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RESUMO
A evolucéo floral em Leguminosae selecionou polinizadores, tornando-o0s mais especializados.
A maior expressdo disto ocorre em Papilionoideae, apresentando quatro mecanismos de
liberagdo do pdlen: pistdo, brush, valvular e explosivo. Considerando que ha diferentes
estratégias na liberacdo de pdlen entre espécies de Leguminosae, levantamos a hipotese de que
h& diferenca entre as caracteristicas morfolégicas dos grdos de pdlen e os diferentes
mecanismos florais nas espécies de Papilionoideae e Caesalpinioideae s.l. poricidas. Para testar
a hipotese, foi construido um banco de dados com informacdes dos polens de 121 espécies de
Leguminosae polinizadas por abelhas e com diferentes mecanismos de apresentagéo, coletadas
a partir de literatura publicada e material disponivel na Rede de Catalogos Polinicos. Foram
utilizadas analises estatisticas de varidncia para estabelecer relagéo entre as categorias. A partir
disso, foi percebida uma relacdo significativa entre: ornamentacdo da exina e estratégias de
liberacdo; razdo Pdlen/Exina (P/E), média geral e didmetro médio geral do eixo polar dos gréos
de pélen, e as diferentes estratégias de liberacdo de polen. Conclui-se que, tanto pela
diversidade quanto pelo conjunto complexo de estratégias reprodutivas, a evolugdo dos
sistemas de Leguminosae vem construindo uma relacao forte entre a morfologia polinica e os

mecanismos de liberacdo dos gréos de polen.

Palavras-chave: Estratégias de liberacdo de pdlen, ornamentacdo da exina, Fabaceae,

polinizacdo, Papilionoideae, Caesalpinoideae.
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ABSTRACT
The floral evolution in Leguminosae selected pollinators, making them more specialized. The
highest expression of this occurs in Papilionoideae, with four pollen release mechanisms:
piston, brush, valve and explosive. Considering that there are different strategies for pollen
release among Leguminosae species, we hypothesize that there is a difference between the
morphological characteristics of the pollen grains and the different floral mechanisms in the
species of Papilionoideae and Caesalpinioideae s.l. poricides. To test the hypothesis, a database
was built with information on the pollens of 121 species of Leguminosae pollinated by bees
and with different presentation mechanisms, collected from published literature and material
available in the Pollen Catalog Network. Statistical analyzes of variance were used to establish
a relationship between the categories. From this, a significant relationship was noticed between:
exine ornamentation and release strategies; Pollen/Exine (P/E) ratio, general average and
general average diameter of the polar axis of the pollen grains, and the different pollen release
strategies. It is concluded that, due to both diversity and the complex set of reproductive
strategies, the evolution of Leguminosae systems has been building a strong relationship

between pollen morphology and the mechanisms of pollen grains release.

Key words: Pollen release strategies, exine ornamentation, Leguminosae, pollination,

Papilionoideae, Caesalpinoideae.
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INTRODUCAO GERAL

Ao longo do processo evolutivo, as angiospermas desenvolveram adaptacfes
morfologicas nas flores, frutos e sementes, que minimizaram as limitacdes advindas da
imobilidade e possibilitaram uma maior diversificacdo e irradiacdo pelo ambiente terrestre
(RAVEN; EVERT; EICHHORN, 2006). Muitas das adaptacfes ocorreram em conjunto com
0s animais, em um processo de coevolucao. Nessas plantas, o sucesso da reproducdo sexuada é
em grande parte dependente da interacdo com animais, 0s quais sdo atraidos as estruturas
reprodutivas devido aos varios atributos como cor, odor, forma e oferta de recursos (ex. flores
de poélen e néctar). Esta intima associacgdo refletiu numa maior diversidade, estabelecimento e

dominancia dessas plantas no ambiente terrestre (WILMER, 2011).

O processo de polinizacdo € datado desde a Era Mesozdica e ao que tudo indica a
entomofilia estimulou a evolucdo das angiospermas, tendo inicio a partir da atracdo entre os
coledpteros e os grdos de pdlen, seguido pelos himendpteros, lepidopteros e as aves (LIMA,
2010). Por terem uma ampla dieta, os coledpteros nédo se tornaram os melhores polinizadores e
as vespas, moscas e abelhas se tornaram insetos mais intimos das plantas, por apresentarem
mais adaptacdes. Abelhas representam o grupo mais importante e adaptado, possuem uma
estrutura corpérea que pode estar adaptada a coleta de néctar, dleos florais e perfumes, bem

como a coleta e transporte de polen (RAVEN, 1992; LIMA, 2010).

Entre as Angiospermas, Fabaceae é a terceira familia considerada como a mais diversa
do mundo e no Brasil ocupa a primeira posic¢éo, apresentando cerca de 215 géneros e 2.750
espécies (LEWIS, 2005; LIMA et al., 2014). Na classificacdo atual, encontra-se dividida em
seis subfamilias: Duparquetioideae, Cercidoideae, Detarioideae, Caesalpinoideae e
Papilionoideae, que sdo diferenciadas taxonomicamente pela analise molecular e pela

morfologia floral (LPWG, 2017).
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Por ser diversa e amplamente distribuida, a familia Fabaceae apresenta uma grande
variabilidade de sistemas de polinizacdo (BUCHMANN, 1983). Entre eles esta 0 mecanismo
de liberagdo por vibragdo ou “Buzz-pollination”, que geralmente ocorre em flores com anteras
poricidas e que disponibilizam apenas o pdlen como recurso floral (VOGEL, 1978). Este tipo
de polinizacao é amplamente estudado e consiste no processo de liberacdo dos graos a partir do
movimento de contracdo e relaxamento dos musculos de voo de determinadas abelhas fémeas

(BUCHMANN, 1983).

Na subfamilia Papilionoideae, apesar da semelhanca entre as flores, foram descritos
inicialmente por Leppik (1966), Delpino (1868), Buchmann (1978) e Lopez (1999) quatro tipos
de mecanismos de liberacdo secundaria do pdlen, sdo eles: valvular, explosivo, pistdo e escova

(“brush™).

Nas flores com liberacéo explosiva (Desmodium e Periandra), os estames e o estigma
estdo fechados pelas quilhas e s s&o expostos quando o polinizador as pressiona (LOPEZ et al,
1999; RODRIGUEZ- RIANO, 1999). Com a pressdo exercida, os estames e estigmas sdo
liberados e atingem o corpo do animal, neste caso a flor s6 tem uma chance de depositar 0s
grdos de polen no polinizador, pois uma vez que o gatilho é ativado as pe¢as nao retornam a

posicao original (ARROYO, 1981; GALLONI et al., 2007).

