragdo de néctar na primeira
medida, as 0730 h, foram estatisticamente diferentes entre C. pernambucica e C. villosa quando
comparados (z = 3,4236, p < 0,05), enquanto que as 1200 h, houve diferenca significativa entre
C. villosa e H. hexantha (z = 2,9885, p < 0,05). Nas quatro espécies, os estaminddios petaloides
permaneceram aderidos na inflorescéncia nos dias subseqilientes a antese até o inicio do

desenvolvimento do ovario.

Visitantes florais

Os visitantes florais de C. pernambucica, C. villosa, H. hexantha e S. tonckat foram
abelhas, beija-flores, borboletas e mariposas diurnas (tabela 2). As visitas as flores ocorreram

durante toda a manhd, diminuindo o nimero de visitantes e visitas por volta das 1200 h,
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coincidindo com o periodo em que as flores ndo produziam mais néctar e iniciavam a
senescéncia, com o murchamento e escurecimento dos estaminddios. Apos as visitas, em que as
flores eram desengatilhadas, principalmente de abelhas Euglossini em C. pernambucica ¢ C.
villosa, uma abertura, como uma fenda, se formava ao longo do comprimento do tubo floral
(figura 5), facilitando a coleta de néctar nas subseqiientes visitas, principalmente por animais
pilhadores.

Abelhas da tribo Euglossini (Eufrisea cf. mussitans e Eulaema nigrita) foram os visitantes
mais freqlientes nas duas espécies de Calathea, iniciando as visitas para a coleta de néctar por
volta das 0600 h, desengatilhando o mecanismo de tensdo do estilete. Tais abelhas, assim como
as espécies observadas menos freqiientemente, Exaerete smaragdina e Eulaema bombiformes,
abordavam as flores frontalmente e, pousando no estaminodio exterior, no qual agarravam-se
com as pernas anteriores ¢ medianas, introduziam a lingua pela lateral do tubo (figura 6 A, C ¢
D), formado pela juncao dos estaminodios e do estilete, para a coleta de néctar. Nesse momento,
as flores eram desengatilhadas e parte do podlen, da depressao estilar, era depositado no aparelho
bucal, possivelmente na regido dos palpos labiais ou na propria lingua. Foi observado em
algumas ocasides que graos de podlen ficavam aderidos no estaminddio caloso, os quais eram
retirados na medida em que outras visitas ocorriam ao longo do dia. Entre uma flor e outra, as
abelhas voavam com a lingua distendida. Os intervalos entre as visitas das abelhas Euglossini
duravam normalmente de 10 a 40 minutos e em varios dias de chuva a freqiiéncia de visitas foi
menor em ambas as espécies. A abelha Eulaema nigrita visitou apenas as flores de C.
pernambucica. O beija-flor Amazilia sp. foi observado visitando uma tnica vez as flores de C.
pernambucica, o qual apresentou comportamento de polinizador, desengatilhando o mecanismo

do estilete. Alguns individuos de Exaerete smaragdina aproveitavam a abertura no tubo floral de
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C. pernambucica para pilhar o néctar e ndo contactavam com a cavidade estigmatica e muito
menos transportavam poélen. Outros visitantes foram observados pilhando as flores das duas
espécies de Calathea fazendo perfuragdes no tubo, como Phaethornis ruber que possui o bico
curto (24 mm) em relagdo ao comprimento dos tubos florais de C. pernambucica (37 mm) e C.
villosa (31 mm). Algumas espécies de mariposas diurnas e borboletas também foram observadas
pilhando as flores, uma vez que ao pousarem no estaminodio externo e ao introduzirem a
proboscide, muito fina, ndo desengatilhavam o mecanismo do estilete.

Com relagdo aos visitantes de H. hexantha e S. tonckat, o principal polinizador foi o beija-
flor P. ruber, apesar de ter visitado as flores na mesma freqiiéncia que Eufrisea cf. mussitans e
Xylocopa suspecta, respectivos polinizadores das espécies acima. O beija-flor P. ruber foi
observado como sendo o primeiro polinizador as flores, portanto, o principal polinizador das duas
espécies, iniciando as visitas por volta das 0600 h e desengatilhando os estiletes, a0 mesmo
tempo em que e o polen era depositado no bico (figura 7 A e C). As duas espécies tinham
populagdes proximas e pdde ser observado que o intervalo das visitas entre as flores era de,
aproximadamente, 15 min. para cada espécie. Em H. hexantha, além do beija-flor P. ruber,
Eufrisea cf. mussitans também foi observada visitando as flores com grande freqiiéncia, no
entanto, o horario das visitas era mais tardio e, considerando que as flores t€m uma unica chance
de serem desengatilhadas e polinizadas, os horarios das visitas ¢ um fato importante na eficiéncia
como polinizador. Outras espécies de abelhas Euglossini (Exaerete smaragdina, Eulaema
bombiformis e Euglossa sp.) foram observadas polinizando as flores em menor freqiiéncia, de
acordo com o numero de visitas em determinados intervalos de tempo. As abelhas forrageavam
em intervalos de tempo muito longos, cerca de 1 h e 30 min até 2 horas e em varios dias ndo

foram observadas. Elas também abordavam as flores frontalmente e, como as flores sdo
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pediceladas, elas ficavam penduradas, agarradas ao estaminodio pelas pernas, enquanto
introduziam a lingua no tubo da flor (figura 7 B), desengatilhando o mecanismo do estilete. Do
mesmo modo que em C. pernambucica, H. hexantha teve a abelha Euglossa sp como polinizador
exclusivo em comparagdo com as outras espécies estudadas. Como as flores de H. hexantha
possuem o tubo mais curto do que as espécies de Calathea, possivelmente parte dos grios de
pélen ficavam aderidos na lingua e era preciso algumas outras visitas para que todo o polen fosse
retirado da flor. Além dos polinizadores, as flores de H. hexantha tiveram como pilhadores de
néctar espécies de mariposas diurnas, observadas muito frequentemente, e borboletas, em raras
ocasides.

Em S. tonckat, além de P. ruber, individuos de Xylocopa suspecta foram observados, com
exclusividade e com muita freqii€ncia, polinizando as flores em intervalos de 30 a 60 min. Estas
abelhas s3o grandes em relacdo as flores, as quais possuem um tubo floral curto entdo, durante as
visitas para coletar néctar, elas agarravam-se aos estaminddios externos com as pernas anteriores
e medianas e introduziam a lingua no tubo floral (figura 7 D), sendo a por¢ao basal da lingua o
provavel local de deposigdo dos graos de pdlen. Assim como em H. hexantha, as flores de S.
tonckat também foram pilhadas com bastante freqiiéncia por varios individuos de borboletas e
mariposas diurnas. Além da pilhagem do néctar, esses animais nao desengatilhavam o

mecanismo do estilete devido a pequena espessura das suas proboscides.

Sistema reprodutivo

Os resultados dos experimentos controlados para a verificacdo do sistema reprodutivo

mostraram que houve sucesso na formagado de frutos nas autopolinizagdes manuais e polinizagdes
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cruzadas em C. villosa, H. hexantha e S. tonckat e, apenas em C. villosa, na polinizagdo
espontanea (tabela 3), ocorrendo o desengatilhamento espontaneo do mecanismo do estilete e
posteriormente a fecundagao dos 6évulos. A média de frutos formados em condi¢des naturais foi
de 31% em C. villosa, 87% em H. hexantha e 74% em S. tonckat. O intervalo de tempo do inicio
do desenvolvimento dos frutos (ovario em desenvolvimento apdés o murchamento das pegas
florais) até o amadurecimento dos mesmos ¢ de, aproximadamente, quinze dias para C. villosa e
de um més para H. hexantha e S. tonckat. Em C. villosa e H. hexantha os frutos possuem
coloragdo amarelo-esverdeado, quando maduros, sdo deiscentes e, possivelmente autocdricos,
dispersos secundariamente por formigas que carregam as sementes segurando-as pelo arilo, os
quais sd3o bem desenvolvidos. Os frutos de S. tonckat sio avermelhados quando estdo
amadurecidos, e possivelmente sao dispersos por aves. Nao foi verificada a formagao de frutos
em C. pernambucica, possivelmente devido a predagdo dos ovarios em desenvolvimento ou dos
frutos ainda jovens, por formigas.

A analise do crescimento dos tubos polinicos nas autopolinizagdes manuais mostrou que
nas espécies C. villosa e H. hexantha a possivel penetragdo nos 6vulos ocorre entre 12 e 24 horas
(figura 8 A e C). Entretanto foi verificado, também, o crescimento normal e, possivel fecundagao,
dos ovulos nas polinizagdes cruzadas destas duas espécies, sendo visualizados tubos polinicos
entrando no ovario apos 12 horas (figura 8 B ¢ D). Em C. pernambucica foi verificado o
crescimento dos tubos polinicos, ap6s 12 horas, tanto nas autopolinizagdes quanto nas
poliniza¢des cruzadas (figura 8 E e F). Nas trés espécies foram observados poucos tubos
crescendo pelo canal estilar apesar de varios graos de polen germinarem na cavidade estigmatica.
Nao foi possivel a analise dos tubos polinicos em S. tonckat devido a dificuldade de visualizagdo

dos mesmos em materiais devidamente preparados.
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DISCUSSAO

Fenologia da floragéo, biologia e morfologia floral

As quatro espécies de Marantaceae, Calathea pernambucica, C. villosa, Hylaeanthe
hexantha e Stromanthe tonckat, apresentaram sincronia de flora¢do entre si ¢ possuem padrao de
floragdo do tipo anual, com apenas um ciclo de floragdo por ano, com duragdo intermedidria (1-5
méses) e padrao regular, tanto ao nivel individual, quanto ao nivel populacional, de acordo com
Newstrom et al. (1994). De acordo com a classificacdo de Gentry (1974) podemos enquadra-las
no tipo “steady-state”, uma vez que abrem poucas flores por dia. No periodo de seca, apenas os
individuos de S. tonckat permanecem com folhagens, enquanto que nas outras trés espécies, o
sistema aéreo morre ficando o rizoma dormente em baixo da terra. O ciclo de vida dessas plantas
¢ bastante rapido, possivelmente em reposta as condi¢des climaticas favoraveis no periodo das
chuvas, principalmente em se tratando de uma floresta semidecidua. Resultado semelhante ao
encontrado aqui para as espécies estudadas, com relacdo ao tipo de floracdo anual e “steady-
state”, foi observado para Saranthe klotzschiana por Locatelli et al. (2004).

Segundo Janzen (1980), as plantas herbaceas e arbustivas das florestas deciduas e semi-
deciduas, florestas estas que apresentam uma estagdo seca bem acentuada, possuem sincronia no
comportamento de floracdo, sendo as primeiras chuvas o estimulo inicial para a emissdao das
flores. Alguns fatores podem interferir na sincronia e no periodo de floragdo como, a necessidade
da polinizagdo cruzada, a necessidade de florescer quando a maior parte dos polinizadores estdao
ativos e a necessidade de florescer e formar frutos na época que reduz ao minimo as

interferéncias competitivas. No entanto, Janzen (1967) ressalta que o pico de floracdo na estagdo
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de alta pluviosidade pode interferir, reduzindo a freqiiéncia de visitas dos animais, devido aos
danos causados as flores pelas chuvas. Os dias com chuva, de fato, podem ter interferido no
numero de visitas as flores pelos animais, aqui para as espéceis de Marantaceae, e,
principalmente, em alguns casos, pela diluigdo da concentracdao de agucares do néctar e nao por
danos causados as flores.

