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A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

1. A sexualidade nas plantas

A descoberta da sexualidade nas
plantas

A sexualidade das plantas foi reconhecida e documentada, pela primeira vez e de forma clara, pelo
médico e botanico alemao Rudolf Camerarius (1665-1721), num ensaio publicado em 1694,
intitulado De Sexu Plantarum Epistola. Nesta obra pioneira, Camerarius demonstrou
experimentalmente que os estames (érgdos masculinos) e os pistilos (érgaos femininos) das flores
sao intervenientes essenciais e indispensaveis na reproducao por semente. A aceitacao definitiva
no meio cientifico de que as plantas sao efetivamente seres sexuados demorou, contudo, mais de
um século a sedimentar-se, culminando nas experiéncias de hibridacdo conduzidas por outro
cientista de lingua alema, o botanico Karl Friedrich von Gaertner (1772-1850) (Vogel, 1996). O
processo celular da reproducao sexual sé foi devidamente compreendido muito mais tarde, apds a
descoberta da meiose pelo zodlogo belga Edouard van Beneden (1846-1910), em 1883, e da
constatacao da duplicacdo do niumero de cromossomas no esporéfito (em oposicao a sua reducao
no gametofito) pelo botanico francés Léon Guignard (1852-1928), em 1885 (Qiu et al., 2012).

Meiose e fecundacao

A reproducao sexuada implica invariavelmente o encontro e a fusao de duas células
especializadas — os gametas & e @ —, 0s quais podem ser provenientes de um mesmo individuo
(nas espécies monoicas e hermafroditas) ou de dois individuos distintos, um produtor de gametas
o e outro de gametas @ (nas espécies dioicas). Em oposicdo, a reproducao assexuada ocorre
sem fecundacao e envolve a producdo de sementes apomiticas ou a separacao de partes
vegetativas de um Unico individuo (e.g., fragmentos de raizes, estolhos, caules e folhas) (v.
«Reproducao assexuada»).

Na reproducao sexuada alternam obrigatoriamente dois eventos celulares fundamentais: a meiose
e a fecundacao. Consoante o grupo taxondmico em analise, no ambito do ciclo de vida do
organismo, estes dois eventos podem estar muito ou pouco afastados no tempo.

A meiose é um processo celular fundamental durante o qual uma célula parental diploide (com 2n
cromossomas) origina, geralmente, quatro células haploides (com n cromossomas), através de
duas divisdes celulares sequenciais: (i) reducional e (ii) equacional. E durante a primeira divisdo
celular — a divisao reducional — que se da a reducao efetiva para metade do niumero de
cromossomas homoélogos. Nas plantas terrestres, apds a divisao equacional, as células



resultantes diferenciam-se de imediato em esporos. Por serem obrigatoriamente originarios de um
processo meiotico, estes esporos botanicos sao tecnicamente conhecidos por meidésporos.

A fecundacao é o processo celular simétrico e complementar da meiose: envolve a fusao de duas
células sexuais haploides (gametas & e @), restabelecendo a diploidia através da formacdo de um
zigoto diploide (2n). Nas ‘plantas de esporulacao livre’ (e.g., fetos e musgos) e na maioria das
gimnospérmicas — i.e., nos grupos evolutivamente mais antigos de plantas terrestres —, a meiose
e a fecundacgao estao muito afastadas no tempo. Nas plantas com flor (angiospérmicas), o intervalo
temporal entre a meiose e a fecundacgao tornou-se muito curto. Contudo, a fecundacao nas plantas
com flor € um processo de uma enorme complexidade estrutural porque envolve, como veremos
adiante, dois gametas o, duas células-alvo @ e dois eventos distintos de cariogamia (fusdo de
nucleos funcionais), num fendmeno exclusivo designado por dupla fecundacao.

Todas as plantas terrestres partilham um ciclo de vida haplodiplonte, uma estratégia reprodutiva
adquirida quando os seus ancestrais algais invadiram a terra firma no final do periodo
Cambrico/inicio do Ordovicico. Nos seres haplodiplontes alternam obrigatoriamente duas geracdes
multicelulares distintas, designadas por gametdéfito e esporéfito (v. «Ciclos de vida das ‘plantas de
esporulacao livre’»):

o O gametofito é a fase haploide (n) e produz gametas (n) por mitose;
e O esporofito é a fase diploide (2n) e origina esporos haploides (n) através da meiose
(Figura 316-C).

Etapas da reproducao sexual

A biologia da reproducao sexual nas plantas terrestres comporta cinco grandes processos
seguenciais:

1. Esporogénese: formacao dos esporos por meiose;

2. Gametogénese: diferenciacao dos gametas por mitose no interior do gametofito;

3. Movimento dos gametas J': transporte fisico das células sexuais masculinas até ao
recetaculo feminino;

4. Fecundacao: fusao dos gametas e formacao do zigoto;

5. Embriogénese: desenvolvimento do embrido diploide a partir do zigoto.

Nos grupos basais, os esporos sao produzidos no interior de esporangios e os gametas no interior
de gametangiosmulticelulares. Contudo, nas espermatoéfitas (plantas com semente), ocorreu uma
profunda modificacao e reducao evolutiva da fase gametofitica. Os gametangios estao reduzidos
(nas gimnospérmicas) ou completamente ausentes (nas angiospérmicas). Em seu lugar, a
reproducao destas plantas avancadas é dominada por trés estruturas inovadoras e exclusivas:

e O pdlen (o0 microgametoéfito masculino, mével e miniaturizado);
e O primdrdio seminal (que abriga o megagametéfito feminino retido na planta-mae);
o A semente (o produto da fecundacao).



Consequentemente, processos estruturais e ecolégicos como a inducao floral, a polinizacao biética
ou abidtica, a germinacao e o crescimento do tubo polinico e a diferenciacao dos tecidos da
semente sdo exclusivos deste grupo avancado de plantas terrestres. Adicionalmente, sé as
angiospérmicas diferenciam flores e frutos.

Este capitulo serd integralmente dedicado a reproducdo sexual nas angiospérmicas. O estudo da
sexualidade das ‘plantas de esporulacao livre’ e das gimnospérmicas sera abordado no capitulo
especifico dedicado a diversidade reprodutiva (v. «Ciclos de vida»).

O porqué da sexualidade

A reproducao sexual é uma caracteristica ancestral comum a quase todos os eucariotas — uma
plesiomorfia, na terminologia cladistica (Lane, 2015). A codificacao da informacao genética, a
maquinaria bioquimica subjacente e as estruturas envolvidas na sexualidade sao de uma
complexidade extrema e inerentemente «caras» em termos de consumo de matéria e energia
celular. Nas espécies alogamicas — que constituem a maior parte das plantas com flor —, para que
o encontro dos sexos tenha sucesso, tém de coincidir no tempo e no espaco condicdes ambientais
perfeitamente adequadas para: a diferenciacao das estruturas sexuais, a libertacao do pdlen
(antese), a maturacao dos primérdios seminais e a presenca de agentes polinizadores ativos (no
caso da zoofilia). E, antes de tudo o mais, é essencial que os gametas sejam vidveis. Seqguem-se
etapas igualmente suscetiveis a acidentes como a fecundacao e a diferenciacao e maturacao da
semente e do fruto. Quando algo corre mal, os individuos produzem menos sementes ou falham a
reproducao.

Sendo a sexualidade um processo falivel e que consome vastos recursos, constata-se, ainda assim,
gue 99% das espécies de plantas e de animais se reproduzem sexuadamente em algum momento
do seu ciclo de vida — este é o chamado paradoxo do sexo (Hartfield & Keightley, 2012). A
evolucao, manutencao e a generalizacao da reproducao sexual nos eucariotas constituem, por
conseguinte, uma das questdes de investigacao fundamental mais debatidas da biologia evolutiva
contemporanea.

A principal explicacao evolutiva da sexualidade tem como ponto de partida a constatacao de que a
vida coloniza um mundo ambientalmente heterogéneo e em permanente mudanca.
Consequentemente, a capacidade de mudar (a nivel genético) e de evoluir € um pressuposto
absoluto para a sobrevivéncia a longo prazo de qualquer linhagem de organismos. Sem variacao
genética, nao ha adaptacao nem evolucao — a variacao genética é a «matéria-prima» do processo
evolutivo. De acordo com a hipotese da variacao e selecao (variation and selection hypothesis),
a sexualidade evoluiu (possivelmente uma Unica vez) a partir de organismos ancestrais assexuais,
persistiu e disseminou-se universalmente porque incrementa drasticamente a variacdo genética
através da recombinacado e, por essa via, aumenta as taxas evolutivas e o sucesso adaptativo dos
organismos portadores (Kondrashov, 1993). A capacidade de evoluir é uma caracteristica
extraordinariamente vantajosa — portanto, a sexualidade é uma estratégia adaptativa de sucesso.
A mecanica de como a sexualidade aumenta a variacao genética e as suas implicacdes praticas
serd abordada no volume Il desta obra.



Por outro lado, em teoria e a escala de tempo macroevolutiva, a reproducado exclusivamente
assexuada (clonal), além de deprimir a aquisicao de nova variacao adaptativa (comparando com a
reproducao sexual), desemboca numa decadéncia genética devido a acumulacao irreversivel e
progressiva de mutacdes deletérias (prejudiciais) nos genomas — um fenédmeno letal conhecido na
genética populacional como a catastrofe mutacional (ou roquete de Muller, Muller's ratchet).
Teoricamente, esta acumulacao ocorre com maior rapidez e intensidade em espécies diploides,
com populacdes pequenas e isoladas — e conduz as linhagens estritamente assexuadas a extingao
ao fim de poucas geracdes ou milénios.