Ja no mecanismo valvular, os estames e 0 estigma emergem das carenas enquanto que
as quilhas estdo sendo pressionadas pelo polinizador e as alas se movem para baixo para facilitar
0 acesso ao nectario intra estaminal (quando presente), situado na base do ovario. Assim que 0
polinizador sai da flor, as pecas voltam para o lugar de origem e pode ser visitada mais de uma
vez. Alguns géneros que possuem esse mecanismo sdo: Melilotus, Onobrychis, Astragakus e

Trifolium (RODRIGUEZ- RIANO, 1999).
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No mecanismo de pistéo, as extremidades dos filamentos séo engrossadas apicalmente
e expulsam os grédos das anteras em pequenas quantidades até as quilhas, que
sdo afuniladas e possuem um pequeno orificio na regido apical. Os géneros Lotus e Stylosanthes
sdo exemplos deste mecanismo. De forma bem semelhante, as espécies com mecanismo de
escova, apresentam o estigma no formato de uma escova de tricomas que empurra (varre) 0s
grdos para o apice das quilhas, Centrosema e Canavalia sdo exemplos deste mecanismo

(RODRIGUEZ- RIANO, 1999).

Quanto as flores, numa andlise mais acurada dos verticilos, foi percebido que a
tendéncia evolutiva das flores de Fabaceae é o desenvolvimento de mecanismos para minimizar
a perda dos graos de pélen e do néctar (ARROYO, 1981). Isto acabou propiciando uma selecao
gradual de polinizadores cada vez mais sofisticados e uma eliminacdo dos vetores nao
especialistas. A mais alta expressdo de tais avangos se da nas flores de Papilionoideae que

possuem o mecanismo explosivo de liberacdo do polen (ARROYO, 1981).

Estudos palinoldgicos feitos para Fabaceae, mostram que a familia apresenta uma alta
variabilidade morfoldgica, sendo considerada euripolinica (VISHNU-MITRE; SHARMA,
1962). Algumas caracteristicas dos graos de pélen, tais como tamanho, forma, estratificacéo,
ornamentacdo e composicdo podem estar relacionadas ao tipo de polinizador, porém, essa
relagdo, embora ja venha sendo estudada, ainda € inconclusiva devido a dificuldade de

demonstrar essa interacdo (HESSE, 2000).

Wodehouse (1935), na tentativa de estabelecer um padrdo palinolégico, fez uma
associacao generalista entre os gréos de polen de plantas anemofilas e entomofilas e observou
gue na anemofilia os grdos eram mais lisos e secos, enquanto que nas plantas entomofilicas os
gréos eram mais ornamentados e com a presenca de uma mucilagem. Alguns anos depois, Hesse

(1981), também ressalva que hd uma variagdo na ornamentacdo dos poélens dessas duas
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sindromes e confirma que a ornamentacdo e mucilagem (polenkitt e fios de vicina) estéo

associados a adaptacdo aos insetos polinizadores.

Com o mesmo objetivo, Fergurson e Skvarla (1982) realizaram um estudo mostrando a
influéncia da morfologia polinica na polinizacédo, a partir da analise da estratificacdo da exina
em Papilionoideae (Fabaceae), no entanto o estudo foi inconclusivo, mostrando diversas
caracteristicas Unicas para cada sindrome estudada, mas ndo o suficiente para estabelecer um
padrdo. Jones e Jones (2001) citaram as plantas cantarofilas como exemplo dessa interacao, as
quais apresentam graos de pélen grandes, monocolpados e tricolpados com ornamentacdo de
escabradas a reticuladas. Essas Informacdes sobre a elaboracdo e ornamentacao superficial dos
grdos de pdlen podem fornecer uma medida de avanco evolutivo (LOPEZ; 1999).

As evidéncias sugerem a existéncia de um padrao polinico para determinados grupos de
polinizadores e para os diferentes mecanismos florais. Assim, 0 presente estudo baseia-se na
hipdtese de que ha diferenca significativa entre as caracteristicas morfolégicas, quantitativas e
qualitativas dos gréos de pdlen e os diferentes mecanismos de liberacdo e apresentacdo dos

grdos de pélen de espécies da subfamilia Papilionoideae e Caesalpinoideae poricidas.

REVISAO DE LITERATURA
1. Fabaceae

A familia Fabaceae é considerada a terceira maior dentro do grupo das Angiospermas,
apresentando cerca de 18.000 espécies, ficando atras apenas das familias Asteraceae e
Orchidaceae (LEWIS, 2005; VEITCH,2013; FUNK; STUESSY; BAYER, 2009). Atualmente
encontra-se dividida em trés sub-familias: Caesalpinoideae (cerca de 3.000 espécies),
Mimosoideae (cerca de 3.000 espécies) e Papilionoideae (com cerca de 1.200 espécies), onde
sdo basicamente diferenciadas taxonomicamente pela morfologia da flor (JUDD; 1999;

LEWIS; SCHRIRE; LOCK, 2005). Possui uma distribuicdo cosmopolita, estando muito bem
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representada nas zonas tropicais, subtropicais e temperadas, dentre essas &reas, as que
apresentam uma maior diversidade de espécies de Fabaceae sdo as que possuem uma maior
variacdo topogréfica (POLHIL, 1981; DOYLE; LUCKOW, 2003; FLORES; RODRIGUES,
2010).

No Brasil ocorre cerca de 215 géneros e 2.750 espécies, assumindo-se como a familia
mais rica, que por sua vez estdo distribuidas em quase todas as fitofisionomias, sendo
consideradas generalistas e na maioria das vezes dominantes, podendo ainda serem encontradas
em ambientes aquéaticos (QUEIROZ;2009; LIMA et al.; 2014). A alta capacidade de
distribuicdo e dominancia das espécies de Fabaceae em diversos ambientes, evidencia a sua
importancia ecoldgica e seu relevante papel na manutencdo do equilibrio ecossistémico
(QUEIROZ, 2009).

Devido a sua relagdo simbiotica com bactérias fixadoras de nitrogénio, ha uma melhor
assimilacdo de compostos nitrogenados, cruciais para o estabelecimento e desenvolvimento da
planta, o que facilita a sua colonizacdo em ambientes com solos pouco férteis. Como é
ressaltado por Queiroz (2009), as Fabaceae, ou também denominada Leguminosae, apresentam
a maior diversidade na América tropical, onde desempenham uma importante funcdo na
manutencdo do equilibrio ecoldgico. Sao responsaveis pela producdo de néctar, polen, frutos e
sementes, onde esses recursos estdo diretamente associados a fauna local, servindo como fonte
de alimentos ou suporte para a reproducdo (RAGUSA-NETTO; FECCHIO, 2006).

Fabaceae é considerada como uma das familias mais importantes economicamente. Suas
espécies sdo usadas desde a antiguidade na medicina e na alimentagdo como feijdo (Phaseolus
vulgaris L), amendoim (Arachis hypogaea L.), fava (Vicia faba L.) e soja (Glycine max Merr.).
Também sdo Uteis como forrageira, madeireira, como cerejeira (Amburana cearensis (Alleméao)
A.C. Sm.), o angico (Anadenanthera sp, Speg.) e o0 sansdo-do-campo (Mimosa

caesalpiniaefolia Benth.), bem como melifera e ornamental como o flamboyant (Delonix regia
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(Bojer) Raf.) e a pata-de-vaca (Bauhinia variegata L.), fornecedoras de celulose, dleos, lenha,
carvao, tintas e outros (MARTINS, 2009; SOUZA; SOUZA, 2011). Em decorréncia da sua
abundancia, sdo muito utilizadas no processo de reflorestamento e manejo de &reas degradadas
(SOUZA; LORENZI; 2012; MACHADO et al., 2006).