A assimetria floral ¢ uma das caracteristicas principais da familia Marantaceae,
encontrada em todas as espécies, assim como a apresentacdo secundaria de pdlen e a protandria
(Kennedy, 1978, 2000; Endress, 1994, Vogel, 1998). Segundo Vogel (1998), a falta de simetria
floral na familia promoveu a constru¢do de um avancado aparato de polinizagdo devido a
transformacao das estruturas reprodutivas, as anteras, em estruturas responsaveis pela atragao aos
animais polinizadores.

A apresentacdo secundaria de polen nas espécies da familia ocorre de modo passivo, no
qual os graos de polen sdo apresentados em uma por¢ao do estilete, na depressdo estilar, em um
periodo anterior a antese floral. Esse tipo de apresentagdo do polen ¢é relatado como sendo um
aumento da funcdo de atracdo aos polinizadores, pelo androceu petaldide, o qual passa a
“responsabilidade” da dispersdo do polen para o gineceu, caracteristica essa considerada
evolutivamente avancada (Kirchoff, 1991; Ladd, 1994). Além disso, Howell et al. (1993)
ressaltam a importdncia da apresentacdo secundaria de poélen na familia Marantaceae,
principalmente por causa da adaptagdo ao tipo de polinizacdo explosiva e pela precisio na
deposicao e no recebimento dos graos de polen quando comparado com a apresentacdo normal
pelas anteras em outros grupos de plantas.

De acordo com algumas caracteristicas morfoldgicas apresentadas pelas flores das quatro

espécies de Marantaceae, tais como: antese diurna, simetria bilateral, coloracdo amarelada dos
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estaminddios petaldides em C. pernambucica, C. villosa e H. hexantha e lilas em S. tonckat,
assim como as caracteristicas do néctar, elas se enquadram na sindrome de melitofilia proposta
por Faegri e Pijl (1979), Endress (1994) e Proctor et al. (1996). Essas sdo caracteristicas gerais
encontradas para as espécies da familia, existindo, porém apenas um género, Maranta, que
apresenta atributos morfologicos e bioldgicos florais caracteristicos das sindromes de falenofilia
e esfingofilia (Andersson, 1986; Teixeira e Machado, capitulo 2 desta tese).

Por outro lado, as concentragdes de aclicares do néctar nas quatro espécies apresentaram
valores médios dentro do intervalo de 20 e 31%, o que corresponde a polinizagdo por abelhas e
beija-flores (Baker, 1975; Bolten e Feinsinger, 1978; Endress, 1994; Proctor et al., 1996; Roberts,
1996). As duas espécies de Calathea foram polinizadas somente por abelhas e, apenas uma tnica
vez, pelo beija-flor Amazilia sp. em C. pernambucica, enquanto que as flores de H. hexantha e S.
tonckat foram polinizadas tanto por abelhas quanto por beija-flores. Essa ampla faixa de variagao
na concentragdo de aglcares do néctar também foi encontrada para Saranthe klotzschiana
(Locatelli et al., 2004). No entanto, Ackerman et al. (1982), Kennedy (1983) e Leite ¢ Machado
(in prep.) observaram que em Calathea latifolia, C. insignis e em Ischnosiphon gracilis,
respectivamente, a concentragdo ficou entre 32 e 38%, sendo as flores polinizadas apenas por
espécies de abelhas. Em Stromanthe porteana por sua vez, a concentragdo ficou em torno dos
20%, sendo as flores polinizadas apenas por beija-flores (Leite e Machado, in prep.).

De um modo geral, observou-se que, para as quatro espécies estudadas, ndo houve relacao
entre o comprimento do tubo floral e o volume médio de néctar produzido, uma vez que, mesmo
havendo semelhanga no comprimento dos tubos entre C. pernambucica ¢ C. villosa (37 mm e 31
mm, respectivamente), a produgdo de néctar foi diferente. Entretanto, H. hexantha e S. tonckat,

cujos comprimentos dos tubos foram menores (15 mm e 8 mm, respectivamente), nao
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apresentaram diferenca na producdo de néctar em relagdo a C. pernambucica que teve o maior
valor de comprimento do tubo floral. Com relagdo a concentragdo de agtcares, C. pernambucica,
produziu mais néctar na primeira parte da manhd, quando comparado com H. hexantha e S.
tonckat, cujas flores produziram um volume menor, porém mais concentrado.

As diferengas nas concentragdes de agucares do néctar parecem associadas ao volume
produzido pelas flores, quanto menor o volume, maior a concentragdo. Essa relagdo pode ter
interferido no numero e na freqliéncia dos animais visitantes, principalmente dos pilhadores.
Tanto em H. hexantha quanto em S. tonckat, os animais polinizadores e os pilhadores foram

observados com maior freqiiéncia quando comparado com as duas espécies de Calathea.

Visitantes florais

Segundo Kennedy (2000), a exata localizagdo dos graos de pdlen na flor, a prote¢do dos
mesmos por um estaminddio petaldide cuculado e a complexidade morfologica floral confere o
sucesso da familia Marantaceae em relacdo aos outros grupos da Ordem Zingiberales, inclusive a
familia Cannaceae.

A estrutura floral das espécies de Marantaceae inicialmente se desenvolveu em resposta a
polinizacdo por abelhas, sendo a melitofilia a principal sindrome encontrada nas espécies do
grupo. As abelhas da tribo Euglossini, géneros Euglossa ¢ Eulaema, sdao consideradas como os
principais polinizadores, principalmente nas plantas do Novo Mundo, as quais sdo capazes,
devido ao longo comprimento da lingua, de desengatilhar o mecanismo explosivo do estilete
(Kennedy, 1978, 2000). De acordo com os estudos encontrados na literatura e as citagdes, cerca

de 72% das espécies de Marantaceae sao polinizadas por abelhas da tribo Euglossini (ver tabela 1
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da revisdo bibliografica da tese). Entretanto, essa especificidade ou especializacdo no sistema de
polinizacdo da familia Marantaceae pode ter um alto custo para ambas as partes envolvidas,
plantas e polinizadores, principalmente no processo que envolve os mecanismos de extingao
(Johnson e Steiner, 2000).

Por outro lado, as diferencas no nimero, na forma e nos tamanhos das partes florais, como
o comprimento do tubo da corola e a forma do estigma podem surgir como adaptagdes a
diferentes tipos de polinizadores como observado aqui para Hylaeanthe hexantha e Stromanthe
tonckat, cujos principais polinizadores foram abelhas e uma espécie de beija-flor, Phaethornis
ruber. Outros grupos de polinizadores também foram observados em Saranthe klotzchiana como
mariposas e beija-flores (Locatelli et al., 2004), beija-flores em Stromanthe porteana (Leite e
Machado, in prep.), em Calathea insignis (Kennedy, 1978), em varias espécies do género
Calathea (Kennedy, 2000), em S. jacquinii (Seres e Ramirez, 1995) e em Thalia geniculata
(Davis, 1987). Entretanto, Seres e Ramirez (1995) relataram apenas abelhas Anthophoridae como
polinizadores de S. tonckat, diferente do observado neste trabalho em que foram constatados o
beija-flor P. ruber ¢ a abelha Xylocopa suspecta como polinizadores.

Na grande maioria das espécies do género Calathea, as abelhas da tribo Euglossini sdo os
principais polinizadores, como observado aqui para C. pernambucica e C. villosa e, apesar do
longo comprimento do tubo floral s6 ocorreu uma visita rara do beija-flor Amazilia sp. em C.
pernambucica, e somente em duas ocasides em que um outro beija-flor, P. ruber, tentou pilhar
pela base do tubo floral nas duas espécies, mas sem sucesso. Os resultados mostraram, como um
fator determinante, a existéncia da relagdo entre o comprimento dos tubos florais semelhantes e

as classes de polinizadores, pois foi observado qua nas duas espécies de Calathea, em que ndo
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houve diferenga siginicativa no tamanho dos tubos, as espécies de abelhas Euglossini como
polinizadores principais.

Entretanto, H. hexantha e S. tonckat, por terem os comprimentos dos tubos florais
menores, em relagdo as espécies de Calathea, sdo procuradas por outra classe de polinizadores
principais, como o beija-flor P. ruber, que por possuir o bico curto nido foi capaz de visitar as
flores de C. pernambucica e C. villosa legitimamente. Por outro lado, abelhas Euglossini também
atuaram como polinizadoras de H. hexantha, mostrando a partilha dos grupos de polinizadores
entre espécies com diferentes comprimentos de tubo. O mesmo ocorreu para S. tonckat em
relagdo a H. hexantha, a qual possui um comprimento do tubo muito menor, teve como
polinizador Xylocopa suspecta, uma abelha de lingua curta. Foi observado, portanto,
sobreposicao de polinizadores nas quatro espécies de Marantaceae aqui estudadas.

Essa sobreposicao de visitantes, resultando na partilha por polinizadores, foi constatada
entre as espécies aqui estudadas, por outro lado, também houveram algumas exclusividades de
espécies de abelhas como em Calathea pernambucica que a abelha Eulaema nigrita foi
observada com muita freqiiéncia, assim como Xylocopa suspecta em S. tonckat, ¢ Euglossa sp.,
em menor freqiiéncia, para H. hexantha.

De acordo com Janzen (1971), Ackerman et al. (1982) e Ackerman (1985), as abelhas
Euglossini tendem a visitar e ter preferéncia por plantas que apresentam o padrao de floracao do
tipo “steady-state”, as quais produzem poucas flores por dia por um longo periodo,
principalmente pelo fato das abelhas voarem por longas distancias e por desenvolverem rotas de
forrageamento visitando as mesmas plantas, muitas vezes na mesma seqiiéncia, por dia. De fato,
esse comportamento das abelhas visitantes foi observado para as trés espécies estudadas de

Marantaceae que foram polinizadas por esse grupo.
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Com relag@o ao numero de flores produzidas por inflorescéncia, parece ndo haver uma
ligagdo direta com a freqliéncia dos visitantes, uma vez que C. pernambucica e H. hexantha
foram as espécies que, em média, produziram mais flores e, de certa forma, receberam visitantes
com freqiiéncia. Por outro lado, foi observado que S. tonckat produziu menos flores por
inflorescéncia, quando comparado com as espécies anteriores, € recebeu mais visitantes com
freqliéncias maiores.

Para as quatro espécies estudadas, foram observadas borboletas e mariposas diurnas
visitando as flores, porém nenhum desses animais foi eficiente no processo de desengatilhamento
do estilete por possuirem a probdscide muito fina, ¢ dessa forma apresentando o comportamento
de pilhagem, uma vez que a producgdo de néctar pelas flores era baixa. Com relagdo a freqiiéncia
de visitas dos animais, ndo existe uma correlacdo entre freqiiéncia e eficiéncia dos polinizadores,
principalmente para as espécies da familia Marantaceae, como observado em Calathea

ovandensis (Schemske e Horvitz, 1984).

Sistema reprodutivo

A familia Marantaceae possui em elaborado mecanismo de polinizagdo associado a
apresentagao secundaria de polen e a protandria, o que, teoricamente, impediria ou dificultaria a
autopolinizagdo das flores, porém, cerca de 8% de todas as espécies, segundo Kennedy (2000),
sdo autogamicas.