Aparentemente, nas plantas, o argumento isolado da variacdo genética cldssica e do roquete de
Muller é insuficiente para explicar a manutencao predominante da sexualidade. A maioria das
plantas assexuais (apomiticas) possui atributos bioldgicos que lhes permitem "escapar"
temporariamente a esta catdstrofe mutacional. Por um lado, apresentam elevados niveis de
poliploidia (multiplas cépias do genoma), o que "mascara" o efeito letal das mutacdes deletérias
acumuladas; por outro lado, exibem frequentemente uma reproducao assexual facultativa
(esporadica), retendo uma taxa infima de reproducao sexual. A investigacao mostrou que a
combinacao de poliploidia com raros eventos de sexualidade é, em teoria, suficiente para gerar
variacao, "limpar" as mutacoes deletérias e estancar o roquete de Muller (Hojsgaard & Hoérandl,
2015).

Se as plantas dispdem de uma via alternativa — a combinacao da poliploidia com o sexo
esporadico — para se adaptarem a um mundo em permanente mudanca, por que razao a meiose
(e a sexualidade) é uma caracteristica (quase) constante do seu ciclo de vida? A explicacao
contemporanea reside, essencialmente, nos mecanismos de reparacao do DNA. O
emparelhamento obrigatério de cromossomas homadlogos durante a profase da meiose permite
reparar quebras e danos severos no genoma (cujo detalhe molecular nao cabe aqui descrever) —
um processo rejuvenescedor que a mitose clonal simplesmente ndao consegue replicar com a
mesma eficacia (Horandl, 2024).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

2. Juvenilidade. Inducao e
diferenciacao florais

Nas angiospérmicas, todos os fendmenos relacionados com a reproducao sexual - e.g., a producao
de esporos e gametas, e a fecundacdo - decorrem no interior de uma estrutura especializada: a
flor. Nao ha sexo sem flores. A producdo de flores, e implicitamente a reproducao sexual, envolve
duas importantes transicdes desenvolvimentais, controladas por redes complexas de genes de
regulacao:

e Transicdo da fase juvenil para a fase adulta - aquisicao da capacidade de florir a escala do
ramo, do sistema de ramos ou da planta como um todo;

e Iniciacao floral - passagem de uma condicdo vegetativa para uma condicao reprodutiva a
escala do meristema em caules adultos.

Transicao da fase juvenil para a fase
adulta

A convergéncia de condicdes ambientais adequadas nem sempre se traduz na producdo imediata
de flores, nem tal seria ecologicamente vantajoso. Para que a reproducao sexual tenha sucesso, a
planta precisa primeiro de desenvolver uma superficie fotossintética suficiente para suportar os
pesados custos energéticos da sexualidade, e construir uma arquitetura adequada para atrair
polinizadores e dispersar eficientemente os frutos e as sementes maduros. Por outro lado, a
floracdo tem de decorrer numa época favoravel do ano, sob condi¢cdes meteoroldgicas propicias ao
crescimento vegetal e a acao dos vetores de polinizacdo. A juvenilidade e os mecanismos
fisioldgicos envolvidos na iniciacao e na diferenciacao floral desempenham aqui um papel critico no
acerto temporal, assim como a dorméncia das gemas, discutida anteriormente (v. «Quiescéncia e
dorméncia das gemas»).

Antes de se reproduzirem sexuadamente, as plantas precisam de adquirir a competéncia para
responder positivamente aos estimulos ambientais indutores da floracdo. As plantas competentes
para produzir flores dizem-se adultas, e as incapazes de o fazer sao designadas por juvenis.
Recorde-se que o ciclo de vida das plantas foi dividido funcionalmente em duas fases — a fase
vegetativa e a fase reprodutiva (ou generativa) (v. «Tipos de meristemas. Crescimentos primario e
secundario») — exatamente em funcao desta capacidade de produzir flores. Com 0 mesmo sentido
ontogénico, utilizam-se, respetivamente, as designacdes periodo juvenil ou fase juvenil (
juvenile phase) e periodo ou fase adulta (adult ou mature phase).



Ao contrario do que acontece genericamente nos animais, a transicao da fase juvenil para a fase
adulta pode nao ocorrer de forma sistémica e generalizada em todo o corpo da planta. Nas
espécies lenhosas, o tronco e a parte basal (proximal) da candpia geralmente mantém-se juvenis,
enquanto os ramos distais (na periferia), embora mais jovens em idade absoluta, sao
fisiologicamente adultos. As plantas ou ramos demonstram frequentemente alteracdes
morfolégicas e anatdmicas exuberantes ao transitarem de fase. A mais importante de todas, claro,
é a diferenciacao das flores.

A mudanca da forma do limbo das folhas do eucalipto € um exemplo classico (Figura 139 C). No
ponto «Heterofilia» estdo elencados outros exemplos analogos. Genericamente, as folhas juvenis
tendem a ser mais pequenas, estreitas e com células de maior dimensao. Em algumas espécies
sao espinhosas (e.g. azinheira; Figura 266 [lll.1.1]). As estacas juvenis enraizam com mais
facilidade do que as provenientes de seccdes adultas da candpia. Os gomos dos ramos adultos
era do que os juvenis. A retencao de folhas secas (marcescéncia)
ante a estacao desfavoravel é outro sinal comum de juvenilidade.

Figura lll.1.1. Transicao da fase juvenil para a fase adulta. Folhas de azinheira juvenis (a
esquerda) e adultas (a direita). Folhas com origem na mesma arvore: as juvenis extraidas de
ramos epicérmicos e as adultas da parte mais alta da canédpia. [Fotografias do autor.]

Em algumas monocotiledéneas de crescimento rapido, o embrido no interior das sementes
maduras contém ja tecidos em fase adulta. A semente de milho-graddo, por exemplo, encerra uma
verdadeira miniatura da planta adulta, contendo primérdios de folhas e aglomerados de células
que darao origem direta as inflorescéncias & (bandeira) e @ (macaroca imatura) (Beyl & Sharma,
2015). A grande maioria das plantas atravessa, no entanto, um periodo juvenil mais ou menos
prolongado — precisa de atingir um determinado estadio de desenvolvimento minimo (tamanho ou
biomassa) para espoletar a transicao fisiolégica entre as fases juvenil e adulta (Hanke et al., 2007).
Atingido este patamar de maturidade, as plantas ficam recetivas e sensiveis a sinais exdgenos
(ambientais) indutores da floracao e tornam-se, entao, capazes de ativar as complexas redes
génicas envolvidas na diferenciacao das inflorescéncias e das pecas florais. A quebra da
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juvenilidade é, assim, essencialmente determinada por fatores endégenos de base genética e
fisioldgica, cuja mecanica fina ainda é parcialmente compreendida.

A extensdo temporal da fase juvenil é extraordinariamente variavel. As plantas anuais e bienais
guase nao tém juvenilidade ou experimentam um periodo juvenil efémero (de semanas). Em
contrapartida, a juvenilidade nas plantas lenhosas (drvores) propagadas por semente pode ser
prolongada, retardando o retorno econémico em fruticultura e silvicultura. As oliveiras obtidas por
semente, por exemplo, demoram entre 12 e 15 anos para produzir a primeira flor (Bellini, 1993).
Nos citrinos, este periodo de espera reduz-se para 2 a 5 anos. Em contraste, as videiras obtidas por
semente transitam para a fase adulta logo no decurso do primeiro ano de crescimento, tipicamente
a partir do 6.2 a 8.2 n6 do sarmento (Carmona et al., 2008). Refira-se que, para uma mesma
espécie fruteira, quanto mais vigoroso for o gendétipo e mais ereta for a ramificacao (ortotropia),
mais tardia serd a entrada em floracdo. Uma vez atingido o estado adulto, a maior parte das
plantas perenes repete ciclos florais anuais (iniciam flores a cada época) até atingir a senescéncia.

Em agronomia e horticultura, praticam-se varias técnicas para «curto-circuitar» o periodo juvenil.
Nas plantas lenhosas obtidas por semente, o aparecimento das primeiras flores pode ser
ligeiramente antecipado ao estimular ativamente o crescimento vegetativo inicial, uma vez que
frequentemente é necessario atingir um nimero minimo de nés para que a diferenciacao floral seja
possivel (Zimmerman, 1972). Contudo, a enxertia com garfos ou borbulhas provenientes de ramos
garantidamente adultos (retirados de arvores em producao) é a técnica mais eficaz de antecipacao
da fase adulta e da entrada em frutificacao. Os porta-enxertos de vigor fraco (ananicantes),
amplamente utilizados na multiplicacao clonal de espécies fruticolas, amplificam fortemente este
efeito de precocidade.

Inducao, Iniciacao e diferenciacao
florais

Clarificacao de conceitos

A conversao ontogénica dos meristemas vegetativos em meristemas reprodutivos nos ramos
adultos é um processo continuo, mas que se divide funcional e morfologicamente em trés etapas
classicas: (i) inducao floral, (ii) iniciacao floral e (iii) diferenciacao floral (Figuras 267 e 268; Figuras
.1.1. e lll.1.2).

Com a inducao floral (flower induction), o meristema apical, embora mantenha por enquanto uma
aparéncia puramente vegetativa, experiencia profundas alteracdes da expressao génica e torna-se
competente para transitar para uma condicao reprodutiva sem necessitar de estimulos ambientais
adicionais (como se um "interruptor" molecular tivesse sido acionado). A inducao floral é um
fendmeno primariamente fisioldgico, frequentemente reversivel numa fase inicial, sem uma
traducao morfoldgica visivel a nivel celular meristematico e, por isso, muito dificil de detetar
experimentalmente. No morangueiro, contudo, é possivel deteta-la porque a inducao floral coincide



com um aumento brusco da taxa de emissao de novas folhas, um fenédmeno que pode ser
monitorizado macroscopicamente no campo (Durner, 2013).

Durante a iniciacao floral (flower initiation), verifica-se a conversao histoldgica, agora
irreversivel, dos meristemas vegetativos em meristemas reprodutivos. Esta etapa ja é detetavel
por observacao microscépica. O alargamento e subsequente aplanamento do meristema
(perdendo a sua forma cénica), seguido da elevacao na forma de uma abdbada ou clpula (dome
shape), constitui o primeiro sinal morfolégico inquestionavel da iniciacao floral. A partir do
momento preciso em que os primérdios das estruturas reprodutivas (e.g., as primeiras sépalas) se
tornam morfologicamente visiveis ao microscépio eletrénico ou a lupa binocular, o processo passa
a designar-se estritamente por diferenciacao floral (flower differentiation).