Sdo plantas facilmente conhecidas pelo gineceu unicarpelar que da& origem ao fruto
tipico da familia, o legume. Apesar dessa caracteristica marcante, a familia retine plantas com
uma alta variabilidade morfoldgica, desde o hébito, até a morfologia das folhas e flores.
Apresentam folhas pinadas, alternas ou opostas, geralmente estipuladas, com a base dilatada e
modificadas em pulvino, podendo ser transformadas em espinhos, apresentam nectarios
extraflorais e as vezes possuem pontuacdes translicidas. As flores estdo organizadas em
inflorescéncias do tipo racemosa, s&o vistosas, hermafroditas, pentameras, diali- ou
gamossépalas e diali- ou gamopétalas, podem ser actino- ou zigomorfas, diclamideas ou mais
raramente monoclamideas, o ovario é stpero e o fruto mais comum € o legume, porém também
pode ser do tipo foliculo, craspédio, lomento, samara ou drupa (SOUZA; LORENZI, 2012,
BORGES;2010).

Apresentam uma alta diversidade de caracteres, sendo assim considerada uma familia
europolinica, contendo gréos de pdlen ménades, tricolpados e tectado-reticulado (GUINET;
1981). Tal diversidade palinoldgica permite a determinacéo de tribos, subtribos, subfamilias, e
até mesmo de géneros (VISHNU-MITRE; SHARMA,; 1962). Apesar da importancia

taxonémica dos graos de pdlen para esta familia, poucos estudos foram realizados.

2. Fabaceae: Atributos florais e Polinizagao

Ao longo do processo evolutivo as plantas desenvolveram uma série de adaptacdes
morfologicas nas flores, nos frutos e nas sementes, 0s quais minimizaram as limitacOes

advindas da imobilidade e tornaram mais eficaz a sua diversificagdo e irradiagdo pelo territorio.
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Assim, a reproducéo das Angiospermas depende dos seus mecanismos de coevolugdo com os
animais, sendo estes atraidos por meio de atributos florais tais como cor, forma, perfume e
recompensas florais diferenciadas. Sendo assim, ao se transportarem de uma flor & outra
promovem 0 processo da polinizagdo sexuada, que foi crucial para a diversificacao,
estabelecimento e dominéncia deste grupo (RAVEN; EVERT; EICHHORN, 2001, WILLMER,
2011).

Com base nas andlises filogenéticas, foi determinado que as subfamilias Mimosoideae
e Papilionoideae formam um grupo natural, monofilético, enquanto que Caesalpinoideae é
parafilético, esta, que por sua vez, apresenta uma grande variabilidade de estruturas vegetativas
e reprodutivas, além de uma heterogeneidade ecoldgica e € mais facilmente identificada pela
auséncia de caracteristicas Unicas presentes nas outras duas subfamilias. Esse grupo pode conter
flores uni ou bissexuadas, e sdo geralmente actinomorfas, no entanto sdo encontrados
representantes mais raros com simetria zigomorfa. Geralmente possuem flores pentameras ou
tem as pecas florais reduzidas a duas pétalas, como nas espécies do género Bauhinia (BIONDO
et al; 2005; DOYLE; 2001).

Mimosoideae, diferentemente das outras duas subfamilias, é caracterizada por
apresentar poliades como unidade de dispersdo, heterogeneidade no tamanho dos grdos de
polen, no tipo apertural, podendo ser porado ou colporado, além de diferencas na ornamentagédo
(GUINET; 1981), geralmente oferecem como recompensa o pdlen e o néctar, podendo ser
polinizada tanto por abelhas pequenas quanto por grandes (Bombus), e ainda ha registros para
espécies do género Mimosa e Inga, de polinizacdo por esfingideos e borboletas,
respectivamente (DUTRA et al; 2009).

A subfamilia Papilionoideae apresenta caracteres morfoldgicos florais mais distintos,
sdo conhecidas como flores papilionadas, por apresentar uma pétala superior, chamada de

vexilo, duas laterais, que sdo as alas e duas inferiores que sdo as carenas, geralmente envolvendo
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0 gineceu, além disso possuem um tubo estaminal. Esses caracteres florais afetam as atividades
de forrageamento dos polinizadores (ARROYO; 1981; TUCKER; 2003). Segundo Leppik
(1966) a estrutura zigomorfa das Papilionoideae se deu pela forte presséo exercida pelas
abelhas, ele ressalva que a tendéncia geral da evolucao é modificar os tipos florais actinomorfas,
que por sua vez possuem um comportamento mais generalistas, sendo visitadas por uma maior
diversidade de animais, em zigomorfas que sdo mais seletivas, possuindo varias estratégias de
liberacdo do polen.

Na literatura séo descritas algumas estratégias e/ou mecanismos florais que podem ser

observados entre as espéecies da familia Fabaceae e estdo relacionados e caracterizados abaixo:

3. Estratégias de polinizacgédo

Michener (1962), descreve a polinizagdo por vibragdo como um interessante método de
coleta de pdlen pelas abelhas e ressalva a produ¢do de um som audivel por elas durante a coleta.
O referido som, é provocado pela vibracdo da musculatura toracica das abelhas, que acaba por
provocar a ruptura das anteras e consequente liberacao dos graos de pdlen, processo conhecido
como buzz pollination (BUCHMANN; HURLEY, 1978). Ainda em 1962, Michener
desenvolveu estudos de polinizacdo por vibracdo e relacionou essa estratégia a estrutura das
anteras poricidas. Neste mesmo sentido, Harter et al. (2002), realizaram estudos com plantas
melitdfilas na floresta de Araucaria e perceberam que 10% delas apresentaram anteras poricidas
com uma Unica abertura apical que se rompe quando recebe um estimulo vibratério.

No entanto, essa estratégia de polinizacdo ndo esta restrita as especies que possuem
anteras poricidas. Nos estudos realizados por Michener (1962), Buchmann e Hurley (1992) e
Gottsberger e Silberbauer-Gottsberger (2006) foi visto que espécies de Myrtaceae também se
enquadram neste tipo de estratégia, apesar de terem anteras longitudinais. Lopes e Machado

(1996) observaram ainda que tinham muitas espécies da familia Fabaceae que também eram
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dependentes da vibracdo e que ndo possuiam anteras poricidas, como € o caso de Swartzia, que
possui antes rimosas.

Algumas flores sdo consideradas como flores de polen, sdo as que apresentam anteras
poricidas e sdo polinizadas exclusivamente por abelhas fémeas. Estas vibram por meio da
contragdo da musculatura alar promovendo a adeséo dos gréos a regido ventral da abelha. Este
fendmeno da vibracdo chamado de “Buzz — pollination”, esta associado a facilitacdo da adesao
dos gréos de pdlen ao corpo do vetor (BUCHMANN, 1983).