A verificagdo do tipo de sistema reprodutivo de C. villosa, H. hexantha e S. tonckat
mostrou que o comportamento reprodutivo das trés espécies foi semelhante, tanto para os

resultados de autopolinizagdes manuais quanto para as polinizacdes cruzadas com um grande
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percentual de frutos formados em ambos os tratamentos. No entanto, os percentuais de frutos
formados no controle foram bem menores em C. villosa, diferindo de H. hexantha e S. tonckat,
que mostraram valores estatisticamente semelhantes. Esse resultado pode estar relacionado com a
freqiiéncia de visitas, uma vez que C. villosa teve apenas um vetor de polen bastante frequente,
enquanto que as outras duas espécies tiveram dois polinizadores muito frequentes, associado ao
fato da ocorréncia de autopoliniza¢do espontanea em C. villosa na auséncia dos polinizadores,
resultado esse ndo observado em H. hexantha e S. tonckat. Nessas duas ultimas espécies, os
resultados dos cruzamentos foram iguais estatisticamente, além delas partilharam o mesmo
polinizador principal e apresentaram uma alta produgao de frutos formados naturalmente.

A autocompatibilidade é muito comum nas espécies do género Calathea como relatado
em C. insignis (Kennedy, 1983; Kress e Beach, 1994), C. lasiostachya e C. marantifolia, (Kress e
Beach, 1994), C. ovandensis (Schemske e Horvitz, 1984) e também em C. villosa (Kennedy,
2000). Flores cleistogamicas obrigatorias também foram observadas em espécies de Calathea
como em C. micans, C. furcata ¢ C. panamensis (Kennedy, 2000). A autocompatibilidade
também foi relatada para S. tonckat, assim como para S. jacquinii por Ramirez e Seres (1994),
para Saranthe klotzschiana (Locatelli et al., 2004) e para varias espécies do género Maranta
(Andersson, 1998; Teixeira e Machado, capitulo 2 desta tese).

A formagédo de frutos por autopolinizagdo espontianea observada em C. villosa pode ter
ocorrido, segundo Kennedy (2000), devido a morfologia do apice do estigma que em algumas
espécies pode ser reto e durante o alongamento do estilete dentro da flor, no periodo que antecede
a antese, alguns graos de polen podem entrar em contato e germinar na cavidade estigmatica.
Além disso, foi observado que logo apds a abertura das flores o estigma ja estava receptivo,

aumentando a possibilidade da germinagao dos graos de pélen. Em H. hexantha e em S. tonckat
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pdde-se observar que o apice era mais denso e nao formava um angulo reto com o estigma, como
visto nas flores de C. villosa. Associado a morfologia do apice do estigma, outro fator que pode
ter contribuido para a formagdo de frutos por autopolinizagdes espontianeas em C. villosa foi o
desengatilhamento espontaneo das flores quando ndo ocorriam visitas, fato que nao foi observado
para H. hexantha e S. tonckat.

A protandria € outra caracteristica encontrada nas espécies da familia Marantaceae e, de
acordo com Proctor et al. (1996), esse mecanismo ¢ comum em plantas que possuem
caracteristicas florais morfoldgicas evoluidas e sdo polinizadas por insetos, coincidindo com as
plantas aqui estudadas, mas fazendo uma ressalva para a ocorréncia de beija-flores na poliniza¢ao
das mesmas. Além disso, a protandria pode ser considerada como uma forma de impedir a
autopolinizacdo, principalmente em espécies que sdo autoincompativeis (Proctor et al., 1996),
ndo sendo o caso para as espécies de Marantaceae. Em espécies dessa familia, por apresentarem
complexidade no mecanismo de polinizagdo e na morfologia floral, a protandria poderia estar
associada, juntamente com a apresentacao secundaria de polen, a uma maior eficiéncia no
transporte dos graos de pdlen da flor para o polinizador, garantindo a dispersao.

Outro fato que aumenta o sucesso do mecanismo de polinizagdo € a presenga em excesso
de “pollenkitt”, facilitando o agrupamento dos graos de polen e a aderéncia dos mesmos no corpo
do polinizador. Fato importante ao levar em consideragdo que, as flores possuem uma unica
chance de serem polinizadas devido a irreversibilidade do mecanismo do estilete. Apesar da
pequena quantidade de graos de pdlen produzidos, fato esse sugerido por Howell et al. (1993)
para espécies com apresentacdo secundaria de polen como sendo uma vantagem seletiva, a

viabilidade foi bastante alta e os valores da razdo P/O, para as espécies aqui estudadas, de acordo

63



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

com Cruden (1977), indicaram autogamia facultativa, corroborando com os resultados
encontrados para a formacao de frutos e com a observagao e analise dos tubos polinicos.

Mesmo com toda a evolugdo do aparato morfologico floral, apresentando estruturas
reprodutivas modificadas que servem para aumentar a atragdo aos animais, assim como a
substituicdo da apresentagdo da carga polinica e do mecanismo de funcionamento do estilete,
além da diversificagdo nos grupos de polinizadores, varias espécies de Marantaceae sdo
autocompativeis e autégamas. Nao que a autocompatibilidade invalide essas caracteristicas
evolutivas morfoldgicas, mas sim parece ser fundamental na garantia da polinizacdo cruzada,
uma vez que apenas C. villosa apresentou formagdo de frutos por autopolinizagdo espontanea.
Isto nos leva a sugerir que o mecanismo morfologico especializado seria uma maneira de
prevenir a autopolinizagdo e ndo a autocompatibilidade genética. Este mecanismo elaborado das
espécies de Marantaceae também pode representar uma forma de diminuigcdo da competi¢cdo por
polinizadores, uma vez que o mecanismo de polinizacdo ¢ especifico e complexo, além de ser,
como mencionado por Stebbins (1957), caracteristico de espécies bem adaptadas, ndo
necessitando de recombinagdo génica para a sobrevivéncia do grupo.
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PARAIBA
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Figura 1 — Mapa representando a localizagdo da area de estudo (seta), Estacdo Ecologica do

Tapacura.
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Figura 2 - Periodos de floracao e frutificacdo das quatro espécies de Marantaceae na Estacao
Ecologica do Tapacura, Pernambuco, Nordeste do Brasil, nos anos de 2002 a 2004.
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2 mm §

Figura 3 - Desenhos esquematicos das flores, sem o calice, a corola e os estaminddios externos,
mostrando o mecanismo desengatilhado de Calathea pernambucica (A), C. villosa (B),
Hylaeanthe hexantha (C) e Stromanthe tonckat (D). eca — estaminodio caloso, ecu — estaminddio

cuculado, est - estilete
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Figura 4 — Média do volume (barras) e da concentragdo de agucares (linhas) no néctar em flores
(n = 10) de quatro espécies de Marantaceae em Floresta Semidecidua, Pernambuco, Nordeste do

Brasil.
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Figura 5 - Flores de Calathea pernambucica ¢ C. villosa com o mecanismo do estilete sob

pressdo, engatilhado (A e B), e desengatilhado (C e D), respectivamente, com setas mostrando a
fenda, o estilete (est), os estaminddios caloso (eca), cuculado (ecu) e o externo (eex). Escala =10

mm
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Figura 6 — Polinizadores das duas espécies de Calathea. Eufrisea cf. mussitans (A) e Eulaema

nigrita (B) em C. pernambucica; E. cf. mussitans (C e D) em C. villosa. Escala = 10 mm
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Figura 7 — Polinizadores de Hylaeanthe hexantha e Stromanthe tonckat. Phaethornis ruber (A) e
Eufrisea cf. mussitans (B) em H. hexantha; P. ruber (C) e Xylocopa suspecta (D) em S. tonckat. .

Escala= 15 mm
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Figura 8 — Tubos polinicos em Calathea villosa, apds 24 h, penetrando em um o6vulo apos
autopolinizagdo, observar seta (A), e entrando no ovario em polinizagdo cruzada (B). Em
Hylaeanthe hexantha, um tubo polinico envolvendo o 6évulo em flor 24 h ap6s autopolinizagdo
(C) e 12 h apds polinizagdo cruzada (D). Tubos polinicos entrando no ovario apos 12 h de

autopolinizagao (E) e polinizagdo cruzada (F) em Calathea pernambucica. Escalas = 10um.
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Tabela 1 — Caracteres florais das quatro espécies de Marantaceae em floresta Semidecidua em
Pernambuco, Nordeste do Brasil. (n = 20, *n = 10) (g.l. = 3, p < 0,01, letras iguais para valores

que ndo diferem estatisticamente).

Caracteres florais C. pernambucica C.villosa H.hexantha S. tonckat

X (SD) X (SD) X (SD) X (SD)
Flores/inflor.* 40 (4,7)>¢ 17 (4,0)° 54 (9,8) 20 (3,7)>¢

Compr. tubo floral (mm) 37 (0,13)° 31(0,07)>° 15(0,08)>¢  8(0,05)°
Polen/flor 201 (27,3)° 509 (44,4)b  54(93)c 104 (11,4)°

Ovulo/flor 3 3 1 1
P/O 67 170 54 104

Viabilidade polinica 95% (2.8)" 99% (3,2)°  100% (0)°  100% (0)°
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Tabela 2 - Animais visitantes e resultado das visitas as flores de quatro espécies de Marantaceae
em Floresta Semidecidua em Pernambuco, Nordeste do Brasil. PO - polinizador, PI - pilhador,
MF - Muito freqiiente (> 4 visitas.hora™"), F — Freqiiente (+ 3 visitas.hora™), PF - Pouco freqiiente

(+ 2 visitas.hora™), R — Raro (< 1 visita.hora™).

Visitantes Florais Calathea Calathea Hylaeanthe Stromanthe

pernambucica  villosa  hexantha tonckat

Abelhas
Apidae
Eufrisea cf. mussitans Fabricius (1787) PO (F) PO (MF) PO (MF) -
Exaerete smaragdina Guérin (1845) PI (PF) PO (F) PO (F) -
Eulaema nigrita Lepeletier (1841) PO (MF) - - -
Eulaema bombiformes Packard (1869) PO (PF) - PO (PF) -
Euglossa sp. - - PO (PF) -
Anthophoridae
Xylocopa suspecta Moure (1988) - - - PO (MF)
Beija flores - - - -
Phaethornis rubber Linnaeus (1758) PI (R) PI(R) PO (MF) PO (MF)
Amazilia sp. PO (R) - - -
Mariposas diurnas PI (F) PI (R) PI (MF) PI (MF)
Borboletas PI (PF) - PI (R) PI (MF)
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Tabela 3 — Resultados da verificagdo do sistema reprodutivo em espécies de Marantaceae da
Estagdo Ecologica do Tapacura, Floresta Semidecidua, Pernambuco, Brasil. (' * * X* Calathea
villosa = 4.797; ' ** X* Calathea villosa = 4.029; * Calathea villosa x * Hylaeanthe hexantha X*=
7.189; * Calathea villosa x * Stromanthe tonckat X* = 6.313, g.l. = 1, p < 0.05, letras iguais para

valores estatisticos que nao diferem, tanto nas linhas quanto nas colunas).