T5m

Figura 1l1.1.1. Iniciacdo e diferenciacao florais em macieira. A e B) Apex do meristema
alargado (em forma de domo) ladeado por dois primérdios foliares, com uma bractea a assinalar a
iniciacao do meristema da inflorescéncia. C) Continuacdo da iniciacdo de bracteas. D)
Diferenciacao da flor terminal que se encontra num estadio de desenvolvimento mais avancado do
gue as flores laterais. Legenda: Ap - apex, Be - bractéola, Br - bractea, KF - flor terminal (flor-rei),
LF - flor lateral, LP - primérdio foliar, Pe - pétala, r - 6rgao removido para facilitar a observacao, Se
- sépala, St - estame. [Extraido de Dadpour et al. (2008).]


https://esa.ipb.pt/livros/uploads/images/gallery/2025-10/267-dadpour-i.png

Figura Ill.1.2. Diferenciacao floral em Prunus cerasus (Rosaceae). Regra de Hofmeister.
A) Iniciacao das flores na axila de bracteas. B) Diferenciacao dos érgaos florais em 4 flores. C)
Diferenciacao de uma flor de acordo com regra de Hofmeister, com as pétalas a diferenciarem-se
entre as sépalas. D) Androceu formado por dentro do perianto. E) Imagem obliqua da amostra
retratada na figura anterior, que mostra os estames organizados em dois verticilos. F)
Diferenciacdo do gineceu no centro do primérdio floral. Legenda: Br - bractea, FP - primdrdio floral,
Pe - pétala, Pi - pistilo, r - 6rgdao removido, Se - sépala, St - estame, TL - folha de transicao.
[Extraido de Dadpour et al. (2008).]
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Regra de Hoffmeister

A nivel ontogénico, os meristemas reprodutivos comecam, frequentemente, por diferenciar a
arquitetura base da inflorescéncia; designam-se, nessa fase, por meristemas da inflorescéncia.
Em seguida, acomodam-se e diferenciam-se os verdadeiros meristemas florais na axila das
folhas reduzidas previamente diferenciadas no eixo da inflorescéncia, i.e., na axila das bracteas (as
quais, por perda evolutiva, nem sempre estdo presentes na estrutura final madura).

A diferenciacao sequencial das pecas florais concéntricas (sépalas, pétalas, estames e carpelos)
comeca sempre do exterior para o interior (desenvolvimento centripeto), iniciando-se no célice e
terminando no gineceu. Esta ontogenia segue, de forma quase universal, a regra de Hofmeister
(Ronse De Craene, 2010): os novos primdrdios celulares, de qualguer uma das pecas dos verticilos
da flor (cdlice, corola, androceu e gineceu), formam-se fisicamente nos espacos vazios mais
amplos disponiveis entre os primérdios mais préximos que ja se encontram diferenciados no
meristema (Figura 268; Figura 111.1.2.). Por conseguinte, do ponto de vista mecanico e topografico,
a primeira sépala costuma emergir no espaco mais distante da bractea que axila a flor e, nas flores
de simetria ciclica, os primérdios das pétalas surgem a alternar espacialmente com as sépalas,
enquanto os primérdios dos estames surgem a alternar com as pétalas, maximizando o espaco
disponivel.

Estimulos exdgenos da floracao

Tipos de regulacéo exégena

Algumas espécies, como o tomateiro, o feijoeiro-comum, muitas gramineas anuais (e.g., a Poa
annua), o cacaueiro e a videira atingem um determinado grau de desenvolvimento — mensuravel
pela contagem do nimero de nés ou folhas produzidas — e diferenciam flores. O tomateiro é uma
planta perene e, partindo do principio de que sobrevive ao frio invernal e a pressao das doencgas,
frutifica vigorosamente durante varios anos. De modo andlogo, algumas cultivares de cacaueiro
produzem flores de forma virtualmente continua ao longo do ano no clima equatorial (Niemenak et
al., 2010), sofrendo apenas uma reducao na intensidade da floracao quando uma grande massa de
frutos em desenvolvimento entra em forte competicao pelos fotoassimilados com os novos
meristemas (Valle et al., 1990).

Embora a videira-europeia (Vitis vinifera) ndo necessite de um fotoperiodo especifico ou de
vernalizacao para diferenciar flores (dependendo, sobretudo, da forte exposicao a luz e de
temperaturas adequadas no ciclo anterior), nas regides extratropicais a dorméncia invernal
imposta pelo frio e pela reducao dos dias acerta e sincroniza as datas de floragao com a primavera
(Vasconcelos et al., 2009). Se cultivada nos trépicos (onde nao é forcada pela meteorologia a
entrar em endodorméncia nem perde a folha), a floracao e a frutificacdo sao induzidas e
concentradas artificialmente em duas ou trés épocas especificas do ano. Isto consegue-se com
recurso a reguladores de crescimento, podas severas e regas criteriosas, permitindo ajustar a
colheita em funcao da procura de mercado e dos riscos fitossanitarios, como a elevada pressao de
doencas flngicas durante a época das chuvas (Camargo et al., 2011; Vasconcelos et al., 2009).



Apesar destas excecdes, admite-se que, na esmagadora maioria das plantas, qualquer que seja a
sua filogenia ou fisionomia, cumprida a transicao para a fase adulta, a iniciacao e diferenciacao de
flores tém uma forte regulacao exdgena, i.e., dependem da interpretacao e integracao
metabdlica de estimulos ambientais. Esta regulacao ecoldgica tem por funcao priméria garantir
gue a floracdo ocorre apenas num periodo favoravel a reproducao sexual, i.e., com maxima
disponibilidade de polinizadores, e em condicdes meteoroldgicas adequadas para o
desenvolvimento célere e a sobrevivéncia da flor, da semente e do fruto em maturacao (e.g.,
garantindo a auséncia de geadas tardias e assegurando a disponibilidade de dgua no solo).

O comprimento da noite/dia (fotoperiodo) é o estimulo exdégeno indutor da floracdo mais frequente
e fidvel para as plantas anuais e bienais extratropicais (Bergonzi & Albani, 2011). O frio (de
diferente intensidade e duracao), coadjuvado ou nao pelo fotoperiodo, tem exatamente o mesmo
efeito em muitas plantas perenes. Além do comprimento do dia e do estimulo térmico causado
pelas baixas temperaturas, assumem também grande relevancia na sinalizacdo e diferenciacao de
flores em certas plantas perenes e lenhosas a disponibilidade de agua no solo (défice hidrico
estival), a exposicao direta a radiacao solar ao nivel do ramo ou planta no seu todo,

o stress mecanico provocado pela perda de partes vegetativas (e.g., herbivoria ou poda mecanica)
e o estatuto nutricional do solo. Na biologia da floracao das plantas lenhosas adultas (sobretudo
arvores florestais e fruteiras) estao, frequentemente, envolvidas tantas variaveis fisiolégicas e
ambientais em simultaneo que, em condicbes de campo, nem sempre se consegue segregar 0s
fatores indutivos exdégenos dominantes. Portanto, nem sempre é facil deslindar com rigor a causa
da escassa floracao num pomar (e.g., num amendoal no Alentejo).

A complexidade agrava-se no estudo das espécies lenhosas tropicais, em que é excecionalmente
dificil determinar se a competéncia para florir € ou nao independente dos fatores climaticos que
regulam o abrolhamento vegetativo das gemas e a emissao de novos caules; por este motivo, a
bibliografia cientifica é frequentemente omissa a esse respeito.

Fotoperiodismo

A reacao fisioldgica das plantas ao comprimento relativo das horas de luz (dia) e de escuridao
ininterrupta (noite) designa-se por fotoperiodismo. Espécies como o tabaco, a quinoa, o arroz e o
algodoeiro s florescem com dias curtos (e noites longas). Por oposicdo, as plantas anuais e
bienais extratropicais que se estabelecem vegetativamente no outono, atravessam o inverno na
forma de roseta e florescem apenas na primavera sao, frequentemente, plantas de dias longos
(noites curtas); destacam-se aqui o trigo-mole, a cebola, a beterraba, a ervilheira, o espinafre, a
alface, bem como a Arabidopsis thaliana (Brassicaceae), a planta-modelo da biologia molecular de
plantas.

Tanto as plantas de dias curtos como as de dias longos podem ser obrigatdrias (= qualitativas;
requerem impreterivelmente um determinado fotoperiodo critico para iniciar a floracao) ou
facultativas (= quantitativas; florescem de qualquer forma com a idade, embora a entrada em
floracdo seja fortemente acelerada sob um fotoperiodo adequado). Nas espécies de fotoperiodismo
facultativo, a sensibilidade ao estimulo do comprimento do dia aumenta progressivamente com o
envelhecimento da planta. Espécies como o tomateiro, o pimento, a beringela, o feijoeiro-comum e
0 pepino sao plantas indiferentes ao comprimento do dia (plantas neutrais), o que permite



cultiva-las durante todo o ano, quer em estufa, quer ao ar livre, independentemente da latitude
geografica.

O fotoperiodo, muito mais do que a mera autoecologia térmica da planta, controlou e limitou de
perto a expansao geografica histérica de muitas plantas cultivadas. As cultivares sul-americanas
de quinoa (com excecao das originarias das altas latitudes do Chile) ndo produzem sementes ou
sao pouco produtivas se semeadas nas regides extratropicais do hemisfério Norte (Bazile et al.,
2016). Nestes territérios, o estimulo de dias curtos (com menos de 12 horas de luz) chega
demasiado tarde no calendario, o que faz com que a floracdo ocorra tardiamente e as sementes
nao consigam amadurecer antes dos primeiros frios outonais (Figura 269; Figura 111.1.3). O mesmo
fendmeno bioldgico limitante ocorre nas cultivares tradicionais de origem tropical de soja e de
feijdo-congo. Para ultrapassar esta intransponivel limitacdo geogréfica, os programas de
melhoramento tiveram de isolar e selecionar ativamente mutantes ou cultivares neutrais,
indiferentes ao fotoperiodo natural.