Nos géneros de Fabaceae, Senna Mill. Chamaecrista Moench. e Cassia L., sdo
encontradas, além da estratégia de vibracdo, duas outras estratégias principais. A enantiostilia,
que esta relacionada a posi¢do do gineceu, posicionando-se para a direita ou esquerda e a
heteranteria que é interpretada como uma estratégia de divisdo de funcdes de alimentacdo e
polinizacdo entre as anteras, as quais geralmente se diferenciam pelo tamanho, cor,
posicionamento, direcionamento do poro e viabilidade polinica (VALLEJO-MARIN et al.,
2009; ALMEIDA et al., 2013). Vogel (1978) e Vallejo-Marin et al (2009) e Buchmann (1983)
ressalvam que ha uma possivel relacdo evolutiva entre as espécies que possuem flores de polen
e a heteranteria, pois as diferentes funcionalidades dos estames minimizam o risco de limitacédo
polinica, logo é considerada como uma resposta da planta para assegurar a reproducdo com
economia de recursos e contribui para a diversidade morfoldgica floral.

Na subfamilia Papilionoideae, a apresentacdo de polen para a polinizacdo pode ocorrer a
partir de quatro formas especificas de mecanismos de polinizacdo. Sdo eles: Liberacdo
explosiva, valvar, pistdo e brush. Nas flores de Papilionoideae com liberacdo explosiva, os
estames e 0 estigma estdo fechados pelas quilhas e s6 sdo expostos, quando o polinizador
pressiona as alas e as quilhas (LOPEZ et al.; 1999). Com a pressdo exercida, 0s estames e
estigmas sdo liberados e atingem o corpo do animal, neste caso a flor s6 tem uma chance de

depositar os pélens no animal, pois uma vez que o gatilho é ativado as pegas ndo retornam a
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posicdo original. Essas flores tem uma total dependéncia do seu polinizador, pois s6 a pressdo
exercida por ele pode ativar o gatilho de maneira correta e ter os grdos de poélen depositados
num local especifico do corpo do animal (ARROYO; 1981; GALLONI et al.; 2007).

No mecanismo valvular, os estames e 0 estigma emergem das carenas enquanto que as
quilhas estéo sendo pressionadas pelo polinizador e as alas se movem para baixo para facilitar
0 acesso ao nectario intra-estaminal situado na base do ovario, assim que o polinizador sair da
flor as pegas voltam para o lugar de origem e pode ser visitada mais de uma vez. Os géneros de
Fabaceae que possuem esse mecanismo sdo: Melilotus, Onobrychis, Astragakus, Trifolium, etc.
(RODRIGUEZ-RIANO; 1999). No tipo pist&o, o p6len é empurrado em pequenas quantidades
até a extremidade da quilha, cada vez que ocorre visita. O tipo brush € caracterizado pela
presenca de tricomas no estilete, onde estdo apresentados os grdos de pélen que também sdo
direcionados para a extremidade da quilha (LEPPIK; 1966).

Do ponto de vista de interagdes ecoldgicas, entre as espécies de Fabaceae ha poucos
registros de outros tipos de polinizacdo que ndo seja melitéfilas. Encontra-se ornitofilia em
Phaseoleae e Sophoreae (ARROYO, 1981), quiropterofilia em Mucuna e Alexa e um caso de
polinizacdo abidtica do tipo anemofilia no género Ateleia (JANZEN; 1989).

As flores de Fabaceae estdo tdo especializadas que em sua maioria sdo acessiveis aos
polinizadores do grupo do himendpteros especialmente abelhas, visitantes dos géneros como
Xylocopa, Apis, Centris e Bombus, este Gltimo género foi muito importante nas Fabaceae do
hemisfério norte e que ao que tudo indica parece ter sido o responsavel pelo desenvolvimento

seletivo de flores largas e estreitas em Trifolium e outros géneros (ARROYO, 1981).

4. Polen vs. Polinizadores

As interacOes entre os insetos e as plantas (hebivoria e polinizagdo) séo verificadas
desde eras geoldgicas passadas. A polinizacao ¢é datada desde a Era Mesozdica, que por sua vez

¢ conhecida como “a idade média da evolugao da vida” (GUERRA; GUERRA; 1997). Ao final
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dessa Era, surge um novo grupo de plantas, as Angiospermas, que possuiam um eficiente
sistema de polinizacdo e dispersdo de diasporos e suas flores sdo muito bem adaptadas a
interacdo com os animais. Com a extin¢do dos dinossauros, a diversidade e abundancia dos
mamiferos aumentaram consideravelmente, com isso as angiospermas passaram a conquistar
mais regides, tendo em vista que os mamiferos sdo os maiores consumidores de frutos e,
portanto, se tornam os maiores agentes dispersores. A diversificagdo das angiospermas nédo se
deu apenas pela interacdo com os mamiferos, as estruturas florais estdo diretamente associadas
aos insetos, sendo estes, os maiores e mais eficientes agentes polinizadores, possibilitando a
alta diversidade floristica, dando as angiospermas o status de maior classe taxondmica do Reino
Plantae (JUDD; RAVEN, 1992).

Ao que tudo indica a polinizacdo por insetos estimulou a evolucdo das angiospermas e
se iniciou a partir da atracdo entre os Coledpteros e os graos de pdlen, seguido pelos
Himenopteros, Lepiddpteros e as Aves. Essa relacdo se deu de forma intrinseca, onde havia
uma troca, visto que os animais se alimentavam de algum recurso oferecido pela flor e estas
tinham a garantia da reproducdo cruzada. Para que a polinizacdo seja possivel e efetiva o
polinizador precisa ser induzido a frequentar a flor da mesma espécie, é necessario que ele
permaneca na flor tempo suficiente para que o polen possa se aderir a ele, para isso a flor precisa
ter sistemas mecanicos e o polen precisa ser preso de maneira firme para garantir sua chegada
ao carpelo de outra flor (LIMA, 2010).

Como ja citado, os coledpteros foram os primeiros insetos a interagirem com as flores,
no entanto ao longo da evolucado eles ndo se tornaram os melhores polinizadores, pois sua dieta
€ muito diversa, variando de grdos de p6len a cadaveres. Logo, a relagdo mais intima se da pelas
abelhas, vespas e moscas, sendo as abelhas o grupo mais importante e adaptado. Elas
apresentam a estrutura corpérea (pecas bucais, apéndices) adaptada a coleta e transporte do

polen e néctar, algumas delas possuem adaptagdes especificas, como cerdas grossas que servem
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para prender os grdos de p6len (geralmente sdo polens grandes), aparelho bucal alongado que
estdo associados as flores com a corola tubulosa (RAVEN; 1992).