Tratamentos de polinizagdo Calathea villosa Hylaeanthe hexantha  Stromanthe tonckat
Flores/frutos/% Flores/frutos/% Flores/frutos/%
Autopolinizacio manual ' 30/20/66"° 30/ 14 /471 30/18/60*°
Autopolinizacio espontinea * 22/4/18" 30/0/0 30/0/0
Poliniza¢do cruzada > 20/4/20%¢ 30/18/60 ¢ 30/10/33%°¢
Controle * 52/16/31%° 30/26/87¢ 54/40/74%¢
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ABSTRACT

The reproductive phenology pollination by moths and hawkmoths and the reproductive system of
Maranta divaricata Rosc. e M. protracta Miq. was observed and anlysed in natural populations
of the two species in the Estacdo Ecoldgica do Tapacura, a remnant of Atlantic Forest
Semideciduous in Pernambuco state northeastern Brazil, in the period between Mai. 2003 a Set.
2004. Both species are herbaceous caulescent, with flowering and fruiting occuring during the
whole year with a flower peak the wet season between March and August. Maranta divaricata
and M. protracta have nocturnal asymetric and tubular flowers with anthesis beginning around
0330 pm. The floral tube of the two species are 21 and 19 mm lenght, respectively, due to the
fusion between androecium and style. The ginecium is composed of a style which is tripped to
the cuculate staminode while the other three staminodes, one callose and the other two outer, help
the pollination process, attracting the animals. The pollen grain, around 45 per flower, are
produced in only one teca. They are placed in the stylar depression while the flower is still in a
bud phase, characterizing the secundary pollen presentation and protandry. The nectar average
volume to both species at 0430 pm is 0.24 pl, with suggar concentration around 15%. The nectar
production declined at 0730 pm. The flowers started wilting around 0900 pm and after this time it
was observed an accumulation of dew inside the floral tube. The first floral visitors at 0430 pm
were moth species and right after at 0545 pm the hawkmoths species started the visits. However,
in this period, the majority of flowers were already been trigged by the moths, which are
considered the main pollinators. The visits occured until 0830 pm. The two species of Maranta
were considered self compatible with a great production of fruit by spontaneous self-pollination,

37 % in Maranta divaricata and 24% in M. protracta. With a complex pollination mechanism,
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which may to prevent self pollination, the autogamy for the two species were confirmed by the

fruit set as well as through the analysis of pollen tubes growth.

RESUMO

O estudo sobre a polinizagdo por noctuideos e esfingideos e a verificagdo do sistema reprodutivo
da Maranta divaricata Rosc. e M. protracta Miq. foi desenvolvido e analisado em populagdes
naturais das duas espécies na Estagdo Ecologica do Tapacura (8°3’S e 35°10°W), um
remanescente de Floresta Atlantica Semidecidual de Pernambuco, Nordeste do Brasil, no periodo
de Mai. 2003 a Set. 2004. As duas espécies sdo herbaceas caulescentes, com floracdo e
frutificagdo durando o ano todo e apresentando o maximo de produgdo de flores no periodo de
alta pluviosidade, entre margo e agosto. As flores de M. divaricata e M. protracta sdo
crepusculares com antese comegando por volta das 1530 h, assimétricas e tubulosas, medindo 21
e 19 mm, respectivamente, devido a fusdo do androceu com o estilete. O gineceu € composto por
um estilete ¢ um ovario infero com um o6vulo. Enquanto que o androceu é formado por
estaminodios, um cuculado, um caloso e dois externos que auxiliam no processo de polinizagao
como atrativos aos animais. Os graos de polen, cerca de 45 por flor, produzidos em apenas uma
teca, sdo depositados na cavidade estilar, ainda em fase de botdo, representando apresentagao
secundaria de pélen e protandria. O volume médio de néctar, para as duas espécies, as 1630 h foi
de 0,24 ul com concentracao de agucar em torno dos 15%, apresentando um declinio no decorrer
da noite com a produgao estendendo-se até as 1930 h. As flores duram até, aproximadamente, as
2100 h, iniciando o processo de senescéncia apos esse horario com acumulo de orvalho dentro do

tubo floral. Os primeiros visitantes florais foram espécies de noctuideos, aparecendo por volta das
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1630 h, e em seguida as 1745 h as espécies de esfingideos iniciavam as suas visitas, porém, nesse
periodo, a maioria das flores ja haviam sido desengatilhadas pelos noctuideos, sendo esses
ultimos considerados como os principais polinizadores. As visitas dos animais estendiam-se até
por volta das 2030 h. As duas espécies de Maranta foram consideradas autocompativeis, com um
elevado nivel de produgdo de frutos por autopolinizagdes espontaneas, 37% em M. divaricata e
24% em M. protracta. Com um complexo mecanismo de polinizagdo, como uma possivel forma
de impedir a autopolinizagdo, a autogamia para as duas espécies foi confirmada, pela verificagao
da formagdo de frutos no campo, como também através da andlise do crescimento dos tubos

polinicos.

INTRODUCAO

A familia Marantaceae apresenta distribui¢ao pantropical sendo caracteristica de florestas
tropicais umidas (Heywood, 1978), totalizando 550 espécies, das quais 350 ocorrem nos
neotropicos (Dahlgren et al., 1985; Mabberley, 1993; Andersson, 1998). A América tropical
possui 80% destas espécies (Kennedy, 2000) e s6 em Pernambuco existem cerca de 37 espécies
distribuidas em 14 géneros e habitando vegetacdo de Floresta Atlantica e Brejos de Altitude
(Yoshida Arns et al., 2002a, b, ¢).

As flores de Marantaceae sdo complexas, as quais possuem um mecanismo explosivo do
estilete e adaptagdo a polinizagdo por animais de lingua longa, no Novo Mundo, como as abelhas
da tribo Euglossini, e por animais de lingua curta no Velho Mundo, principalmente devido ao
comprimento do tubo floral formado pela unido dos estaminodios com o estilete (Kennedy, 1978,

2000). Essa relagdo com as abelhas Euglossini é bastante estreita, porém outros grupos de

86



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

visitantes tém sido relatados como borboletas, em espécies dos tropicos, € a polinizagdo, em
alguns casos, por beija-flores, noctuideos e esfingideos (Kennedy, 1978, 2000; Schemske e
Horvitz, 1984; Davis, 1987; ClaBen-Bockhoff, 1991; Kress e Beach, 1994; Locatelli et al., 2004;
Leite e Machado (in prep.); Teixeira & Machado (capitulo 1 desta tese).

O género Maranta L. possui cerca de 20 espécies distribuidas nas Américas (Andersson,
1986), das quais oito ocorrem no estado de Pernambuco, nordeste do Brasil (Yoshida Arns et al.,
2002b). As flores desse género apresentam caracteristicas peculiares e diferenciadas em relagao
as outras espécies da familia, principalmente pela ocorréncia de antese nos periodos vespertino,
crepuscular e noturno (Andersson, 1986). Tais horarios de antese sdo caracteristicos de flores
polinizadas por animais noturnos como os noctuideos, os esfingideos e os morcegos, constituindo
um dos atributos das sindromes de falenofilia e esfingofilia, junto com flores tubulosas, brancas e
a presenca de odores adocicados produzidos por partes florais (Faegri e Pijl, 1979; Proctor et al.,
1996).

Neste estudo sdo apresentados dados sobre a biologia floral e o sistema reprodutivo de
Maranta divaricata Rosc. e M. protracta Miq., consistindo do primeiro registro de noctuideos e
esfingideos visitando e polinizando as flores dessas duas espécies de Maranta, e contribuindo
para um melhor entendimento da diversidade dos mecanismos de polinizacdo e evolugdo dentro

da familia.

87



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

MATERIAL E METODOS

Area de estudo e populacdes estudadas

O trabalho de campo foi realizado na Estagdo Ecoldgica do Tapacura, na Mata do
Camocim, remanescente de Floresta Atlantica Semidecidua em Pernambuco (8°3’S e 35°10°W),
Nordeste do Brasil, durante o periodo de Maio 2003 a Setembro de 2004, totalizando,
aproximadamente, 50 horas de observacao para cada espécie. A Esta¢do Ecologica do Tapacura
estd localizada no Municipio de Sdo Lourengo da Mata (figura 1), distando 60 km do Recife e
medindo, aproximadamente, 776 ha de area total, abrangendo o represamento do Rio Tapacuré, a
barragem e, cerca de 382 ha representam fragmentos de trés Matas, a Mata do Tord, Mata do
Camocim e a Mata do Alto da Buchada (Coelho, 1979; Azevedo Junior, 1990). A vegetacao
predominante ¢ do tipo semidecidua (Andrade-Lima, 1960), com altitudes variando de 175 a 341
m (FIDEM, 1987) e clima do tipo C2AS’a’, Megatérmico imido (Reis, 1970). De acordo com
Vasconcelos-Sobrinho (1949), este municipio pertence a super-regido de Floresta Seca ou
Floresta Estacional Semidecidual, sendo a Estagdo Ecoldgica do Tapacura um dos raros
remanescentes deste ecossistema no Estado.

Os individuos estudados das duas espécies de Maranta estavam localizados na borda da
Estacdo, os quais encontravam-se agrupados em duas populagdes para cada espécie. As areas e as
quatro populacdes foram medidas, uma vez que ndo foi possivel o isolamento e a contagem do

namero total de individuos.
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Fenologia da floragdo, biologia floral e animais visitantes

O padrao de floracdo da espécie foi descrito de acordo com as classificagdes de Gentry
(1974) e Newstrom et al. (1994). Os periodos de floragdo e frutificacdo foram acompanhados
mensalmente no campo sendo registrados a época e duragdo da floracdo, bem como os periodos
de emissao de frutos verdes e maduros em duas populagdes de cada espécie.

As informacdes sobre a biologia das flores, duracdo, horario e seqiiéncia de antese,
emissdo de odores, assim como a receptividade do estigma e a disponibilidade de néctar e pdlen,
foram registradas no campo. Foram coletados e fixados, em etanol e FAA 70%, botoes e flores (n
= 20) de diferentes individuos das duas espécies. Dados a respeito da morfologia floral foram
tomados em laboratorio sendo feitos desenhos esquematicos feitos em camara clara acoplada a
um microscopio estereoscopico. Os numeros de ovulos e graos de poélen foram contabilizados,
com auxilio de microscopio estereoscopico, sendo, posteriormente efetuada a razao pélen/ovulo
(Cruden, 1977, 2000). A viabilidade polinica foi verificada através da técnica de coloragdo do
citoplasma por carmim acético 2% (Radford et al., 1974). Os resultados foram comparados a

partir de testes estatisticos, Mann-Whitney e Teste t (BioEstat 2.0) (Ayres et al., 2000).

Para medir a concentragdo de agucares e o volume do néctar foram utilizados,
respectivamente, refratdmetro de bolso (Atago® 0-32%) e micro-seringas (Microliter® 5 pl) em
12 flores ensacadas, para cada espécie, no periodo antecedente a antese floral, sendo feitas duas
medidas, uma a tarde, 1600 h, e a outra a noite, 1930 h (Dafni, 1992), sendo os dados
comparados estatisticamente através do Teste t ¢ Mann-Whitney (BioEstat 2.0) (Ayres et al.,
2000). A receptividade do estigma foi determinada, no campo, em 10 flores de cada espécie,

através da reagdo com perdoxido de hidrogénio (Zeisler, 1938). A emissdo de odor foi verificada a

&9



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

partir de flores coletadas no campo e mantidas em frascos de vidro, sendo posteriormente imersas
em vermelho neutro e observadas as possiveis estruturas florais produtoras de odor (Vogel, 1990;

Dafni, 1992).