Figura Il1.1.3. Fotoperiodo. Quinoa (Chenopodium quinoa, Chenopodiaceae), uma planta de dias
curtos, por essa razao, a florir tardiamente, no inicio do outono, em Tras-os-Montes (Portugal) - nao
chegara a produzir semente. [Fotografia do autor.]
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A vernalizacao pode ser definida como a aquisicdo ou a aceleracao fisioldgica da capacidade de
florir através da exposicéo prévia e continuada ao frio (tipicamente temperaturas de 0 - 10 °C). A
semelhanca do fotoperiodismo, a vernalizacdo pode ser obrigatoria (e.g., beterraba, cebola,
cerejeira e oliveira) ou facultativa (e.g., muitas cultivares de cereais de outono-inverno e certas
variedades de macieira). As necessidades de vernalizacao funcionam como um "seguro de vida"
ecoldgico: evitam que as plantas florescam extemporaneamente num outono excecionalmente
guente, porque, na perspetiva bioldgica da sobrevivéncia da planta, a meteorologia outonal e do
inicio de primavera é perigosamente instavel e envolve enormes riscos de geadas tardias
destrutivas para as flores.

Muitas arvores de fruto temperadas precisam de ser vernalizadas (acumular horas de frio) nao
apenas para quebrarem a dorméncia, mas também para induzir a diferenciacao de flores perfeitas.
A cerejeira tradicional europeia nao floresce nos trépicos devido a total auséncia deste frio indutor.
Da mesma forma, as plantas estritamente bienais tém, obrigatoriamente, de atravessar um
periodo frio — o seu primeiro inverno num estadio puramente vegetativo, dedicado a acumulacdo
de reservas em 6érgaos perenantes (e.g., bolbos ou raizes tuberosas) — para adquirirem a
competéncia para florir no segundo ano, um processo cldssico de vernalizacao (e.g., cebola e
beterraba) (Amasino, 2004). No caso das gramineas, a sinalizacdo é igualmente ditada pela origem
geografica: enquanto as gramineas tropicais florescem, regra geral, em resposta a fotoperiodos de
dias curtos, muitas gramineas extratropicais (e.g., cereais de inverno) necessitam de acumular frio
invernal, de experienciar a transicao para dias longos primaveris, ou exigem mesmo uma
complexa articulacao sequencial de ambos os fatores ambientais para iniciarem a floracao
(Trevaskis et al., 2007).

Os centeios tradicionais, por exemplo, necessitam de acumular cerca de 6 semanas de frio
continuo (Friend, 1965). As cultivares de trigo-mole sdo classificadas em dois grandes tipos
fenoldgicos: trigos de outono-inverno e trigos de primavera. As cultivares de inverno
precisam, obrigatoriamente, da acumulacao de horas de frio para florirem ou para florirem de
forma adequada e produtiva — exigindo desde menos de 2 semanas até mais de 1 més expostas a
0-5 °C (temperatura medida a superficie do solo), ou a temperaturas um tanto superiores nas
cultivares selecionadas para climas mais amenos (Crofts, 1989). Consoante a exigéncia térmica
especifica da cultivar, as plantas de trigo-mole de outono-inverno que ndao sejam devidamente
vernalizadas (semeadas tardiamente ou sujeitas a invernos quentes) sofrem um atraso severo na
data de floracao, florescem de forma irregular (comprometendo a colheita), ou falham mesmo o
espigamento no primeiro ano, precisando de mais um ano para concluir o ciclo de vida. Pelo
contrdrio, os chamados trigos de primavera (semeados no fim do inverno em climas muito
rigorosos onde as plantulas de outono morreriam sob a neve) produzem sem vernalizacao prévia.
Em ambos os grupos funcionais de trigo-mole, contudo, o prolongamento das horas de luz
primaveril (dias longos) tem um efeito favoravel e acelerador na iniciacao das flores. No clima
mediterranico (com invernos relativamente amenos e curtos), a transicao irreversivel do
meristema vegetativo para o estado de meristema de inflorescéncia nos cereais semeados no
outono ocorre no final do inverno/inicio da primavera. E por esta causa fenoldgica que as
adubacdes azotadas de cobertura devem ser aplicadas no final de fevereiro ou inicio de marco
para estimular a diferenciacao de espiguetas e flores.



Surpreendentemente, a biologia molecular mostrou que os sistemas de quantificacdo endégena da
acumulacao de frio na regulacao da vernalizacdao e na quebra da dorméncia invernal das gemas (v.
«Quiescéncia e dorméncia das gemas»), embora tenham evoluido de forma independente mais de
uma vez na histéria das plantas, partilham similaridades assinaldveis tanto na genética subjacente
como na mecanica fisiolégica (Amasino, 2004).

Outros estimulos exdgenos da floracéo

Vejamos agora outros exemplos marcantes de estimulos exdégenos, frequentemente complexos,
gue desencadeiam a floracdao em arbustos e arvores dicotiledéneas.

Na mangueira (cultura tipicamente tropical), a iniciacao floral é impulsionada por um frio moderado
noturno complementado com uma severa escassez de agua no solo, duas caracteristicas
climaticas-chave da estacao seca das regides tropicais moncdnicas asiaticas onde a espécie
originalmente evoluiu. O cafeeiro (Coffea arabica) diferencia flores em resposta a dias curtos;
contudo, nos trépicos perto do Equador, o fotoperiodo é permanentemente indutivo devido aos
dias constantes, em torno das 12 horas. Para o cafeeiro, a diferenciacao floral intensifica-se e
sincroniza-se com a chegada da estacao seca, momento em que a temperatura ambiente desce e
se verifica um stress moderado de falta de dgua no solo (Majerowicz & Sdndahl, 2005). Podas
violentas em verde e a desfoliacao artificial promovem a rapida iniciacao de novas flores e
viabilizam producdes fora de época na goiabeira e na anona-cherimola (Soler & Cuevas, 2008).

Ao nivel da arquitetura da candpia, a exposicao fisica e direta a luz solar incidente dos ramos (e
das respetivas gemas dormentes) favorece a diferenciacao de flores na videira-europeia e na
generalidade das arvores de fruto de folha caduca temperadas. Esta é uma adaptacdo que evita a
custosa producao de flores e frutos em regides muito profundas e sombrias da candpia, distantes
dos centros de producao ativa de fotoassimilados (folhas ativas da periferia da copa), onde nao
chega o sol, é maior a suceptibilidade a doencas, e mais dificil o acesso aos animais polinizadores
ou dispersores dos frutos. A poda de inverno e em verde (despampa), ao permitir o arejamento e a
penetracdo de luz no interior da candpia, tem inevitavelmente um efeito favoravel na diferenciacao
de flores. Adicionalmente, o aumento moderado da disponibilidade de azoto reduzido ao nivel das
raizes, sobretudo da fracdo amoniacal, tem também, em algumas espécies comerciais, um efeito
fisiolégico positivo na iniciacao floral.

No dominio da ecologia do fogo, alguns piréfitos (plantas morfoldgica- e fisiologicamente
adaptadas a perturbacao pelo fogo) evidenciam uma floracao estimulada pelo fogo (fire-
stimulated flowering). A justificacdo evolutiva deste rapido e vigoroso incremento do investimento
reprodutivo apds a passagem das chamas reside no efeito efémero, mas no interesse dos pirdfitos,
gue o fogo exerce no ecossistema. O fogo resulta numa libertacao massiva de nutrientes antes
sequestrados na biomassa lenhosa (sob a forma de cinzas), elimina a concorréncia arbustiva e
arbérea, aumenta a disponibilidade de luz direta, facilita a dispersao pelo vento de sementes
pequenas e maximiza o recrutamento das plantulas e dos insetos polinizadores sobreviventes nos
espacos abertos pelo fogo (Agbeshie et al., 2022; Lamont et al., 2019). Véarias espécies nativas da
flora ibérica e portuguesa reagem positivamente ao fogo com a rapida emissao de mais flores do
gue nos anos sem fogo, como é o caso das plantas bulbosas Urginea maritima (cebola-albarra,
Asparagaceae) e de muitos narcisos silvestres (Narcissus spp., Amaryllidaceae).



Cronologia da diferenciacdo de flores

A cronologia fenoldgica da sexualidade vegetal varia imenso. Na esmagadora maioria das arvores
de fruto extratropicais, a diferenciacdo histolégica das flores no interior das gemas tem inicio nos
meses de maio-junho do hemisfério Norte (quase um ano antes da floracdo), prolongando-se de
forma lenta e microscépica durante toda a época de repouso vegetativo outono-invernal; a inducao
€ anterior a iniciacao floral um a dois meses. A esporogénese e a maturacao dos gametas (no
pdélen e no saco embriondrio maduros) sucedem-se num curto espaco de semanas ou dias que
decorrem desde um pouco antes do abrolhamento até a antese.

A diferenciacao sequencial das inflorescéncias e das flores individuais nas drvores nao é um
fendmeno simultaneo. Na viticultura, por exemplo, a inducao floral dos sarmentos da videira ocorre
em marco ou abril, e os primérdios incipientes das inflorescéncias diferenciam-se no interior da
gema dormente ainda durante o més de maio; a maior parte das flores do cacho forma-se somente
no inicio da primavera do ano seqguinte, sensivelmente na altura em que ocorrem o "choro" e o
abrolhamento foliar, pelo més de marco (Magalhaes, 2008).

A escala do individuo-planta, a diferenciacio de flores ndo é simultdnea em todas as gemas florais
ou mistas espalhadas pela candpia. Por exemplo, na macieira, as vigorosas gemas mistas
localizadas em posicao apical diferenciam as suas partes florais cerca de 4 a 6 semanas antes das
gemas mistas axilares dos ramos mais longos (Nyeki & Soltés, 1996). De notar que todas estas
datas de referéncia fenoldgica se aplicam unicamente as latitudes do hemisfério Norte; nas regides
fruticolas idénticas do hemisfério Sul (como no Chile ou na Africa do Sul), aplica-se um
desfasamento de 6 meses.