Em Fabaceae os gréos de pdlen podem estar reunidos em tétrades, poliades, méssulas
ou polinias, no qual segundo Pacini (2000), sdo estruturas associadas a zoofilia e que limitam
0 numero de poélens depositados no estigma. Na composicdo do polen existem proteinas,
carboidratos, aminoacidos, lipidios, minerais, enzimas e pigmentos, que podem ser utilizados
como recurso alimentar para insetos e suas larvas, além de sua funcéo reprodutiva (JONES;
JONES, 2001; DAFNI, 2005). Podem ser atrativos para os animais pela sua diversidade de
cores, tamanho e até mesmo pelo sentido olfativo, que estdo associados a liberacdo do pollenkitt
(DOBSON; BERGSTROM, 2000; LUNAU, 2000).

O pollenkitt consiste em uma substéancia lipidica que deriva da desintegragdo do tapetum
da antera, que tem a funcdo de auxiliar na fixacdo do pdlen nos animais e servir como fonte
energeética para os eventuais polinizadores (JUDD, 2009). Foi percebido, a partir de analises
polinicas, que a presenca do pollenkitt esta associada a zoofilia, pois em plantas anemofilas
essa estrutura ndo esta presente, outra funcéo descrita para o polenkitt é a camada mucilaginosa
que o recobre e permite uma maior fixacdo dos grdos do corpo do agente polinizador (NEPI;
FRANCHI, 2000; PACINI, 2000).

Ja em 1935, Wodehouse fez uma associacdo generalista entre os grdos de pdélen de
plantas polinizadas pelo vento e aquelas polinizadas pelos insetos. Observou que na anemofilia
0s graos eram mais lisos e secos, enquanto que nas plantas entomofilicas os polens eram mais
ornamentados e com a presenga de uma mucilagem. Alguns anos depois Hesse (1981), também
ressalva que ha uma variacdo na ornamentacdo dos pélens dessas duas sindromes e que a
ornamentacao e mucilagem (polenkitt e fios de vicina) estéo associados a adaptacao aos insetos.
Em relagdo aos fios de vicina presentes no polen, Skvarl et al (1978) e Arroyo (1976) relatam

gue nas espécies de Onagraceae, os fios estdo associados a ornitofilia, pois perceberam gue nas
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plantas polinizadas por abelhas, ndo havia registros de fios de vicina e nas polinizadas por aves
os fios estavam presentes.

A evolugdo floral de Fabaceae esta caracterizada por uma tendéncia a eficiéncia da
economia do polen e do néctar, que propiciou uma sele¢éo gradual dos polinizadores cada vez
mais sofisticados e a eliminacdo dos vetores néo especializados, onde as abelhas exercem um
papel fundamental na polinizacéo deste grupo, tendo em vista a coevolucdo entre eles. A mais
alta expressao de tais avancos se da nas flores de Papilionoideae com o mecanismo explosivo
de pdlen, onde apenas uma Unica visita seré efetiva (ARROYO, 1981).

A relacdo de adaptabilidade entre a parede do grdo de polen e o polinizador torna-se
pouco estudada pela dificuldade de demonstrar essa interacdo (HESSE,2000). Estudo realizado
por Fergurson e Skvarla (1982), mostra a influéncia da morfologia polinica na polinizacéo, a
partir da analise da estratificacdo da exina em Papilionoideae (Leguminosae). Jones e Jones
(2001) citaram como exemplo dessa interacdo, as plantas cantarofilas, que por sua vez
apresentam grdos de polen grandes, monocolpados e tricolpados com ornamentacdo de
escabradas a reticuladas.

A elaboracdo e ornamentacdo superficial podem fornecer uma medida de avanco
evolutivo. Em Papilionoideae, parece que certas caracteristicas mais determinantes para
diferenciar tribos, por exemplo no VVelho Mundo os polens tendem a ser tricolporado com exina
proeminente. Ja os grdos de poélen do Novo Mundo tendem a ser tricolpados e com exina

reduzida (PUNT et al., 1975).
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Resumo

A evolucgdo floral em Leguminosae selecionou polinizadores, tornando-os mais especializados.
A maior expressdo disto ocorre em Papilionoideae, apresentando quatro mecanismos de
liberagdo do pdlen: pistdo, brush, valvular e explosivo. Considerando que ha diferentes
estratégias na liberacdo de pdlen entre espécies de Leguminosae, levantamos a hipotese de que
h& diferenca entre as caracteristicas morfolégicas dos grdos de pdlen e os diferentes
mecanismos florais nas espécies de Papilionoideae e Caesalpinioideae s.l. poricidas. Para testar
a hipotese, foi construido um banco de dados com informacdes dos polens de 121 espécies de
Leguminosae polinizadas por abelhas e com diferentes mecanismos de apresentacédo, coletadas
a partir de literatura publicada e material disponivel na Rede de Catalogos Polinicos. Foram
utilizadas analises estatisticas de variancia para estabelecer relacéo entre as categorias. A partir
disso, foi percebida uma relacdo significativa entre: ornamentacdo da exina e estratégias de
liberacdo; razdo Pdlen/Exina (P/E), média geral e didmetro médio geral do eixo polar dos gréos
de pélen, e as diferentes estratégias de liberacdo de polen. Conclui-se que, tanto pela
diversidade quanto pelo conjunto complexo de estratégias reprodutivas, a evolugdo dos
sistemas de Leguminosae vem construindo uma relacéo forte entre a morfologia polinica e o0s

mecanismos de liberagdo dos grdos de polen.

Palavras-chave: Estratégias de liberacdo de pdlen, ornamentacdo da exina, Fabaceae,

polinizacdo, Papilionoideae, Caesalpinoideae.
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Abstract

The floral evolution in Leguminosae selected pollinators, making them more specialized. The
highest expression of this occurs in Papilionoideae, with four pollen release mechanisms:
piston, brush, valve and explosive. Considering that there are different strategies for pollen
release among Leguminosae species, we hypothesize that there is a difference between the
morphological characteristics of the pollen grains and the different floral mechanisms in the
species of Papilionoideae and Caesalpinioideae s.lI. poricides. To test the hypothesis, a database
was built with information on the pollens of 121 species of Leguminosae pollinated by bees
and with different presentation mechanisms, collected from published literature and material
available in the Pollen Catalog Network. Statistical analyzes of variance were used to establish
a relationship between the categories. From this, a significant relationship was noticed between:
exine ornamentation and release strategies; Pollen/Exine (P/E) ratio, general average and
general average diameter of the polar axis of the pollen grains, and the different pollen release
strategies. It is concluded that, due to both diversity and the complex set of reproductive
strategies, the evolution of Leguminosae systems has been building a strong relationship

between pollen morphology and the mechanisms of pollen grains release.