A atividade dos animais visitantes as flores foi verificada a partir de observagdes visuais
diretas, em um periodo de cerca de 50 horas para cada espécie de Maranta. Os dados sobre o
comportamento dos mesmos, assim como a freqiiéncia (frequente e pouco frequente) e o
resultado das visitas (polinizagdo ou pilhagem), foi devidamente anotado e complementado
através de registros fotograficos. A classificacdo sobre a freqliéncia dos animais foi feita a partir
do nimero de visitas, de cada animal, por dia de observagdo. Portanto, os animais classificados
como freqiientes visitaram as flores duas ou mais vezes por cada noite (> 2 visita.dia ') e os
pouco frequentes visitaram uma vez por noite ou ndo foram observados (< 1 visita.dia ') durante
o tempo total de observagdes. Alguns insetos visitantes foram coletados, montados e depositados
no Laboratorio de Biologia Floral e Reprodutiva - UFPE para posterior identificagio e como

espécimes-testemunho.

Sistema reprodutivo

O sistema reprodutivo das duas espécies de Marantaceaec foi estudado através de
experimentos de autopolinizagdo manual, autopolinizagdo espontanea e polinizagao cruzada no
campo, seguindo as indicagdes de Radford et al. (1974). Em todos os tratamentos,
aproximadamente 30 botdes foram isolados com sacos de “voil”, cerca de duas horas antes do
inicio da antese, sendo o tipo de polinizacdo desejada feita depois das flores abrirem

naturalmente. Nesses tratamentos controlados, em diversas oportunidades, foram utilizadas
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algumas flores ja abertas, porém ainda engatilhadas. Além disso, foram feitas marcagdes de flores
abertas em diferentes dias, utilizadas como controle, sendo, posteriormente, contados o nimero
de frutos e sementes formados. Os resultados foram analisados e comparados estatisticamente
entre si pelo teste do Qui-quadrado (X* BioEstat 2.0) (Ayres et al., 2000).

Para a anadlise de crescimento dos tubos polinicos, foram realizadas polinizagdes manuais
(autopolinizagdes e polinizagdes cruzadas) em 24 flores de cada espécie, 12 flores para cada
tratamento realizado. A mesma quantidade de flores, 12 para cada espécie, foi utilizada como
controle, principalmente aquelas cujo mecanismo havia sido desengatilhado por animais
visitantes, noctuideos e esfingideos. As flores abriam no campo e logo em seguida eram
colocadas em caixas de acrilico contendo agar 2%, onde foram feitas as polinizagdes controladas,
sendo posteriormente retiradas, em intervalos pré-determinados de tempo (12, 24, 36 ¢ 48 h), e
fixadas em frascos de vidros contendo FAA 70%. Em laboratério, apenas o gineceu das flores foi
tratado com NaOH, corado com azul de anilina e analisado em microscépio de fluorescéncia

(Martin, 1959).

Material botanico

Os materiais botanicos, ramos contendo flores e frutos, de Maranta divaricata e M.
protracta foram coletados, identificados e depositados, como espécimes testemunho, nos
Herbarios UFP - Geraldo Mariz da Universidade Federal de Pernambuco, e IPA - Dardano de

Andrade Lima, da Empresa Pernambucana de Pesquisa Agropecuaria (UFP n* 51377 ¢ 51375).
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RESULTADOS

Fenologia da floragéo, biologia floral e animais visitantes

Maranta divaricata e M. protracta sdo plantas caulescentes com cerca de 1,60 m e 2 m de
altura, cujos individuos ocorrem em touceiras, formando aglomerados, podendo ser encontrados
em areas de borda da mata, locais abertos, e alguns poucos individuos no interior da floresta. Os
ramos sdo bastante flexiveis e nos periodos de alta pluviosidade, de margo a agosto, as plantas
apresentaram muitas folhas e varios individuos jovens, enquanto no periodo de seca, a maioria
das folhas ficam murchas e alguns ramos continuaram emitindo poucas flores e frutos. As duas
espécies emitiram flores durante todo o ano, no entanto, os meses de chuva coincidiram com o
periodo de maior emissdo de flores e frutos (figura 2). Os individuos de M. divaricata ocuparam
uma area de, aproximadamente, 70 m’ enquanto que a popula¢io de M. protracta ocupou 120
m’.

Nas duas espécies de Maranta as inflorescéncias sao terminais e as flores, abrindo sempre
em pares por noite, sdo bissimétricas, ficando emparelhadas lado a lado como se uma fosse a
imagem da outra refletida em um espelho. As flores, como nas outras espécies da familia, sdo
hermafroditas, assimétricas, protandricas, com apresentagdo secundaria de polen e mecanismo
explosivo do estilete. Apresentam calice e corola formados por trés pétalas e trés sépalas
membranaceas. Sdo tubulosas, com o androceu modificado em estruturas petaloides (dois
estaminodios externos, um estaminddio caloso e um cuculado) com coloracdo branca e apenas
uma teca funcional, a qual produz poucos graos de pdlen, apresentando média de 45 graos por

flor para as duas espécies (tabela 1), enquanto que a outra teca modificou-se em um apéndice
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petaldide. Os poucos graos apresentaram 100% de viabilidade nas duas espécies. O gineceu ¢
formado por um estilete curvo, preso pelo estaminodio cuculado quando engatilhado, uma
cavidade estigmatica, uma depressao estilar, onde os graos de pdlen sdo depositados antes da
antese floral, um ovario infero com apenas um 6vulo e nectarios septais (V. Smets et al., 2000). A
juncdo dos estaminodios petaldides com o gineceu, forma o tubo floral (figura 3), os quais
medem, aproximadamente, 21 mm nas flores de M. divaricata ¢ 19 mm nas flores de M.
protracta, sendo estatisticamente diferentes quando comparados pelo teste de Mann-Whitney
(tabela 1).

A antese tem inicio por volta das 1530 h, em ambas as espécies, estando as flores
completamente abertas as 1630 h, horario em que ja ha disponibilidade de néctar e o estigma
encontra-se receptivo. As flores duram cerca de oito horas e a producdao de néctar comeca logo
apos o inicio da antese, com baixo volume, ocorrendo produgdo maxima por volta das 1700 h,
com um declinio acentuado logo na primeira parte da noite, aproximadamente as 1900 h. Os
volumes e as concentragdes do néctar foram medidos as 1630 h (0.23 £ 0.08 pl, 16 + 7.9 %; 0.25
+0.17 pl, 15+ 9.8 %) e as 1930 h (0.01 £ 0.01 pl, 0.8 £ 1.7 %; 0.02 £ 0.02 pl, 1 £ 0.7 %) em M.
divaricata e M. protracta, respectivamente (figura 4). Os resultados foram comparados através de
testes estatisticos, sendo verificado que os volumes médios produzidos pelas duas espécies, M.
divaricata e M. protracta, nos dois horarios, diferiram significativamente (U = 0, p < 0,001; t =
4,6336, p < 0,001, respectivamente). A mesma diferenca estatistica foi observada, também, nos
valores relacionados com as médias das concentragdes do néctar nos mesmos horarios (U =7, p <
0,001; U = 20, p < 0,01). As comparacdes da média do volume ¢ da concentragdo de néctar
produzidos pelas duas espécies nos mesmos hordrios mostraram que nao houve diferenga

significativa, quando analisadas pelos testes estatisticos.
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As flores das duas espécies emitem odor adocicado, o qual inicia por volta das 1730h,
sendo observado, ap6s imersdo no vermelho neutro, que os estaminddios petaldides
apresentavam coloracdo avermelhada, sendo consideradas possiveis areas da concentragdo de
osmoforos. O odor adocicado era exalado pelas flores até, aproximadamente, as 2100 h,
coincidindo com o horario em que ndo ocorriam mais visitas e praticamente ja ndo havia mais
néctar, apenas orvalho, com as flores apresentando sinais de senescéncia, como o murchamento
dos estaminddios. Na manha seguinte a antese, as flores encontravam-se completamente murchas
e cheias de orvalho, acumulado durante a noite.

Os visitantes observados foram trés espécies de noctuideos e duas de esfingideos (tabela
2). Os noctuideos foram os primeiros visitantes as flores, comecando a coleta de néctar por volta
das 1630 h e permanecendo na érea, visitando varias flores de cada populacao, até as 2100 h. Os
noctuideos abordavam as flores frontalmente em voo lento e alguns, pousando sobre os
estaminodios externos, introduziam a proboscide no tubo floral (figura 5 A, C, E), permanecendo
assim por uns 15 segundos, visitando em seguida outras flores da mesma inflorescéncia ou flores
proximas que estavam abertas. Em todas as flores visitadas das duas espécies, os noctuideos
desengatilhavam o mecanismo do estilete e, provavelmente, os graos de pdlen eram depositados
na probodscide desses insetos (figura 5 C).

Em seguida, por volta das 1750 h, iniciavam as visitas dos esfingideos sempre em
intervalos longos entre uma visita e outra, cerca de uma hora e meia a duas horas. Os esfingideos,
em voos rapidos e pairando no ar (figura 5 D), abordavam as flores frontalmente e introduziam
rapidamente a proboscide no tubo floral para a coleta de néctar. A coleta durava menos que 3
segundos e quando as flores visitadas pelos noctuideos no final da tarde ndo haviam sido

desengatilhadas, os esfingideos conseguiam desengatilhar o0 mecanismo do estilete das mesmas,
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ficando os graos de pdlen aderidos na proboscide. Em seguida, outras flores proximas em outras
inflorescéncias eram visitadas. As visitas dos noctuideos e dos esfingideos aconteciam até as
2100 h, horario em que as flores ja ndo produziam mais néctar e, quando ocorria, era
praticamente acumulo de orvalho, apresentando uma concentracdo muito baixa de agucares, em
torno de 1%. Nesse periodo, as flores entravam em processo de senescéncia com o inicio do
murchamento dos estaminddios e auséncia de odor. De um modo geral, a frequéncia das visitas
foram muito baixas, pois ocorreram dias em que nenhum animal, tanto noctuideos quanto

esfingideos, foram observados visitando as flores das espécies.

Sistema reprodutivo

Os resultados obtidos através dos experimentos controlados para verificacdo do sistema
reprodutivo revelaram que M. divaricata e M. protracta sdao autdgamas com um alto indice de
formacao de frutos a partir de autopolinizagdes manuais, 20 e 27 %, e espontaneas, 37 e 24 %,
respectivamente. O percentual de frutos formados por polinizagdes cruzadas foi menor, de 13 e
17 %, que nas autopolinizag¢des, enquanto que os percentuais de frutos formados naturalmente
foram de 53 ¢ 40% para M. divaricata e M. protracta, respectivamente (tabela 3). Foi verificado,
através de andlises estatisticas, utilizando-se o Qui-quadrado, que diferencas significativas
ocorreram quando foram comparados os tratamentos de autopolinizagdo manual e polinizagao
cruzada com o controle em M. divaricata, ndo sendo observada diferengas significativas entre os
resultados dos tratamentos para verificagdo do sistema reprodutivo de M. protracta.

A analise do crescimento dos tubos polinicos mostrou que, tanto nos testes de

autopoliniza¢do manual quanto nos de polinizagdo cruzada, das duas espécies, os tubos polinicos
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penetraram ou estavam proximos ao ovulo apos 24 horas. Para confirmag¢do do papel de
polinizadores, também foram analisadas algumas flores que haviam sido visitadas por esfingideos
e noctuideos, sendo observados tubos polinicos fecundando o évulo ou préximo do mesmo
(figura 6). Algumas flores, apds 24 horas do tratamento de autopolinizagdo espontanea, foram
coletadas e, posteriormente, observadas a ocorréncia de graos de polen germinando na cavidade

estigmatica e tubos polinicos proximos ao ovario (figura 6).