Nas vastas regides caracterizadas por variacdes sazonais bem delineadas da temperatura
ambiente e/ou da pluviosidade (zonas temperadas e secas), as plantas tendem a apresentar
épocas fenoldgicas de floracao previsiveis e, implicitamente, de iniciacao e diferenciacao de flores
gue, necessariamente, variam de espécie para espécie. Em contraste, a crénica auséncia (ou a
diluicao e escassez) de sinais ambientais térmicos e hidricos ao longo do ano ajuda a explicar a
notdria descoordenacao e irregularidade interanual dos periodos de crescimento vegetativo, de
gueda das folhas, ou mesmo dos episddios de floracao nas densas e sombrias florestas pluviais
equatoriais.

Este desencontro temporal pode ocorrer de forma aleatdria entre dezenas de arvores adultas
vizinhas coespecificas, ou até mesmo entre grandes pernadas e diferentes ramos de um Unico
individuo (assincronia de partes da copa). A periodicidade da floracao nas grandes arvores dos
trépicos humidos pode, inclusivamente e de forma contraintuitiva, processar-se em ciclos de
periodo muito superior ou muito inferior a um ano civil. Mas é necessario sublinhar, ndo obstante a
aparente imprevisibilidade da floracdo e da frutificacao nas regides equatoriais hiper-himidas, que
coexistem numerosas espécies herbaceas e lenhosas com ciclos anuais precisos. Como foi
extensamente referido e discutido no ponto «Repouso e crescimento vegetativos nos trépicos», em
multiplas espécies lenhosas de 6timo equatorial, a subtil, mas mensuravel, variacdo da intensidade
da radiacao luminosa (ou um breve dessecamento sazonal) controla o crescimento vegetativo e,
eventualmente, regula e concentra as datas de floracao e os fendmenos que a precedem.






A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

3. Esporogénese e
gametogenese

Microsporogenese e
microgametogenese

Estames com 4 sacos polinicos (tetrasporangiados), 2 sacos por teca, € uma condicao
ancestral nas angiospérmicas. Secundariamente, algumas familias tém apenas uma teca com dois
sacos polinicos (e.g., Cannaceae, e Malvoideae e Bombacoideae, Malvaceae).

Os sacos polinicos sao interpretados como esporangios & (microsporangios) porque é no seu
interior que se desenrola a microsporogénese, i.e., a formacao dos esporos d (micrésporos).
Cada microsporocito (ou célula-mae dos micrésporos ou do pélen; microsporocyte) sofre uma
meiose e da origem a quatro micrésporos (microspores), todos eles funcionalmente férteis. O
microspordcito é diploide (2n) e os micrésporos haploides (n). Apés a divisdo meiédtica, os
micrésporos permanecem temporariamente aglomerados em tétradas (grupos de quatro). Tanto os
microspordcitos como os graos de pélen imaturos sao, durante esta fase de desenvolvimento,
ativamente nutridos por um tecido glandular e especializado — o tapetum —, que reveste a
parede interna do Iéculo do saco polinico (v. «Estrutura e funcao dos estames»).

Do ponto de vista ontogénico, um grao de pdlen uninucleado corresponde exatamente a um
micrésporo maduro. Embora os graos de pédlen se dispersem maioritariamente individualizados
(mdénadas), na familia Ericaceae sao libertados nas tétradas originais; nalgumas familias, em
grupos de dois (diadas); e, nas orquideas e nas asclepiaddceas, aglutinados em massas compactas
(polinias).

As plantas produzem uma quantidade de pdlen muito superior ao nimero de primérdios seminais
disponiveis, por razdes evolutivos andlogos aos que levam os animais a produzir mais
espermatozoides do que évulos: (i) sendo o pdlen a estrutura mével e os estigmas alvos fisicos
minusculos, a probabilidade do encontro dos sexos esta positivamente correlacionada com a
abundancia de graos libertados; (ii) a selecao rigorosa de gametas d'geneticamente superiores
processa-se através de uma intensa competicdo entre os tubos polinicos no seu trajeto em direcao
aos primérdios seminais (v. «Competicao do pdlen. Selecdo de gametas»).

A microgametogénese (diferenciacdao do microgametéfito) nas angiospérmicas sofreu uma
reducao evolutiva extrema, resumindo-se a apenas duas divisdes celulares. Consequentemente, o
microgametoéfito maduro (gametéfito &) é constituido por apenas trés células (Figura 270; Figura



[11.1.4). Num primeiro passo, o micrésporo haploide, j& protegido no interior de um invélucro
resistente de esporopolenina em formacao, sofre uma mitose assimétrica, originando duas células
(também haploides): a célula generativa (generative cell) e a célula vegetativa (ou célula do
tubo; vegetative cell), sendo esta Ultima de dimensdes consideravelmente superiores.

Em cerca de 70% das angiospérmicas, o pdlen é libertado da antera ainda sexualmente imaturo,
contendo apenas estas duas células (pdlen bicelular). Nos restantes 30% das espécies, o pdlen é
libertado j& com trés células (pélen tricelular), dado que a célula generativa se divide
mitoticamente ainda no interior da antera, dando origem a duas células espermaticas (gametas
d) (Williams et al., 2014). Nos graos de pélen libertados no estado bicelular, a divisao final da
célula generativa ocorrerd mais tarde, durante o alongamento e a progressao do tubo polinico no
interior do estilete da planta recetora. Independentemente do momento anatémico em que esta
divisao ocorre, as células espermaticas acabam sempre por ser englobadas e transportadas no
interior do citoplasma da célula vegetativa.

Figura I11.1.4 Microgametogénese. a) micrésporo maduro (grdao de pdlen uninucleado); b-c)
estadios preparatérios da mitose do micrésporo; d) estadio de 2 células: célula vegetativa (em
cima) e generativa (em baixo); e-f) célula generativa destaca-se da parede e integra-se no
citoplasma da célula vegetativa; g-h) divisdo da célula generativa e diferenciacao dos gametas
numa espécie de pdlen tricelular; i- j) divisdo da célula generativa no interior do tubo polinico numa
espécie de pdlen bicelular. [Maheshwari (1950).]
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Megasporogénese e
megagametogénese

Nas angiospérmicas, uma célula do nucelo, por regra, localizada na camada imediatamente inferior
a epiderme do primdérdio seminal imaturo, diferencia-se numa célula esporogénica primaria,
conhecida como célula arquesporial (archesporial cell). Esta célula distingue-se facilmente das
restantes pelo seu tamanho, pelo citoplasma mais denso e pelo nucleo marcadamente
proeminente.

Nas espécies com primdrdios seminais tenuinucelados, a célula arquesporial alonga-se e polariza-
se longitudinalmente, dando origem a um megasporocito (ou célula-mae dos megasporos,
megasporocyte) (Simpson, 2019). Nas angiospérmicas crassinuceladas, a célula arquesporial sofre
primeiro uma mitose: a célula-filha situada no polo calazal (mais interno, oposto ao micrépilo)
converte-se num megasporocito, enquanto a célula-filha mais externa se diferencia na chamada
célula parietal. A proliferacao da célula parietal adiciona camadas de células ao nucelo,
formando-se, assim, um primérdio crassinucelado (Simpson, 2019). Esta proliferacao ndo ocorre
nos primoérdios tenuinucelados.

Durante a megasporogénese, 0 megasporocito gera, por meiose, quatro megasporos haploides.
O destino destes quatro megdasporos é varidvel; geralmente, apenas o megasporo calazal
sobrevive, degenerando os restantes trés (Figura 271-C; Figura IIl.1.5-C). Apenas trés mitoses
separam o megasporo funcional do megagametdéfito maduro. Estdo descritas mais de dez
sequéncias de desenvolvimento do saco embrionadrio (gametéfito @ ou megagametéfito), i.e., de
tipos de megagametogénese nas angiospérmicas (Figura 271; Figura 111.1.5-C).

Como se referiu na seccao «Primérdio seminal», mais de 70% das angiospérmicas apresentam um
saco embrionario do tipo Polygonum, constituido por oito nlcleos haploides e sete células (Figura
190, Figura 271-j; Figura I11.1.5-j):

Uma oosfera (gameta @, propriamente dito);

Duas sinergideas;

Uma célula central cenocitica com dois nucleos polares);
Trés antipodas.

Nas angiospérmicas basais, 0 megagametéfito possui apenas quatro células e quatro ndcleos, uma
condicao interpretada evolutivamente como ancestral (Friedman & Williams, 2004). As outras
variantes morfolégicas descritas na bibliografia constituem elaboracdes evolutivas posteriores do
saco embriondrio tipo Polygonum, cujo detalhe ontogénico ndo cabe aqui desenvolver.



Figura Il1.1.5. Megasporogénese e megametogénese. Representacao muito simplificada da
diferenciacao do saco embriondrio tipo Polygonum no interior de um ovario. a-b) diferenciacao do
megasporoécito; c-d) meiose do megasporécito; e-f) degeneracao de 3 megdsporos e sobrevivéncia
do megdésporo calazal; g-i) diferenciacao do saco embrionario; j) saco embriondrio tipo Polygonum
maduro. [Holman & Robbins (1939).]
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A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

4. Sistemas de reproducao

Definicao de sistema de reproducao

Sob a designacdao lata de sistema de reproducao, discutem-se em seguida os aspetos biolégicos
da expressao sexual (sistemas sexuais) e os sistemas de cruzamento, tendo por referéncia as
plantas com flor. Na bibliografia especializada, os sistemas de reproducao sao abordados com
varios niveis de detalhe e explicitados através de uma nomenclatura especializada que,
infelizmente, nem sempre aplicada de forma consistente.

Sistemas sexuais

O sistema sexual (sexual system) expressa a distribuicdo morfoldgica dos érgaos sexuais ao nivel
do individuo (planta), da populacao ou da cultivar (nas espécies domesticadas). No Quadro 43
estao resumidos os sistemas sexuais considerados por Cruden e Lloyd (1995) para o grande clado
das plantas terrestres.