Key words: Pollen release strategies, exine ornamentation, Leguminosae, pollination,

Papilionoideae, Caesalpinoideae.
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1. Introducgéo

A evolucdo floral em Leguminosae esta caracterizada por uma tendéncia a eficiéncia na
economia do polen e do néctar, levando a selecdo gradual de polinizadores cada vez mais
sofisticados e eliminacgao dos vetores ndo especializados (Arroyo 1981). Considerada a terceira
familia com maior diversidade taxondmica, apresentando cerca de 19.000 espécies (Lewis
2005; Funk et al 2009; Veitch 2013), as leguminosas apresentam também grande diversidade
morfoldgica nos gréos de pdlen (euripolinicas), os quais sao inclusive usados para identificacdo
das subfamilias, tribos e alguns géneros (Vishnu-Mitre & Sharma 1962). Nesse contexto, como
as caracteristicas morfoldgicas dos gréos de polen estdo associadas aos mecanismos florais de
polinizagdo?

Entre as Caesalpinioideae s.l., por exemplo, as espécies da subtribo Cassiinae (Cassia,
Chamaecrista e Senna) possuem flores que ofertam apenas polen e restringem o acesso a este
recurso através da presenca de anteras poricidas (Westerkamp 2004; Almeida et al. 2013;
Amorim et al. 2019). Estas espécies sdo visitadas por abelhas que conseguem vibrar as anteras
para a extracdo do polen (Buzz-pollination, Buchmann 1983; Almeida et al. 2013; De Luca &
Vallejo-Marin 2013). Na verdade, as abelhas exercem um papel fundamental na polinizacdo
deste grupo, tendo em vista a coevolucgéo entre eles. Por outro lado, apesar da forte relacéo co-
evolutiva entre abelhas e Caesalpinioideae, a mais alta expressdo de avancos na eficiéncia e
economia de pdlen se da nas flores de Papilionoideae (Arroyo 1981).

De fato, sdo reconhecidos quatro mecanismos florais entre as espécies de
Papilionoideae, tais como valvular, pistdo, brush e explosivo, relacionados principalmente com
a polinizacdo por abelhas. Todos esses mecanismos séo associados a diferentes estratégias para
a exposicao e liberagdo dos grdos de pdlen, bem como para a aderéncia desses graos ao corpo
do polinizador (Leppik 1966; Arroyo 1981; Lopez et al. 1999; Rodriguez-Riafio et al. 1999;

Galloni et al. 2007). Além disso, cada mecanismo € representado por flores com algumas
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caracteristicas morfologicas diferenciadas (Leppik 1966; Westerkamp 1997). O tipo explosivo,
por exemplo, compreende um mecanismo “tudo ou nada”, em que apenas um evento de
polinizacdo é possivel, enquanto nos demais sdo possiveis repetidas visitas (Leppik 1966).
Exceto no valvular, a apresentacao de pélen é secundéria para os demais (Yeo 1993), havendo
excecdo para algumas espécies, como Cytisus scoparius L. (Link.), por exemplo, que tem
apresentacdo priméria e secundaria (Westerkamp 1997).

As relacdes entre grdos de polen e sistemas de polinizacdo foram inicialmente
estabelecidas por Wodehouse (1935), que mostrou que geralmente existem diferencas na
ornamentacdo do pdlen de plantas anemdfilas e entomdfilas. Posteriormente, Hesse (1981)
chamou a atencédo para a presenca de estruturas especificas como mucilagem, fios de vicina e
pollenkitt, as quais estdo relacionadas a adaptacdo aos insetos, melhorando o processo de
fixacdo dos grdos ao corpo do animal.

Associacgdes entre ornamentacdo da superficie ou outras caracteristicas morfoldgicas do
polen e o tipo de polinizador j& tem sido realizada para algumas familias de Angiospermas.
Ferguson & Skvarla (1982), por exemplo, trazem informagdes sobre a relacdo entre gréos de
polen rugulado-verrucado e grandes polinizadores em espécies lenhosas de Papilionoideae e
Caesalpinioidea, assim como também sinalizam uma associacdo entre tamanho de flores e
ornamentacdo da exina. Além de Leguminosae (e.g. Ferguson & Skvarla 1982; Basso-Alves et
al. 2011), foram relatadas também associacdes entre exina e outras caracteristicas do pélen com
a sindrome de polinizacdo em Hydrocharitaceae (Tanaka et al. 2004), Cabombaceae (Osborn
et al. 1991) e Hemerocallidaceae (Furness et al. 2013), bem como associag0es entre tipos de
abertura do pdlen com a morfologia da corola em Pedicularis spp. (Wang et al. 2009).

Partindo da premissa de que ha diferentes estratégias e peculiaridades na liberagéo de
polen entre espécies de Leguminosae e considerando as associa¢fes possiveis ja relatadas, nds

levantamos a hipdtese de que ha diferenga significativa entre as caracteristicas morfoldgicas
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dos grdos de polen e os diferentes mecanismos florais nas espécies de Papilionoideae e
Caesalpinioideae s.l. poricidas. Especificamente avaliamos as seguintes predi¢des decorrentes
da hipotese: 1) a probabilidade de ocorréncia das espécies com diferentes ornamentacGes da
exina esta associada as estratégias de liberagdo de pdlen, 2) existe diferenca na a) amplitude
média geral da espessura da exina, b) espessura média geral da exina, ¢) razdo P/E média geral
dos grdos de pdlen e d) comprimento médio geral do eixo polar dos gréos de pélen (variaveis
respostas) entre as diferentes estratégias de liberagdo dos grédos de pdlen (preditor) das espécies

estudadas.

2. Material e métodos

2.1 Coleta de Dados

Foi construido um banco de dados com informacdes dos grdos de polen de espécies de
Leguminosae, representantes das subfamilias Papilionoideae e Caesalpinoideae (Cassiinae),
polinizadas por abelhas e com diferentes mecanismos de apresentacdo de pélen (valvular, brush,
pistdo, liberacdo explosiva e poricida). Todas as informac6es inseridas foram coletadas a partir
de literatura publicada e de material disponivel na Rede de Catalogos Polinicos online (RCPol
- http://rcpol.org.br/pt/home/). A busca por artigos publicados com espécies relacionadas a cada
tipo de mecanismo de apresentacdo de pdlen foi realizada a partir da plataforma Web of Science
e Google Scholar, sem restricdo de ano e sem limites geograficos. Foram usadas as seguintes
palavras-chave em inglés: “floral strategy and pollen”, “palynotaxonomy and Leguminosae”,
“pollen and Papilionoideae”, Palynotaxonomy and Senna, Cassia”. Foram realizadas também
buscas especificas com nome de géneros que nao estavam representados na RCPol, como

Coronilla, Galactia, Genista e Hippocrepis, inserindo o nome do género e “pollen” e/ou

“palynotaxonomy”.
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Para cada tipo de mecanismo de apresentacdo de polen foram selecionados no minimo
quatro géneros e pelo menos duas espécies de cada género, exceto para o tipo poricida
(Caesalpinioideae, Cassiinae), que ocorre em trés géneros (Irwin & Barneby 1982). A separacédo
dos géneros em cada um dos mecanismos de apresentacdo de pdlen observadas entre as
Papilionoideae foi realizada com base na literatura (Lavin & Delgado 1990, Rodriguez-Riafio
et al. 1999, Arone et al. 2012, Etcheverry et al. 2012).