DISCUSSAO

Fenologia da floragéo, biologia floral e animais visitantes

A produgio de flores em Maranta divaricata e M. protracta ocorreu durante todo o ano,
com um padrdo de flora¢ao do tipo continuo, de acordo com a classificagdo de Newstrom et al.
(1994) com pequenas pausas que duraram de uma a duas semanas. Além de serem
sincronopatricas, as duas espécies apresentaram um pico de floracdo sempre no periodo de alta
pluviosidade, entre os meses de marco e agosto. De certa forma, a floracdo continua proporciona
oferta de alimento para a comunidade de animais polinizadores durante todo o ano, contribuindo
com a manutenc¢ao dos animais na area de ocorréncia das plantas. Esse tipo de floragdo ¢ bastante
caracteristico de flores polinizadas por noctuideos e esfingideos, principalmente por esses
animais possuirem memoria adequada permitindo que eles voltem as mesmas plantas dia apds dia
(Janzen, 1980) e levando-se em consideracdo a capacidade que eles t€ém de voarem por longas
distancias e de serem eficientes polinizadores para poucas espécies de plantas (Faegri e Pijl,

1979; Endress, 1994). Segundo Gentry (1974), o padrao de floracdo do tipo continuo pode
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ocasionar competi¢do entre os polinizadores, o que pode ter acontecido aqui para as duas
espécies, uma vez que houve partilha por polinizadores, pelas duas espécies (sp. 1 e sp. 2) de
noctuideos, com a possibilidade de ter ocorrido deposi¢ao dos graos de polen das duas espécies
em locais préximos nas proboscides dos animais.

As flores das duas espécies de Maranta, assim como caracteristica para a familia
Marantaceae, possuem estaminddios petaldides, dois externos, que sao utilizados como local para
pouso pelos noctuideos (Teixeira obs pess), um caloso, um cuculado, o qual mantem sob tensdo o
estilete, este por sua vez, se curva em dire¢do ao estaminddio caloso quando ¢ desengatilhado
pelos polinizadores, ¢ um apéndice que é composto por uma teca e a outra parte petaldide
(Kennedy, 1978, 2000; Clapen-Bockhoff, 1991; Claen-Bockhoff e Pischtschan, 2000). Outra
caracteristica marcante para as espécies do género Maranta ¢ a ocorréncia da bissimetria entre as
flores que abrem na mesma inflorescéncia, como se uma fosse a imagem da outra refletida em
um espelho (Andersson, 1986). Esse fato, também, foi observado aqui para as duas espécies
desse trabalho e, possivelmente, pode estar associado com aumento da atragdo visual para os
animais polinizadores.

Maranta divaricata e M. protracta possuem flores com antese crepuscular, coloragdo
branca, estaminddios petaldides fusionados com o estilete formando um tubo floral estreito,
néctar como o principal recurso, além de produzirem odor que servem como atrativo primario
para as espécies de esfingideos. Todas essas caracteristicas, associadas a concentracao de
acucares do néctar, com médias de 15 % e picos de 20%, relacionam as duas espécies com a
sindrome de falenofilia e esfingofilia (Faegri e Pijl, 1979; Baker e Baker, 1982; Endress, 1994;
Proctor et al., 1996). Com relagdo a produgdo de néctar, podemos verificar que o volume foi

muito baixo e, devido a essa pequena produ¢do, as medidas foram feitas em apenas dois horarios,

97



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

os quais foram comparados estatisticamente entre si e verificado a diferenga entre as duas
espécies, confirmando uma maior produg¢do nas primeiras horas da noite. Por outro lado, ndo
foram observadas diferencas significativas quando foram comparados os volumes e as
concentracdes do néctar nos mesmos hordrios entre as duas espécies. Fato importante para
explicar a semelhanga nas frequéncias dos polinizadores para ambas as espécies. Entretanto, a
area ocupada pelos agrupamentos de M. protracta foi maior em comparagao a M. divaricata, o
que pode ter influenciado o niimero de polinizadores, uma vez que, mais flores abertas por noite
aumenta o poder atrativo das plantas, principalmente em se tratando de espécies crepusculares a
noturnas.

Como caracteristica do género Maranta, as flores possuem, geralmente, antese
crepuscular a noturna, como observado para M. divaricata, M. parviflora e M. noctiflora ou
antese vespertina como em M. arundinacea e M. lindmanii (Andersson, 1986), porém ndo
existem registros na literatura de visitantes noturnos para o género. Tanto a sindrome de
falenofilia quanto a de esfingofilia foram sugeridas por Vogel (1998), a partir de caracteristicas
da biologia e da morfologia floral do género Maranta. Kennedy (2000) sugere que a espécie
Cominsia gigantea, encontrada do Velho Mundo, seja polinizada por possiveis noctuideos,
principalmente devido as caracteristicas morfologicas florais.

Segundo Kennedy (1978, 2000), as espécies da familia Marantaceae possuem uma
estrutura floral que inicialmente se desenvolveu em resposta a poliniza¢ao por abelhas sendo, na
sua quase que totalidade, tipicamente melitofilas, e tendo as abelhas da tribo Euglossini como os
principais vetores de poélen. Entretanto, existem relatos de outros grupos de abelhas como
polinizadores, Melipona em Calathea micans (Kress e Beach, 1994), abelhas Halictidae em

Stachyphrynium cylindricum, S. griffithii e S. jagorianum (Kennedy, 2000), abelhas
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Anthophoridae em Stromanthe tonckat (Seres ¢ Ramirez, 1995) e abelhas do género Xylocopa em
Thalia geniculata (Davis, 1987; Clafen-Bockhoff, 1991). Assim como observagdes de outros
grupos de polinizadores, além das abelhas, como mariposas ¢ beija-flores em Saranthe
klotzchiana (Locatelli et al., 2004) e de espécies de beija-flores em Stromanthe porteana (Leite e
Machado, in prep.), em Calathea insignis e outras espécies do género (Kennedy, 1978, 2000), em
Stromanthe jacquinii (Seres e Ramirez, 1995), em Thalia geniculata (Davis, 1987) ¢ em
Hylaeanthe hexantha e Stromanthe tonckat (Teixeira e Machado, capitulo 1 desta tese).

Essa variedade nos grupos de polinizadores da familia Marantaceae pode ter surgido em
resposta as modificagdes morfologicas sofridas pelas espécies como diferengas no nimero, forma
e tamanhos das partes florais, como por exemplo, o comprimento do tubo floral e a forma do
estigma, caracteristicas essas usadas para distinguir a variedade dos géneros e,
consequentemente, as adaptacdes aos diferentes grupos de polinizadores (Kennedy, 2000).

A partir da observagdo da eficiéncia no desengatilhamento das flores, tanto pelos
noctuideos como pelos esfingideos, as duas espécies de Maranta foram consideradas falenofilas,
principalmente porque os noctuideos foram os primeiros visitantes as flores e essas, por sua vez,
possuem um mecanismo explosivo do estilete que funciona apenas uma unica vez. Portanto, as
primeiras visitas foram consideradas como as mais importantes. Para confirmar, observamos o
crescimento de tubos polinicos e a fecundagdo do 6vulo 24 horas ap6s uma das flores ter sido
desengatilhada por um noctuideo.

As espécies de noctuideos apresentaram comportamento semelhante ao descrito por
Faegri e Pijl (1979), como o pouso, que no caso das espécies de Maranta ocorreu nos
estaminodios externos, enquanto que os esfingideos nunca pousavam, eles pairavam no ar

enquanto coletavam o néctar. A produ¢do de néctar foi bem pequena por flor, sendo observado

99



Mecanismos de polinizagdo e sistema....... Luciana A. G. Teixeira

um maior volume nas ultimas horas da tarde, por volta das 1700 h, coincidindo com o horario em
que as visitas dos animais eram mais freqiientes, principalmente os noctuideos.

A atragdo olfatoria ¢ uma das caracteristicas de flores crepusculares e noturnas e quando a
fonte do odor é descoberta pelos animais, aqui nesse caso para os noctuideos e esfingideos,
durante o voo a probodscide € esticada e entra no tubo floral, reagdo essa desencadeada pela
sugestdo visual da cor branca das estruturas florais (Faegri e Pijl, 1979). De acordo com Endress
(1994), a atracao pela fragrancia ocorre a longa distancia, enquanto que a curta distancia ¢ a
orientagcdo visual, como a cor, que prevalece como atrativo. O odor nas flores das duas espécies
de Maranta, emitido pelos osmoforos localizados nos estaminodios petaldides e na parte superior
do estilete, s6 comecgou a ser emitido por volta das 1730 h, coincidindo com o horario em que os
esfingideos iniciavam as visitas, ndo sendo, portanto, um atrativo primario para os noctuideos que
comecavam as visitas por volta das 1630 h. Segundo Endress (1994), os noctuideos reagem
menos especificamente que os esfingideos aos odores adocicados produzidos por flores

crepusculares e noturnas, como observado aqui para as duas espécies de Maranta.

Sistema reprodutivo

Maranta dicaricata e M. protracta sdo plantas com um elevado indice de frutos formados
por autopolinizagdes manuais e autopolinizagdes espontaneas sendo, portanto, consideradas
autocompativeis e autdogamas, embora também apresentem o desenvolvimento de frutos através
de polinizagdes cruzadas.

A familia Marantaceae possui caracteristicamente, um sistema reprodutivo do tipo

autogamico, mesmo apresentando um elaborado mecanismo de polinizagdo, sendo relatada para
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espécies de varios géneros como Calathea (Kennedy, 1978, 1983, 2000; Schemske e Horvitz,
1984; Kress ¢ Beach, 1994), Stromanthe (Ramirez e Seres, 1994; Teixeira ¢ Machado, Cap. 1.),
Thalia (ClaBen-Bockhoff, 1991; Kennedy, 2000) ¢ Saranthe (Locatelli et al., 2004). Em varias
espécies do género Maranta, Andersson (1986) menciona a “autogamia parcial”, referindo-se a
ocorréncia de formagdo de frutos tanto por autopolinizagdes quanto por polinizagdes cruzadas,
em M. arundinacea, M. linearis, M. sobolifera, M. noctiflora, M. zingiberina, M.incrassata, M.
gibba, M. rupicola, M. amazonica e M. parvifolia, assim como referencia alogamia obrigatoria
para M. amplifolia e M. lindmanii e a possibilidade de frutos formados por autopolinizagdes
espontaneas para o género. No mesmo trabalho (Andresson, 1986), o autor cita “autogamia
parcial” como o tipo de sistema reprodutivo para M. divaricata e M. protracta, sendo observado
0 mesmo aqui para as respectivas espécies, no entanto, consideradas autogamicas.

As flores das inflorescéncias, nas duas espécies, sempre abriam em pares € 0s noctuideos
e os esfingideos visitavam todas as flores abertas nas populacdes, fato que pode ter contribuido
para os elevados percentuais de frutos formados naturalmente, os quais podem ser resultados de
autopolinizagdes ou geitonogamia, uma vez que as espécies sao autocompativeis. Os resultados
do sistema reprodutivo das duas espécies, verificados a partir dos cruzamentos em campo, foram
confirmados através da observagao do crescimento de tubos polinicos e fecundacdo dos 6vulos
nos tratamentos de autopolinizacao.