Grosso modo, cerca de 70% das espécies de angiospérmicas sdo homoicas (flores hermafroditas),
20% sao monoicas e apenas 10% sao estritamente dioicas (Geber et al., 1999). A monoicia e a
dioicia evoluiram de forma independente em muitos e diversos grupos de plantas ancestralmente
homoicas (Figuras 272 e 273; Figuras lll.1.6 e 11.1.7). Admite-se, com forte suporte filogenético,
gue uma etapa evolutiva intermédia de flores unissexuais na mesma planta (monoicia) precedeu,
na grande maioria dos casos, a evolucao final para a separacao total dos sexos em plantas
distintas (dioicia) (Cronk, 2022).

QUADRO 43. Sistemas sexuais das plantas terrestres (adaptado de Cruden & Lloyd, 1995).

Prefixo Homoicia Monoicia Dioicia
Sem prefixo Homoicia: Monoicia: Dioicia:
[f. hermaf.] [f. 0 + f. Q] [f. I + [f. Q]
Andro- — Andromonoicia: Androdioicia:
[f. & + f. hermaf.] [f. &1 + [f. hermaf.] ou

[f. 1+ [f. P+ f. Q]

Gino- — Ginomonoicia: Ginodioicia*:
[f. @ + f. hermaf.] [f. @] + [f. hermaf.] ou
[f. Q] + [f. & + f. Q]



Prefixo Homoicia Monoicia Dioicia

Tri- — Trimonoicia: Tridioicia*:
[f.d + f. @ + f. hermaf.] [f. ] + [f. @] + [f.
hermaf.] ou

O+ [f. Q1+ [f. & + f. @]

comum designar

Figura Ill.1.6.

Sistemas sexuais. Dioicia em Silene latifolia (Caryophyllaceae). A) e B) flor &, n.b.: antéforo
(indicado por uma seta). C) e D) flor @ com cinco estiletes livres. [Braganca; fotografias do autor.]
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Figura Ill.1.7. Sistemas sexuais.

Monoicia em banana-da-terra (Musa x paradisiaca, Musaceae). N.b.: frutos em formacao e flores
d na axila de grandes bracteas na extremidade distal (em baixo) da inflorescéncia. [Gabu, Guiné-
Bissau; fotografia do autor.]

Existe uma forte associacao ecoldgica entre a polinizacao abioética (pelo vento e pela agua) e a
dioicia e monoicia. Uma vez que muitas destas espécies produzem imensas massas de pélen (em
particular as anemdfilas), a separacao espacial (monoicia) e a separacao temporal (dicogamia) dos
sexos reduzem drasticamente os riscos de geitonogamia (Friedman & Barrett, 2009; Renner &
Ricklefs, 1995). A argumentacao evolutiva para esta correlacao pode ser enriguecida com uma
componente puramente biomecanica: a dispersao eficiente do pdlen pelo vento requer estames
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compridos e flexiveis, enquanto a captura desse pélen exige estigmas igualmente longos e
expostos; numa flor hermafrodita, estas duas estruturas tao proeminentes correm o sério risco de
interferir fisicamente entre si. A razdo de ser evolutiva detalhada da anemofilia esta discutida no
ponto «Polinizacdo abidtica».

A monoicia e a dioicia tém uma expressao manifestamente superior em ambientes extremos —
locais demasiado secos (desertos e semidesertos), frios (flora alpina e de tundra), salinos
(estudrios e sistemas lagunares), pobres em nutrientes (flora ultrabasica), himidos (flora aquatica
dulcaquicola e marinha) ou isolados (ilhas) —, onde estas estratégias parecem conferir mais
vantagens adaptativas do que em condicdes ambientais benignas para a vida vegetal (Renner &
Ricklefs, 1995). Esta associacao a ambientes extremos é particularmente evidente nas plantas
aquaticas, sendo muito mais frequente nas espécies permanentemente submersas (de polinizacao
hidréfila) do que nas espécies com flores emergentes (Philbrick & Les, 1996).

A promocado forcada da diversidade genética — critica na adaptacao e na persisténcia em
condicoes extremas e instaveis — é apontada como a causa maior da evolucao para a monoicia e a
dioicia. Apesar disso, a monoicia e a dioicia sao globalmente menos frequentes do que a homoicia
(hermafroditismo) porque envolvem custos reprodutivos e energéticos elevadissimos para a
populacdo, pela simples razao de que uma parte significativa dos individuos (na dioicia) ou das
flores de uma planta (na monoicia) sao estritamente d e, portanto, nunca produzira semente.

Para contornar este desperdicio de recursos, outras formas de expressao sexual evoluiram para
reduzir os custos da monoicia e da dioicia estritas, mantendo niveis aceitaveis e intermédios de
alogamia, sao um exemplo das diversas variantes da poligamia (a coexisténcia de flores
hermafroditas e flores unissexuais no mesmo individuo ou populacao; Quadro 43), uma condicao
surpreendentemente frequente na natureza. Veremos, mais adiante, que as angiospérmicas
desenvolveram muitos outros mecanismos morfolégicos e genéticos alternativos para promover a
alogamia sem terem de incorrer nos custos severos da monoicia e da dioicia estruturais.

Os sistemas sexuais sao particularmente diversos e plasticos na familia das cucurbitaceas (Zhang
et al., 2006). A expressao dos sete sistemas sexuais distintos identificados nesta familia resulta de
uma complexa interacao entre a genética da planta e os fatores ambientais (luz e temperatura). As
cucurbitdceas cultivadas demonstram perfeitamente a complexidade da sexualidade desta familia
de trepadeiras herbdceas. A melancia e muitas abdboras cultivadas (Cucurbita spp.) sdo
tipicamente monoicas. Contudo, os pepinos podem ser monoicos ou apresentar linhagens
exclusivamente Q(plantas ginoicas). Agronomicamente, as cultivares ginoicas sao
substancialmente mais produtivas porque tém o potencial de vingar um pepino por cada flor; em
contrapartida, por suportarem uma carga de frutos tdo grande, exigem solos muito férteis, rega
abundante e a plantacao consociada de cultivares polinizadoras (com flores o).

A maioria das cultivares comerciais de meloeiro, por seu turno, é andromonoica ou trimonoica.
Fenologicamente, as primeiras flores emitidas no eixo principal do meloeiro sao sempre d'; as
flores @ e/ou hermafroditas diferenciam-se mais tarde, nos ramos laterais secundarios ou
terciarios. Por esta razao, o ramo primario é geralmente podado precocemente ("capado", na giria
agrondmica) logo acima da segunda folha verdadeira; esta operacao cultural visa forcar e acelerar
a ramificacao lateral para induzir o aparecimento antecipado de flores @ ou hermafroditas,



aumentando a producao precoce de frutos.

No ponto «Coevolucao polinizador animal-planta polinizada» mostra-se que a figueira cultivada (
Ficus carica) € uma espécie funcionalmente ginodioica, possuindo cultivares constituidas por
individuos que atuam exclusivamente como Q (cultivares ediveis ou figueiras mansas) e individuos
com siconos portadores de flores @ e & (caprifigos). Sao também ginodioicos alguns tomilhos
ibéricos (Thymus spp., Lamiaceae). A androdioicia (coexisténcia de plantas hermafroditas com
plantas estritamente masculinas) é muito mais rara na natureza do que a ginodioicia, estando
documentada em alguns espargos silvestres (Asparagus, Asparagaceae) e em certas solanaceas
(Pannell, 2002).

Sistemas de cruzamento

Reconhecem-se dois tipos fundamentais de sistemas de cruzamento (mating systems):

o Autopolinizacao (ou autofecundacao; self-pollination): transferéncia de pélen no interior
da mesma flor, entre flores de um mesmo individuo ou entre flores de individuos
pertencentes ao mesmo clone;

e Polinizacao cruzada (ou alogamia, xenogamia; cross-pollination): transferéncia de pélen
entre dois individuos geneticamente distintos da mesma espécie.

A autopolinizagao divide-se em dois subtipos:

e Geitonogamia (geitonogamy): polinizacao de uma flor com o pélen oriundo de outras
flores localizadas no mesmo individuo;

e Autogamia (ou polinizacao direta; autogamy): primérdios seminais e pélen envolvidos na
fecundacao procedentes da mesma flor hermafrodita.

E importante sublinhar que, no contexto das plantas cultivadas propagadas vegetativamente (e.g.,
pomares de arvores de fruto por enxertia), a polinizacao cruzada refere-se a transferéncia de pdlen
entre plantas de diferentes cultivares (i.e., de diferentes genétipos compativeis), uma vez que a
polinizacao entre arvores da mesma cultivar equivale, em termos genéticos, a uma
autopolinizacao.

A proporcao de sementes resultantes de polinizagao cruzada num determinado ecossistema varia
imenso de espécie para espécie, e entre populacdes geograficamente isoladas da mesma espécie.
Grosso modo, estima-se que 80% a 90% das angiospérmicas sejam exclusiva ou
predominantemente alogamicas e apenas 10% a 20% sejam predominantemente autogamicas. No
estudo dos sistemas de cruzamento em biologia populacional, considera-se que uma populacao ou
espécie possui um sistema de cruzamento misto (de polinizacao mista eficaz) quando a sua
taxa de polinizacao cruzada (outcrossing rate), isto é, a proporcao de sementes
comprovadamente alogamicas, se situa entre 0,2 e 0,8 (Goodwillie et al., 2005).

Os mesmos autores (Goodwillie et al., 2005) avaliaram, a partir da literatura disponivel, o sistema
de cruzamento de 345 espécies de plantas com semente e concluiram que 44% das espécies



estudadas eram funcionalmente alogamicas, 42% tinham um sistema de cruzamento
marcadamente misto e apenas 14% optavam estritamente pela autopolinizacao. Embora haja um
pico 6ébvio de frequéncia na alogamia pura, os sistemas mistos tém uma enorme expressao
ecoldgica, sobretudo nas plantas entomdéfilas, porque constituem uma solucdo evolutiva de
compromisso (seletivamente vantajosa) que evita simultaneamente a depressao endogamica da
autopolinizacao e os riscos de falha reprodutiva associados a uma polinizacao cruzada estrita em
anos de escassez de polinizadores animais (descritos na seccao seguinte).