Foram, portanto, inseridas 121 espécies na base de dados (84 Papilionoideae e 37
Caesalpinioideae), compondo 24 géneros. O numero final de espécies incluidas em cada anélise
foi diferente, dependendo da disponibilidade de informacdes especificas para cada caso. Foram
incluidas 111 espécies para a anélise da ornamentacdo da exina, 71 espécies para amplitude
média geral da exina, 63 espécies para a razao P/E média e 59 espécies para espessura média
da exina e para o diametro médio do eixo polar do grao de pélen. A base de dados incluiu nome
da espécie, subfamilia, tipo de mecanismo de apresentagdo de pdlen e caracteristicas
qualitativas (ornamentagdo da exina) e quantitativas (espessura média da exina, amplitude da
espessura média da exina, razdo P/E e didmetro médio do eixo polar) dos grdos de polen. A
amplitude da espessura média da exina foi obtida subtraindo-se o valor maximo pelo valor
minimo da espessura média da exina. Quando considerados forma (determinada a partir da
razdo P/E) e tamanho dos grdos de pélen (com base no eixo polar médio) qualitativos, foi

seguida a classificacdo de acordo com Hesse et al. (2009).

2.2 Andlises estatisticas

Foram realizadas regressdes logisticas por meio do Modelo Linear Generalizado
(Generalized Linear Model - GLM) para testar a hipotese de que a probabilidade de ocorréncia
das espécies com diferentes ornamenta¢des da exina estd associada a diferentes mecanismos de
liberacdo de podlen. As regressdes foram geradas com o uso da funcdo glm do pacote stats-

package (R Core Team 2019), usando a interacdo entre exina e estratégia (exina*estratégia)
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como variaveis preditoras e a frequéncia de observacdes como variavel resposta. O modelo foi
gerado com base na distribuicdo de erro da familia Poisson, usando a funcéo de ligagédo Log,
sendo testado por meio da funcdo ANOVA do pacote car (John Fox et al. 2019). Como os
efeitos principais ndo apresentam significado no nosso desenho experimental e estdvamos
interessados apenas na interacdo entre os dois fatores (i.e., exina*estratégia), usamos a ANOVA
tipo Il para a comparagéo entre os fatores. Finalmente, usamos a funcéo dispersiontest do
pacote AER (Kleiber & Zeileis 2008) para testar a super disperséo dos dados. Nao foi observada
super disperséo significativa.

Foram realizadas ANOVASs para testar as hipoteses de que existe diferenca na a)
amplitude média geral da espessura da exina, b) espessura média geral da exina, ¢) razdo P/E
média geral dos graos de pdlen e d) comprimento médio geral do eixo polar dos gréos de polen
(variaveis respostas) entre as diferentes estratégias de liberacdo dos grdos de pdlen (preditor)
das espécies estudadas. As analises foram realizadas com o uso da fun¢do Im do pacote stats-
package (R Core Team 2019), usando o inverso da variancia (1/variancia) observada para cada
espécie estudada como parametro weight da funcdo. O uso de médias ponderadas ao invés de
médias absolutas foi necessario para que fosse possivel comparar as médias gerais (i.e., média
das médias) de cada grupo analisado. Usamos a funcdo glht do pacote multcomp (Torsten
Hothorn et. al. 2008) para realizar contrates a partir das médias ponderadas entre 0s niveis de
cada grupo analisado. Finalmente, utilizamos as fun¢fes wtd. mean e wtd.var do pacote Hmisc
(Frank & Harrell Jr 2019) para gerar as médias e variancias ponderadas que foram usadas nos

gréficos.

3. Resultados

De acordo com a regressdo logistica realizada por meio do Modelo Linear Generalizado
(Generalized Linear Model - GLM), foi observada uma interagdo significativa entre

ornamentacdo da exina e estratégia de liberacdo do pélen, o que significa que a probabilidade
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de ocorréncia das espécies com diferentes ornamentacdes estd associada as diferentes
estratégias florais (estatistica). Especificamente, a ornamentacdo microrreticulada foi a mais
comum entre todos os tipos de estratégias de apresentacdo de polen, porém, nos tipos poricida
e pistdo, exina rugulada, escabrada e psilada também tiveram uma quantidade razoavel de
registros (Figura 1).

As analises de variancia, realizadas por meio do modelo linear (Linear Model — LM),
mostraram que existe diferencas significativas na a) razdo PE média geral dos graos de pdlen
eb) diametro médio geral do eixo polar dos grdos de pélen entre as diferentes estratégias de
liberacdo de pdlen no conjunto das espécies estudadas. Especificamente, foram verificadas
diferencas na razéo P/E entre os tipos poricida e brush (t=3,525; P=0,006), pistdo e brush
(t=4,375; P<0,001), pistéo e liberacao explosiva (t=3,430; P=0,008) e pistdo com valvular (t=-
3,909; P=0,002) (Figura 2). Levando em consideracdo a média ponderada, apenas o tipo
valvular (oblato-esferoidal) fugiu ao padrdo de forma encontrado nos demais (prolato). Para o
didmetro médio geral do eixo polar, houve diferenca significativa apenas entre os tipos poricida
e liberacédo explosiva (t = 4,021; P < 0,001) (Figura 3), sendo ambos classificados como graos
de tamanho médio de acordo com os valores de média ponderada. Considerando a média
ponderada, apenas o tipo brush foi classificado com grdos de tamanho grande. N&o foram
observadas diferencas significativas a) na amplitude média geral da espessura da exina e b) na
espessura média geral da exina, de acordo com as diferentes estratégias de liberacdo de graos

de pdlen.

4. Discussao

O conjunto dos nossos resultados mostraram que ha diferencga significativa entre as
caracteristicas morfolégicas dos grdos de pdlen e os diferentes mecanismos florais nas
espécies de Papilionoideae e Caesalpinioideae — Cassiinae, uma vez que foram observadas

diferencas significativas em trés das cinco predicGes testadas neste trabalho. Especificamente,
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observamos que a ornamentacdo das exinas esta associada as estratégias de liberagdo de gréos
de pdlen, estratégias as quais predizem a razdo P/E e o didmetro médio do eixo polar dos gréos
de pdlen. Essa relagdo entre caracteristicas morfoldgicas dos graos de polen e atributos florais
também foram observadas em espécies de Orobanchaceae (Wang et al. 2009) e Leguminosae
(Ferguson & Skvarla 1982; Ferguson & Pearce 1986) anteriormente estudadas.

Em relagdo & ornamentacdo da exina, a superficie microrreticulada esta bem definida
entre as diferentes estratégias florais, embora outros tipos possam ter ocorrido com alguma
frequéncia, como rugulada (em espécies com liberacdo explosiva e poricida) e reticulada
(valvular). Algumas caracteristicas do pélen, sobretudo a ornamentacéo, pode influenciar na
fixacdo do gréo ao corpo do polinizador, estando relacionada com a adaptagdo com grupos
especificos de polinizadores (Proctor et al. 1996; Tanaka et al. 2004) e ja vem sendo relatadas
para algumas espécies vegetais, como apresentado por Hemsley & Ferguson (1985), Orborn
et al. (1991), Tanaka et al. (2004), Sannier et al. (2009), Furness et al. (2013) e Banks &
Rudall (2016).