Em M. divaricata, o percentual de frutos oriundos de autopoliniza¢des espontineas foi
mais elevado, apesar de nao ter diferido estatisticamente, quando comparado com os valores para
M. protracta, o que provavelmente ocorreu devido as menores freqiiéncias de visitantes
observados e, uma vez que ndo ocorria polinizadores, as flores se autopolinizavam. A formagao

de frutos a partir de autopolinizagdes espontaneas também foi observada, por Andersson (1986),
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em casa de vegetacdo, para M. noctiflora e em M. divaricata, onde o autor citou a falta de
polinizadores como sendo a causa das autopolinizagdes espontaneas das flores. A morfologia do
apice do estilete ¢ tratada por Kennedy (2000) como um dos fatores que pode contribuir para as
autopolinizagdes nas flores de Marantaceae, nas quais durante o seu crescimento dentro das
flores, como sdo protandricas, pode ocorrer o contato de alguns graos de polen com a cavidade
estigmatica e ndo havendo qualquer barreira genética, ocorrer a germinacdo e fecundagdo do
6vulo, fato observado em Calathea villosa (Teixeira ¢ Machado, capitulo 1 desta tese). Nos
poucos graos de polen produzidos pela Unica teca, caracteristica sugerida para espécies com
apresentagdo secundaria de pélen (Howell et al, 1993: Yeo, 1993), a viabilidade foi de 100%, o
que compensaria o baixo niimero de graos por flor. A germinagdo de graos de pélen que cairam
espontaneamente na cavidade estigmatica pdde ser observada aqui para as espécies de Maranta,
confirmando a formagdo dos frutos nos tratamentos de autopolinizacao espontanea. Os resultados
obtidos através da razdo P/O também sugerem a autogamia para as duas espécies, de acordo com
a classifica¢dao de Cruden (1977).

A autopolinizagdo leva a producdo de descendentes iguais geneticamente a planta mae
que, por sua vez, se estiver bem adaptada ao ambiente, e este ndo sofrer modificagcdes com o
passar do tempo, transmite as condi¢des de sobrevivéncia a prole sem precisar da polinizagdo
cruzada. Segundo Stebbins (1957), o grupo de plantas que apresentam um sistema reprodutivo do
tipo autdogamo, possivelmente ja se estabeleceu, em termos morfologicos, fisioldgicos e
adaptativos, nao necessitando maiores recombinagdes genéticas, sendo bastante caracteristico de
plantas perenes e herbaceas.

No entanto, de acordo com os resultados da formac¢ao de frutos pela atuagdo dos animais

polinizadores (controle), podemos afirmar a eficiéncia dos mesmos, provavelmente efeito de
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polinizacdo cruzada, uma vez que o percentual de frutos formados por autopolinizagdes
espontaneas foi elevado, porém, mais baixo que o controle, sendo essa estratégia de
autofecundacdo considerada uma alternativa por parte das plantas, uma vez que as freqiiéncias
podem ser baixas e poderia afetar o ciclo de vida das mesmas. As poucas polinizagdes cruzadas
existentes, porém, sdo responsaveis pela manuntencao da variabilidade genética, importante no

caso da necessidade de adaptagao as novas condi¢des ambientais.
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Figura 1 — Mapa indicando a area onde o estudo foi desenvolvido, E. E. T. - Estacdo Ecoldgica
do Tapacura, entre os municipios de Vitoria de Santo Antdo ¢ Sdo Lourengo da Mata no estado

de Pernambuco, Nordeste do Brasil.
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Figura 2 — Floragdo e frutificagdo de Maranta divaricata e M. protracta da Estacdo Ecoldgica do

Tapacura, Pernambuco, Brasil.

Maranta divaricata

Maranta protacta

Jan Fev Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set OQOut Nov Dez

Floracao - Frutificagdo Chuva Pico de floragdo

110



Mecanismos de polinizag&o e sistema.

Luciana A. G. Teixeira

2 mm

Figura 3 — Desenhos esquematicos das flores de Maranta divaricata (A) e M. protracta (B), sem
o calice, a corola e os estaminddios externos, mostrando o estaminddio caloso (eca), o

estaminodio cuculado (ecu), o estilete desengatilhado (est), a teca (tca) e o apéndice petaldide

(apd).
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Figura 4 — Produgdo de néctar, média do volume (barras) e da concentragdo (linhas), em flores (n
= 12) de Maranta divaricata e M. protracta em floresta semidecidua de Pernambuco, Nordeste

do Brasil.
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Figura 5 — Animais visitantes as flores de Maranta divaricata e M. protracta em floresta
semidecidua no Nordeste do Brasil. As espécies indeterminadas sp. 1, polinizando flor de M.
divaricata (A), e sp. 2 (B), sp. 3 (C observar a seta indicando a proboscide com polen) e sp. 4 (D)

em M. protracta. Escala =15 mm
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Figura 6 — Tubos polinicos ap6s poliniza¢des controladas em flores de Maranta divaricata ¢ M.
protracta. Tubos polinicos fecundando 6vulos ap6s 24 h das flores terem sido autopolinizadas (A
e D) e apods polinizagdo cruzada (B e E) em M. divaricata e M. protracta, respectivamente.
Germinagdo de graos de podlen de flor autopolinizada espontaneamente em M. divaricata (C) e

ovulo fecundado ap6s 24 h em que a flor foi visitada por um noctuideo (F). Escala = 10pm.
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Tabela 1 — Caracteres florais de Maranta divaricata e M. protracta em floresta semidecidua em

Pernambuco, Nordeste do Brasil. (n = 20)

Caracteres florais M. divaricata M. protracta Estatistica

x (SD) x (SD)
Compr. tubo floral (mm) 21 19 U=0,z=5,41,p=0
Poélen/flor 45,65 45,40 B
Ovulo/flor 1 1 _
P/O 45,65 45,40 _
Viabilidade polinica 100% 100% _
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Tabela 2 — Animais visitantes, resultado da visita e freqliéncia em duas espécies de Maranta
(Marantaceae) em floresta semidecidua de Pernambuco, Nordeste do Brasil. PO — polinizacao, F

= freqiiente (> 2 visita.dia '), PF = pouco freqiiente (< 1 visita.dia ™).

Animais visitantes M. divaricata M. protracta

Resultado da visita (freqiiéncia)  Resultado da visita (freqiiéncia)

Noctuideos
Indeterminado sp.1 PO (F) PO (F)
Indeterminado sp.2 PO (F) PO (F)
Indeterminado sp.3 - PO (PF)
Esfingideos
Indeterminado sp.1 PO (F) -
Indeterminado sp.2 - PO (F)
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Tabela 3 — Resultados dos experimentos de polinizagdo controlados e da formagao natural de
frutos (controle) em duas espécies de Maranta (Marantaceae) em Pernambuco, Nordeste do

Brasil. (g.1 = 1, p <0.05, letras iguais para valores estatisticamente semelhantes).

Tratamentos M. divaricata M. protracta
flores / frutos / sucesso flores / frutos / sucesso

Autopolinizagio manual ' 30/6/20%" 22/6/27%"°
Autopolinizagdo espontinea 30/11/37%*° 30/7/24%"
Polinizagio cruzada > 30/4/13%"* 30/5/17%"
Controle * 60 /32/53%”" 40/ 16/ 40%°
Estatistica 13 X% =4.068

23X =6.445
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5. CONCLUSOES GERAIS

As espécies Calathea pernambucica, C. villosa, Hylaeanthe hexantha e Stromanthe
tonckat sao sincronopatricas e apresentam um tnico periodo de flora¢ao por ano, que correponde
aos meses de maior indice pluviométrico na Estacdo Ecoldgica do Tapacura, fato esse
mencionado como marcante para espécies tipicas de florestas semideciduas.

A estratégia de floracao das espécies estudadas propicia e favorece o sucesso na
germinacao das sementes, cujos frutos sdo formados rapidamente, uma vez que na estacdo de
baixa pluviosidade as plantas ficam apenas com os rizomas dormentes, perdendo toda a parte
aérea.

Do mesmo modo, apesar de emitirem flores durante todo o ano, as duas espécies de
Maranta (M. divaricata e M. protracta), também possuem o pico na produgdo das flores no
periodo de chuva, mostrando que a familia apresenta um padrao de floragao bem adaptado ao
ambiente em que se encontram.

O periodo de floragdao sincronico, assim como as similaridades nas caracteristicas florais
entre as seis espécies estudadas, propiciou a partilha por alguns polinizadores.

A complexidade morfologica das flores de Marantaceae selecionou os visitantes mais
aptos para o sucesso no processo de polinizagdo das espéceis aqui estudadas, corroborando com
os dados da literatura.

A maior parte dos polinizadores das espécies diurnas foram abelhas da tribo Euglossini,
fato encontrado na literatura como sendo uma das caracteristicas principais do grupo

Marantaceae.
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Uma espécie de beija-flor, Phaethornis ruber, foi considerada polinizador principal de
Hylaeanthe hexantha e Stromanthe tonckat, diferindo da proposta de uma “estreita relagdo entre
abelhas Euglossini e Marantaceae” defendida por alguns autores e, por outro lado, corroborando
com as observacdes para espécies dos mesmos géneros em lugares diferentes da América
tropical, principalmente para Stromanthe tonckat.

O primeiro registro de noctuideos e esfingideos visitando e polinizando as flores de
Maranta divaricata e M. protracta revela um caminho distinto, porém ja mencionado, mas nio
comprovado, para as observacdes feitas até o presente momento para as espécies da familia
Marantaceae.

A baixa produgdo de néctar, nas seis espécies de Marantaceae estudadas, parece estar
associada a economia energética por parte das plantas, uma vez que o mecanismo floral funciona
uma unica vez e o investimento na atra¢do visual, pelos estaminddios petaldides, ¢ bastante
eficiente.

A autocompatibilidade, observada aqui para as seis espécies estudadas, coincide com os
dados encontrados em outros estudos feitos na familia. Por outro lado, sendo autocompativeis, o
mecanismo floral especializado, juntamente com a especificidade dos polinizadores e a
apresentagdo secundaria do polen parecem ser fundamentais para garantir o sucesso reprodutivo.

A morfologia do apice do estilete associado a protandria, fato caracteristico para a familia
Marantaceae, pode ter contribuido para a producdo de frutos por autopolinizagdes espontaneas
em Calathea villosa e nas duas espécies de Maranta. Este mecanismo, por um lado, diminui a
variabilidade genética, podendo ameagar a manutencdo das populagdes e das espécies na area,
entretanto, por outro lado, uma vez adaptadas, as espécies sO precisariam variar a carga genética

num periodo de ameaga ao equilibrio das populagdes.
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the first author followed by et al. (e.g. loanidis et al., 2002). If two different authors have the same last name, give their initials (e.g., NH Kawano,
2003) to avoid confusion. Only refer to papers as ‘in press’ if they have been accepted for publication in a named journal, otherwise use the terms
‘unpubl. res.” (e.g. H Gautier, INRA, Lusignan, France, unpubl. res.) or ‘pers. comm.’ (e.g. WT Jones, University of Oxford, UK, pers. comm.).