As familias com taxas de polinizacao cruzada perfeita (ou quase perfeita) possuem, muito
frequentemente, mecanismos especializados de polinizacao, ostentando flores zigomérficas e/ou
corola simpétala; e.g., Balsaminaceae, Orchidaceae, Lamiaceae, Bignoniaceae e a grande maioria
das Fabaceae. Estas familias correspondem a linhagens evolutivamente avancadas e muito
diversas. Em contraste, as plantas com elevados niveis de autogamia tém geralmente flores menos
vistosas, com corola actinomérfica e dialipétala (Lloyd & Schoen, 1992). Esta morfologia floral
simples é muito comum em plantas ruderais de familias como as Brassicaceae, Caryophyllaceae
(e.g., morugem, Stellaria media) e Polygonaceae. Em termos autoecoldgicos, a autogamia esta
intimamente associada a ciclos de vida curtos (plantas anuais ou bienais) e a plantas colonizadoras
com areas de distribuicao geogréafica muito vastas (Razanajatovo et al., 2016) — como acontece
com muitas gramineas anuais (Poaceae) que dominam os ecossistemas perturbados. Estas
importantes correlacdes morfoldgicas e ecolégicas serao retomadas mais a frente.

Vantagens e desvantagens da
polinizacao cruzada

Os descendentes de eventos de autopolinizacao, ou de cruzamentos entre individuos
geneticamente muito préximos, sao, geralmente, mais débeis e produzem menos semente do que
os descendentes resultantes de cruzamentos entre individuos ndo aparentados. No jargao da
biologia evolutiva, diz-se que os primeiros tém uma fitness darwiniana (aptidao) inferior
relativamente as descendéncias de polinizacdo cruzada (Quadro 9). Esta reducdo do sucesso
reprodutivo e da sobrevivéncia de individuos e populacdes é designada por depressao
endogamica (inbreeding depression).

Admite-se que a manifestacao fenotipica de genes deletérios recessivos — que deixam de estar
"mascarados" em consequéncia da diminuicao da heterozigotia — serd o mecanismo genético mais
importante por detras da depressao endogamica. A este problema soma-se outro efeito nocivo, do
ponto de vista da fitness da planta: o desconto de pdlen (pollen discount). O pélen que é
fisiologicamente gasto na autopolinizacao de uma flor deixa de poder ser investido na concecao de
individuos geneticamente superiores através da polinizagdao cruzada noutras plantas; tem,
utilizando o vocabuldrio da ciéncia econdmica, um custo de oportunidade reprodutiva elevado (o
tal desconto) (Harder & Wilson, 1998).

A polinizacao cruzada (alogamia) resolve estas contrariedades por trés vias fundamentais: (i)
atenua ou elimina os efeitos deletérios da depressao endogamica; (ii) incrementa a variacao



genética tanto a escala do individuo (maximizando a heterozigotia) como da populacdo (garantindo
maior diversidade alélica e variacao nas frequéncias alélicas); e (iii) aumenta a probabilidade
estatistica de fixacao rapida de mutacdes adaptativas (Wright & Barrett, 2010). Por conseguinte, a
producdo constante de progénies superiores é, de imediato, uma das maiores e mais evidentes
vantagens da polinizacao cruzada (e de todos os complexos mecanismos morfolégicos e
genéticos que a promovem). A longo prazo, o incremento da variacao genética e a fixacao de
mutacdes vantajosas aceleram as taxas evolutivas por adaptacao, aumentam o potencial evolutivo
de populacdes e espécies face a alteracdes ambientais e a patdgenos, e reduzem drasticamente a
probabilidade da sua extingdao. Em suma, a polinizacao cruzada leva ainda mais longe as
vantagens intrinsecas da sexualidade.

Os efeitos detrimentais da autopolinizacao e, implicitamente, as vantagens da polinizacao cruzada
constituem uma poderosa forca evolutiva a moldar a estrutura da flor. Os custos bioldgicos da
autopolinizacao continua sao de tal ordem que geracdes sucessivas de cruzamentos estritamente
autogamicos podem conduzir uma linhagem inteira a extincao (Barrett, 2014). Consequentemente,
a polinizacao cruzada, como se referiu anteriormente, € muito mais comum nas plantas com
semente do que a autopolinizagdo, e 0s mecanismos estruturais e genéticos que a promovem (e.g.,
dioicia, dicogamia, auto-incompatibilidade) sao diversos e ecologicamente abundantes. Como
refere Charles Darwin "A natureza detesta a perpetuacao da autofecundacéo." (Darwin, 1876).

O simples facto de, apesar de tudo, muitos individuos recorrerem regularmente a autopolinizacao
demonstra que a polinizacdao cruzada nem sempre é a melhor ou a Unica estratégia evolutiva
vantajosa para as plantas. As vantagens da autopolinizacdo sobrepdem-se as da alogamia quando
os vetores polinicos (e.g., insetos e aves) e/ou outros individuos da mesma espécie (parceiros
sexuais) sao escassos. Por exemplo, as Yucca (Asparagaceae) neotropicais sao autoincompativeis
no centro (core) da sua area de distribuicao, mas autocompativeis na periferia, onde os
polinizadores naturais — microlepiddépteros do género Tegeticula (Prodoxidae) — escasseiam
devido a fatores climaticos (Dodd & Linhart, 1994).

O mesmo principio aplica-se a populacdes de muito baixa densidade ou a populacdes fundadoras
de reduzida dimensao (uma vez que a probabilidade de encontro entre os sexos é diretamente
proporcional a densidade populacional), ou a espécies de floragcao muito precoce, cuja antese pode
ocorrer antes da emergéncia térmica dos insetos polinizadores. Pelos mesmos motivos, a
autopolinizacao é mais comum em plantas herbdceas anuais, sobretudo em populacdes de baixa
densidade, do que em plantas lenhosas e longevas (Barrett, 2014). Todos estes exemplos se
enquadram na chamada hipotese da seguranca reprodutiva (reproductive assurance
hypothesis), originalmente formulada por Charles Darwin.

A Lei de Baker é uma formulacao ecoldgica empirica que postula que as espécies primariamente
autogamicas sao, potencialmente, colonizadoras a longa distancia muito mais eficientes do que as
espécies estritamente alogamicas (Baker, 1955). Este acréscimo de eficiéncia colonizadora (e
invasora) deve-se a baixissima probabilidade dos polinizadores animais se dispersarem a longa
distancia (e.g., através de um oceano ou de uma montanha) em simultaneo com a semente da
planta polinizada, ou de esta complexa relacao mutualista conseguir restabelecer-se e ser
igualmente eficiente no novo territério de destino. Em contrapartida, uma s6 semente de uma
planta autogamica consegue fundar uma nova populacao. A Lei de Baker tem sido amplamente



confirmada em estudos dos sistemas sexuais de plantas escapadas de cultura e naturalizadas
noutros continentes, sejam elas de carater invasor ou nao (Pannell et al., 2015).

A alogamia ameaca a seguranca reprodutiva das populacoes finicolas (localizadas nas franjas da
area de distribuicao da espécie) ou das populacdes isoladas adaptadas a ambientes extremos
(e.qg., flora de solos téxicos derivados de rochas ultrabdsicas/serpentinicas). Em nichos ecolégicos
muito estreitos como estes, o constante fluxo de pélen vindo do centro da area de distribuicao
pode diluir adaptacdes locais ou quebrar combinacdes génicas raras, porém altamente vantajosas
para aguelas condicbes ecoldgicas (Levin, 2010).

Pela mesma ordem de razdes, quando um habitat é muito estavel e previsivel, nao é
evolutivamente vantajoso investir cegamente na polinizacdao cruzada, porque a continua aquisicao
de nova variacdo genética é escassamente adaptativa; é o que acontece em muitas espécies de
plantas aquaticas e submersas (Philbrick & Les, 1996). A autopolinizacdo também é incrivelmente
vantajosa em espécies pioneiras que colonizam habitats muito instaveis, uma vez que estas sé tém
a ganhar em produzir rapidamente o maior nUmero possivel de descendentes viaveis, sem
desperdicar tempo e recursos metabdlicos na construcao de flores complexas ou estruturas de
promocao da alogamia.

A transicao da polinizacao cruzada para a autogamia ocorreu milhares de vezes, mas a sua
reversao € menos frequente, um indicio de que a autogamia frequentemente representa um beco
sem saida evolutivo (evolutionary dead end) (Barrett, 2014). A rigidez da estrutura genética
expde muitas espécies autogamicas a ciclos repetidos de colonizacdo-extingao.
Consequentemente, as espécies autogamicas apresentam uma variacao genética muito limitada a
escala da populacao, mas um grau de diferenciacao genotipica elevado quando se comparam
populacdes distintas. Nas espécies alogamicas sucede exatamente o inverso (Barrett, 2014).

Ainda assim, os riscos severos de extin¢ao associados a autopolinizacao prolongada sao mitigados
por trés mecanismos bioldgicos e genéticos fundamentais. Por um lado, a autopolinizacdo expurga
0s genes deletérios, i.e., o principal fator que se opde a evolucao da autopolinizacao pode ser
eliminado pela prépria autopolinizacao (Goodwillie et al., 2005). A poliploidia, caracteristica de
muitas plantas, diminui a expressao dos genes deletérios e incrementa a taxa de acumulacao de
variacao genética decorrente da mutacao das cépias, a tal «matéria-prima» da evolucao (Briggs &
Walters, 2016). A maior parte das plantas classificadas como autogamicas, na realidade, ndo opta
por uma autogamia perfeita e os eventos periédicos de polinizacao cruzada podem ser suficientes
para injetar e repor variacao (Linhart, 2015; Razanajatovo et al., 2016).