Por exemplo, em Araceae, houve correlacdo entre exina psilada e a polinizacdo por
besouros (Sannier et al. 2009). Em Hydrocharitaceae, formada por espécies de plantas
aquaticas, a ornamentacdo da exina esta adaptada aos diferentes mecanismos de polinizacdo
observados na familia como hipo-hidrofilia, epi-hidrofilia, entomofilia e anemofilia (Tanaka
et al. 2004). Entre as espécies de Caesalpinioideae s.l., ha uma ampla diversidade de
ornamentacao, havendo uma provavel correlacdo entre ornamentacdo estriada e verrucada
com a polinizacdo por vertebrados (Banks & Rudall 2016) e em espécies de Erythrina,
Papilionoideae, o tipo de ornamentagdo comum ¢é o reticulado, associado a poliniza¢do por
aves (Hemsley & Ferguson 1985). As familias Cabombaceae s.s. (Orborn et al. 1991) e
Hemerocallidaceae (Furness et al. 2013) também constituem outros exemplos de associaces

entre exina e/ou diferentes caracteristicas dos graos de pélen e sistema de polinizag&o.
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Considerando a polinizacdo bidtica, o tipo de ornamentacao da condigdes para aumentar
a &rea de superficie e permitir uma maior quantidade de pollenkitt (ver Pacini & Hesse 2005)
aderido a parede dos gréos, auxiliando também em sua aderéncia no corpo dos polinizadores
(Ferguson & Skvarla 1982; Sannier et al. 2009). O tipo microrreticulado pode néo ser o mais
relacionado a adesdo de maiores quantidades de pollenkitt & sua parede, uma vez que se
apresenta finamente esculturado (ver Furness et al. 2013), contrério ao que pode acontecer
para algumas espécies com exina rugulada, verrucada ou reticulada, por exemplo (ver Hesse
1981; Ferguson & Skvarla 1982; Basso-Alves et al. 2011).

No presente estudo, mesmo todas as espécies sendo polinizadas por abelhas, a producéao
de pollenkitt ndo ocorre sempre em abundancia, como é comumente esperado na polinizacdo
entomofila (Hesse 2000, Pacini & Hesse 2005). Por exemplo, existe registro de escassa
producdo de pollenkitt para espécies de Desmodium (Gonzalez-Vésquez et al. 2017),
Indigofera (Costa 2011) e Macroptilium (Brizuela et al. 1993; Basso-Alves et al. 2011). Em
contrapartida a baixa producdo de pollenkitt, h& um investimento na especializacdo floral com
mecanismos bem elaborados, cuja transferéncia de pélen se faz de maneira bastante eficiente
(e.g. Brizuela et al. 1993; Etcheverry et al. 2008; Cérdoba & Cocucci 2011; Alemén et al.
2014; Miguel-Pefaloza et al. 2019).

Além dessa relacdo ecoldgica associada a ornamentacdo da exina, no presente estudo
foi identificada relacdo entre estratégias florais de apresentacédo de p6len também com a razdo
P/E e o diametro polar médio, os quais determinam a forma e o tamanho dos graos de pélen,
respectivamente (Erdtman 1952), com o prolato e o tamanho médio os mais predominantes.
A maioria das angiospermas possui graos que estdo entre 20-40 um (Wodehouse 1935), os
quais correspondem ao tamanho médio seguindo a classificagdo proposta por Erdtman (1952).
De acordo com Wodehouse (1935), o tamanho do pdlen estd adaptado a liberacdo pelas anteras

e aderéncia aos vetores de polinizacdo e ao estigma, enquanto Harder (1998) enfatiza que a
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variacdo de tamanho estd muito mais relacionada a diferengas fisiologicas nas condic¢Bes de
germinacdo, crescimento do tubo polinico e fecundacdo do dvulo entre as espécies. No
entanto, Stroo (2000) relaciona o tamanho grande dos gréos de polen a polinizacdo por
morcegos quando comparado aos demais vetores. Em Pedicularis, Wang et al. (2009)
encontraram associacdo entre tipos de corolas e aberturas dos grdos de polen. Os autores
comentam que nessas espécies, a selecao pode ter favorecido a abertura dos gréos de polen e
possivelmente a diferenciacdo floral também esta relacionada a adaptagdo reprodutiva e
ecologica.

Resumindo, as relacdes entre grdos de pdlen e mecanismos florais e/ou sistemas de
polinizacdo inicialmente estabelecidas por Wodehouse (1935) e posteriormente relatadas para
outras familias, como Hydrocharitaceae (Tanaka et al. 2004), Cabombaceae (Osborn et al.
1991), Hemerocallidaceae (Furness et al. 2013) e Orobanchaceae (Wang et al. 2009), também
estdo presentes em Papilonoideae e Caesalpinioideae-Cassiinae, conforme encontrado neste
estudo. Seja pela diversidade morfoldgica dos gréos de pélen ou pelo conjunto complexo de
estratégias reprodutivas das espécies, a evolucao do sistema de polinizacdo das leguminosas
vem construindo uma forte relacdo entre as caracteristicas morfoldgicas dos graos de polen e

0s mecanismos florais de liberagdo, como o encontrado neste estudo.
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2 Figura 1 — Percentual de ocorréncia de ornamentacdo da exina de acordo com as estratégias de

3 liberagdo de polen nas espécies de Papilonoideae e Caesalpinioideae-Cassiinae estudadas.
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CONSIDERACOES FINAIS
A finalizacdo deste estudo proporcionou avangos consideraveis na compreensao dos
aspectos coevolutivos de Papilonoideae e Caesalpinioideae-Cassiinae (Leguminosae). A seguir

sdo destacados alguns aspectos importantes nos quais este trabalho resultou:

e Com este estudo pode-se constatar a relacdo entre a ornamentacdo da exina e as
estratégias para a liberacdo do pdlen. A ornamentacao pode influenciar no processo de
fixacdo do pdlen no corpo do polinizador, estando assim relacionada com as adaptagdes
de grupos especificos de polinizadores. Além disso, a ocorréncia de espécies com
diferentes ornamentac@es indica a associacdo as diferentes estratégias florais.

e ldentificou-se, a partir da relacdo entre as estratégias de liberacdo dos grdos de polen e
0S seus respectivos tamanhos, que estes estdo provavelmente associados a liberagdo
pelas anteras e a aderéncias aos vetores e ao estigma.

e Conclui-se que, seja pela diversidade morfoldgica dos grdos de p6len ou pelo conjunto
de estratégias de reproducao, a evolucao das leguminosas tem estabelecido uma estreita
relacdo entre as caracteristicas morfoldgicas dos grdos de pdlen e 0 mecanismo de

liberacdo.
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