The LITERATURE CITED should be arranged alphabetically based on the surname of the first or sole author. Where the same sole
author or first author has two or more papers listed, these papers should be grouped in year order. Where such an author has more than one paper
in the same year, these should be ordered with single authored papers first followed by two-author papers, and then any three-author papers etc. If
a further level of alphabetical ordering is needed this should be based on the first letter of the surnames of co-authors. Italicised letters ‘a’, ‘b’, ‘c’,
etc., should be added to the date of papers with the same authorship and year.

Each entry must conform to one of the following styles according to the type of publication.
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Chapters in books
Scandalios JG. 2001. Molecular responses to oxidative stress. In: Hawkesford MJ, Buchner P, eds. Molecular analysis of plant adaptation to the
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(e.g. 12 Jan. 2003)
Acknowledgements and Appendix. In the Acknowledgements please be brief. ‘We thank . . .” (not ‘The present authors would like to
express their thanks to . . .”).
If elaborate use is made of units, symbols and abbreviations, or a detailed explanation of one facet of the paper seems in order, further
details may be included in a separate APPENDIX placed after the LITERATURE CITED.
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Figures and Tables. Only scientifically necessary illustrations should be used. Half-tone and colour images must be clear and sharp.
Colour images are encouraged and printed without charge where they enhance significantly the clarity of the scientific information. Line diagrams
must be of high black on white contrast, and boxed with inward scale markings. Use of colour in line diagrams is also permitted where it enhances
clarity significantly. Use open and/or closed circles, squares and triangles for symbols in line graphs. Height and width should be chosen for either
single or double column reproduction and grouping of related graphics is encouraged. Note that graphs and diagrams may be edited by the
publisher to ensure a consistent house style and should be proof read by authors. Electron and light photomicrographs should have internal scale
markers. When a block of illustrative material consists of several parts, they should be labelled A, B, C, etc. and not treated as separate figures.
The best guides for laying out tables and diagrams are papers in a recent issue of Annals of Botany. When preparing tables, adopt the ‘Tables’ set-
up in Microsoft Word, using one cell for each datum cluster (e.g. 12.2 + 1.65) and avoid the use of the ‘return’ key.

Supplementary Information

Large amounts of additional information can be submitted for publication electronically as Supplementary Information provided that it
is not essential for a basic understanding of the main paper. Supplementary material will be refereed along with the core paper. At appropriate
positions in the text authors should indicate what details are available followed by the words [Supplementary Information] in bold and between
square brackets. Special arrangements will need to be made with the Editorial Office to handle videos (e.g. giving access to the URL of a web site
where this can be viewed). Videos should be created for viewing in a widely available program such as Windows MediaPlayer. A short paragraph
describing the contents of any Supplementary Information should be inserted immediately before acknowledgements.

Formatting and Submitting a Paper for Peer Review

All submissions should be in electronic form except by prior arrangement. Two methods for doing this are described below. Each
submission should be accompanied by a Covering Letter formatted in Microsoft Word (file type DOC) or in Rich Text Format (file type RTF).
The letter should include contact details of the corresponding author, the title and authorship of the paper, and should state if the paper is a first
submission or a re-submission. Names and contact details (including e-mail addresses) of up to three referees can be suggested provided that they
are not institutional colleagues, former students or recent collaborators. However, the Journal fully retains the right to select referees of its own
choosing.

Method 1. Formatting and submitting a consolidated electronic document

Papers should be prepared as a single consolidated file in Microsoft Word that contains all text, tables and figures. This will require
that figures are inserted after the text, using the ‘Insert-Picture’ or the appropriate ‘Select’, ‘Copy’ and ‘Paste’ functions to position illustrative
material into previously created blank pages. TIFF files are recommended. PowerPoint presentations can be inserted into the Word file after
conversion to individual TIFF files. If you can, convert the consolidated document into a PDF file using Acrobat Distiller or the free Adobe on-
line PDF creator (http://www.adobe.com) or other PDF-creation program, after embedding Asian and other fonts. If you are unable to create a
PDF, the Editorial Office will convert your consolidated Word file to a PDF prior to peer review.

The consolidated document can be sent to the Editorial Office (annals-botany(@bristol.ac.uk) as an e-mail attachment provided the total
file size does not exceed 5 MB. A second file containing the covering letter must accompany it. Alternatively, the consolidated document and
covering letter can be sent on a disc (3-5 inch floppy, CD-ROM or Zip disc) suitable for PCs. Discs should be clearly labelled with the name of the
corresponding author and posted to Annals of Botany Editorial Office, School of Biological Sciences, University of Bristol, Woodland Road,
Bristol BS8 1UG, UK, using an accelerated postal service where appropriate.

If there is no electronic version available for a figure or photograph please inform the Editorial Office by e-mail and post a hard copy
that is suitable for scanning.

Method 2. Conventional electronic submission

If submission of a consolidated document is not possible we can accept a conventional PC-compatible electronic version prepared and
submitted as follows. Prepare (i) the covering letter as a Microsoft Word or Rich Text Format file (ii) the text sections including all tables and
figure legends as a Microsoft Word or RTF file, (iii) any continuous tone images as TIFF or JPG files at approx. 300 dpi, (iv) any graphics as
TIFF, GIF or JPEG files. Where possible, combine similar graphics into one file. Mac files should only be submitted in a form that is PC-readable.
The electronic files can be submitted as an e-mail attachment to annals-botany(@bristol.ac.uk (maximum size 5 MB) or on a disc (floppy, CD-
ROM or Zip disc) and posted to: Annals of Botany Editorial Office, School of Biological Sciences, University of Bristol, Woodland Road, Bristol
BS8 1UG, UK, using accelerated delivery service where appropriate. Discs should be clearly labelled with the name of the corresponding author.
Normally, we do not require printed copy.

If electronic submission is not possible please contact the Editorial Office so that special arrangements can be made.

Review Process

The Editorial Office acknowledges receipt of the manuscript by e-mail, provides a reference number and identifies the Editor to whom
the manuscript has been assigned. Manuscripts considered suitable for peer review are sent to at least two outside referees. We give referees a
target of two weeks for the return their reports and the option of refereeing openly or confidentially. Currently (2002) approximately 55 % of peer
reviewed papers are accepted. Authors are asked to revise provisionally accepted articles within four weeks.

Preparing an Accepted Paper for Production

On final acceptance of a suitably revised article, the corresponding author is informed by e-mail and asked to prepare an electronic
version suitable for production purposes (see below) and also asked to complete a Licence to Publish Form (see Formal Statement). In addition,
authors will be asked to prepare a 60-word summary of their paper and attach an accompanying ‘thumbnail’ illustration, in colour. Both will be
used in the ContentSnapshots feature that appears in the front of each issue.

For production purposes, the corresponding author is asked to supply an electronic version on disc (floppy, CD-ROM or Zip disc)
within one week of final acceptance. Discs should be posted to: Annals of Botany Editorial Office, School of Biological Sciences, University of
Bristol, Woodland Road, Bristol BS8 1UG, UK. Alternatively, the paper may also be sent as an e-mail attachment to annals-botany@bristol.ac.uk
provided the attachment is smaller than 5 MB. A hard copy of each figure should also be sent to the Editorial Office to ensure that electronic
images are reproduced accurately.

Text and tables should be in the form of a PC-readable Microsoft Word or RTF file. Use of other word processing packages may delay
publication. Unfortunately, desktop publishing files and LaTeX files cannot be used for production. Please use Times New Roman or Courier.
Text, figure legends and all tables should be collected together in one file.

Image files should be saved separately for each figure or plate. Black and white line drawings and graphs should be supplied as 1200
dpi Encapsulated PostScript (EPS) or TIFF files. For continuous tone images, please supply as TIFF, JPG or GIF files at 300 dpi (or 600 dpi if the
image is a mix of pictures and text and/or has thin lines). Colour figures should be in CMYK. Each file should be identified with the allocated
manuscript number and an appropriate descriptor (e.g. 05-521fig2.jpg). All images should be submitted at approximately the size they would
appear in the Journal after any surrounding space has been removed. Figures containing several parts should be consolidated into one file
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wherever possible. Scaling, sizing and cropping are best carried out within image handling programs such as Adobe PhotoShop or Corel
PhotoPaint. Please do not supply photpgraphic images as PowerPoint files as these are generally of poor resolution. PowerPoint may be used to
illustrate the layout and labelling of such figures, but separate TIFF, JPG or GIF files should be supplied as detailed above.

Pictures on the front cover. Authors of accepted papers are invited to submit a colour photograph or diagram for possible display on the
front cover along with a short description summarizing the subject (30 words max.). The picture should be sharp, of good contrast and be related
to the content of the submitted paper, however, it need not be duplicated in the paper itself. The image should preferably be sent in electronic form
as a TIFF, JPG or GIF file at 300 dpi. However, prints or transparencies (returnable) are also acceptable provided they are of scannable quality.
Authors of selected material will receive a copy of the cover illustration and a complimentary copy of the relevant issue of the Journal.
Production and Publication

On receipt of a satisfactory production version, the title of the paper, authorship and hot-linked e-mail address of the corresponding
author will be posted on the Annals of Botany web site under AOBFirstAlert. This is readily accessible from the Journal’s home page
(http://www.aob.oupjournals.org) by both subscribers and non-subscribers.

Authors will receive PDF proofs by e-mail attachment approximately 4-6 weeks after acceptance. Corrected proofs should be returned
within 24 h. Adobe Acrobat Reader will be needed to read the PDF proof and is downloadable without charge from:
http://www.adobe.com/products/acrobat/readstep2.html. Authors should pay special attention to equations and figures since these are usually re-
keyed or re-drawn by the publisher.

At this stage, authors will be invited to order reprints and extra single copies of the issue in which the article will appear. Reprints may
be ordered in paper form, as a unique URL that gives access to the Journal’s PDF file of their article, or in a combination of these forms.

Publication and printing process

Once corrected proofs have been received and checked, the paper is posted on the web site approximately six weeks ahead of print
under AOBPreview. Each article is identified by a unique DOI (Digital Object Identifier), a code that can be used in bibliographic referencing and
searching. The DOI and date of electronic publication in AOBPreview are also printed in the normal fully paginated monthly issue. This will
appear on line and in print during the week preceding the start of the month of issue. The dates of submission, first return for revision, final
acceptance and date of electronic publication of each article are printed on each paper when published in its final form.

The corresponding author will receive a free copy of the printed issue in which their paper appears together with 25 free printed copies
of their article and a free URL that gives access to the article PDF. These items are normally dispatched within seven days of publication of the
printed journal.

Formal Statement

Authors or their employers retain copyright on articles published in Annals of Botany. However, it is a condition of publication in the
Journal that authors or their employers grant an exclusive licence to the Annals of Botany Company by completing and signing the Licence to
Publish Form. This ensures that requests from third parties to reproduce articles are handled efficiently and consistently and allows the article to
be disseminated as widely as possible. The Licence permits authors to use their own material in other publications provided that the Journal is
acknowledged as the original place of publication and that the Annals of Botany Company is notified in writing and in advance.

Papers are published on the understanding that the work is free of plagiarism, that all authors have agreed to publication in Annals of
Botany and that those contributing substantially to the work have been appropriately acknowledged or given co-authorship. The official
publication date is the date on which the paper is first posted electronically on the web site. This date will normally be when the paper appears in
AOBPreview. If a paper is not posted in AOBPreview, the date of publication is the date of first appearance in a fully paginated print or electronic
monthly issue.
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