A maioria das plantas domesticadas € autogamica, embora 0s seus ancestrais fossem
frequentemente alogamicos (Zohary, 2001). Neste contexto, a autogamia apresenta varias
vantagens. Em primeiro lugar, a autogamia isolou rapidamente as linhagens em domesticacao dos
seus progenitores selvagens (menos produtivos), permitindo o seu cultivo em proximidade sem
risco de hibridacao. Em segundo lugar, diferentes gendtipos (cultivares) de espécies autogamicas
podem ser cultivados lado a lado ou mesmo na mesma sementeira, em mistura, sem comprometer
a identidade varietal e fenotipica da semente colhida para o ano seguinte. Sao excelentes
exemplos de plantas cultivadas autogamicas de importancia mundial o trigo-mole, a aveia, a
cevada, o arroz, a ervilheira, o feijoeiro-comum, o linho e o trevo-subterraneo. O algodoeiro, o



tomateiro e as pimenteiras sdo também considerados maioritariamente autogamicos, embora
produzam uma percentagem variavel e documentada de sementes por alogamia espontanea se os
polinizadores abundarem.

Pelo contrério, o centeio, o milho e o milheto sao espécies cerealiferas abertamente alogamicas. O
mesmo perfil reprodutivo se verifica na grande maioria das plantas lenhosas cultivadas (e.g., todas
as arvores de fruto da familia Rosaceae), cujos individuos, por esse motivo, sdo altamente
heterozigéticos - e, consequentemente, tém de ser obrigatoriamente propagadas de forma
assexuada (por enxertia ou estacaria) para nao perderem as suas caracteristicas comerciais na
descendéncia cruzada (v. «Reproducao assexuada»; Hartmann et al., 2014). A preservacao das
cultivares de espécies alogamicas que sao obrigatoriamente propagadas por semente (como as
variedades tradicionais de centeio, o milho e o milheto) é uma tarefa complexa porque é
necessario evitar a contaminacao genética por pélen transportado pelo vento a partir de gendtipos
vizinhos indesejaveis. Isto sé é conseguido na pratica de producao de semente certificada através
de rigorosos métodos de isolamento, como o isolamento geografico de campos (quilémetros de
distancia) ou a trabalhosa polinizacao controlada e manual das flores femininas (emasculacao e
ensacamento).



5. Polinizacao (I parte):
autopolinizacao e polinizacao
cruzada

Conceltos de biologia floral e de
polinizacao

A hipétese de que as flores promovem ativamente a dispersao do pdlen por intermédio de vetores
externos - e.g. animais ou vento - e que sé assim podem ser compreendidas foi originalmente
formulada pelo botanico de lingua alema Christian Konrad Sprengel (1750-1816), em 1793. Até
entao, as flores eram maioritariamente vistas como uma criacao divina destinada ao deleite
estético da humanidade (Vogel, 1996). Sprengel é o fundador de uma nova disciplina botanica, a
biologia floral (floral biology). Os trabalhos de Darwin (1862, 1876) integraram esta disciplina no
guadro mais vasto da biologia evolutiva das plantas. A biologia floral engloba duas grandes areas
de estudo: (i) os sistemas de reproducao e (ii) a biologia da polinizacao. Tendo a seccao anterior
abordado os sistemas de reproducao, seguem-se alguns tépicos-chave de biologia da polinizacao.

A polinizacao consiste na transferéncia de graos de pélen da antera para o estigma recetivo
(onde a germinacado do pdlen &, eventualmente, possivel) nas angiospérmicas, ou do saco polinico
para a abertura micropilar (micrépilo), nas gimnospérmicas. Nos espermatéfitos, nao ha
reproducao sexual sem polinizacao. Refira-se, a titulo de excecao, que a formacao de embrides
estritamente assexuados — embrides gametofiticos ou adventicios — pode, por vezes,
necessitar do estimulo da germinacdo do pélen no estigma, um fenémeno conhecido por
pseudogamia (v. «<Reproducao assexuada»).

A polinizacao deficiente ou falhada é uma das principais causas de insucesso reprodutivo nas
plantas com flor. O papel determinante deste processo na evolucao da estrutura da flor e na
biologia reprodutiva dos espermatéfitos dita que, em Ultima instancia, a flor seja interpretada como
uma complexa adaptacdo a polinizacao.

Autopolinizacao



Recorde-se que se reconhecem dois tipos genéticos fundamentais de sistemas de cruzamento: a
autopolinizacao e a polinizacao cruzada. Em condicdes naturais ocorrem quatro modos de
autopolinizacao distintos (Lloyd & Schoen, 1992): (i) cleistogamia; (ii) autogamia facilitada; (iii)
autogamia auténoma; e (iv) geitonogamia.

Cleistogamia

Nas angiospérmicas com flores hermafroditas, a deiscéncia do pdlen pelas anteras pode ocorrer
antes (nas flores cleistogamicas) ou depois da abertura das flores ao exterior (nas flores
casmogamicas). Em termos macroevolutivos, a cleistogamia evoluiu de forma independente pelo
menos 93 vezes ao longo da histéria das angiospérmicas (Joly & Schoen, 2021). Foram
identificadas pelo menos 693 espécies com flores cleistogamicas, distribuidas por 50 familias
botanicas (Culley & Klooster, 2007).

As flores cleistogamicas tém uma morfologia especializada e autogamia obrigatéria (ou quase).
Geralmente, sdao pequenas e pouco coloridas, desprovidas de odor e de néctar, com anteras
coniventes aos estigmas, que permanecem fechadas ao exterior durante a polinizacao. A
cleistogamia é frequente nas gramineas: nas espécies casmogamicas, as lodiculas intumescem e
separam as glumelas na antese, facilitando a extrusao das anteras (exposicao ao exterior) e a
polinizacao cruzada; nas espécies cleistogamicas, a morfologia reduzida das lodiculas inviabiliza
essa funcao motora.

Na cleistogamia obrigatdria, todas as flores produzidas pelo individuo sdo cleistogamicas; na
cleistogamia facultativa (ou dimoérfica), os individuos produzem e combinam flores
casmogamicas e cleistogamicas (Culley & Klooster, 2007). Culturas como o trigo-mole, o trevo-
subterraneo e o amendoim sao plantas cleistogamicas obrigatdrias. A cleistogamia obrigatéria
caracteristica do trevo-subterraneo implica que as suas populagdes naturais sao constituidas por
misturas de linhagens puras e, no caso das pastagens semeadas, garante que as caracteristicas
genéticas das cultivares comerciais se mantém, incélumes, ano apés ano (Katznelson, 1974).
Exatamente pela mesma razao, a probabilidade de ocorrerem trocas genéticas indesejaveis (por
hibridacao) entre as populacdes indigenas e as cultivares melhoradas é, nesta espécie, diminuta.

Do ponto de vista ecoldgico, a cleistogamia aumenta drasticamente a probabilidade de sucesso
reprodutivo em condicdes ambientais adversas (e.qg., frio e baixa luminosidade) ou diante da
escassez de vetores polinicos. Complementarmente, a producao continua de flores cleistogamicas
consome muito menos fotoassimilados do que a de flores casmogamicas porque evita o pesado
custo metabdlico associado a sobreproducdo de pdlen e a construcao de grandes estruturas de
atracao de polinizadores (e.g., corolas, nectarios). Embora na maioria das plantas o pdlen
represente uma pequena fracao da biomassa do sistema reprodutivo, € mais rico em nutrientes
(e.g., N e P) do que o perianto ou as sementes (Ashman, 1994).

Nas regides geograficas marcadas por uma estacao fria, as plantas herbaceas de floragcdo muito
precoce estao expostas a condicoes meteorolégicas tremendamente imprevisiveis no final do
inverno (e.g. frio ou eventos de chuva intensa e prolongada) que limitam o voo e a disponibilidade
de polinizadores animais, ameacando o sucesso reprodutivo.



As violetas silvestres (Viola spp., Violaceae) sao das primeiras plantas a florir na regiao Holartica.
Vérias espécies deste género resolveram a imprevisibilidade primaveril da polinizacao por meio de
cleistogamia dimorfica, produzindo flores casmogamicas e cleistogamicas em fases distintas do
ciclo fenolégico (Culley & Klooster, 2007). As primeiras flores a surgirem sao vistosas, grandes e
disponiveis para polinizacdo por insetos; um pouco mais tarde, escondidas junto a base da planta,
surgem numerosas flores anas e cleistogamicas (Figura 274-B; Figura 111.1.8-B) (Beattie, 1972).
Para as violetas, as flores cleistogamicas representam um investimento reprodutivo de menor
gualidade genética (via endogamia), mas de garantida seguranca. A vulgarissima beldroega (
Portulaca oleracea, Portulacaceae) constitui um caso excecional, com linhagens focadas na
producdo de flores cleistogamicas e outras de flores casmogamicas (Figura 274-A; Figura I11.1.8-A).
Em condicdes de campo, a frequéncia de individuos cleistogamicos aumenta acentuadamente nas
populacdes expostas a baixas temperaturas — uma observacao empirica coerente com a hipdétese
da seguranca reprodutiva (v. «Vantagens e desvantagens da polinizacdo cruzada») (Furukawa
et al., 2019).

Curiosamente, a nivel macroevolutivo, existe uma correlacao positiva documentada entre a
cleistogamia e a zigomorfia floral. A transicao evolutiva da simetria radial (actinomorfia) para a
simetria bilateral (zigomorfia) reduz drasticamente o universo de insetos polinizadores capazes de
operar na flor e, frequentemente, bloqueia os sistemas de autogamia facilitada e auténoma, o que
agrava ainda mais os riscos de falha catastréfica da polinizacao num ano mau. A evolucao paralela
da cleistogamia contorna precisamente este estrangulamento biolégico, oferecendo uma «apdlice
de seguro» reprodutiva (Joly & Schoen, 2021).

Autogamia facilitada

Em muitas plantas na antese, o movimento frenético e atabalhoado dos polinizadores no interior
da corola acaba por facilitar ou provocar a transferéncia acidental do pélen da antera para o
estigma no interior da flor. A extensao e o impacto desta autogamia facilitada dependem da
auséncia de mecanismos genéticos de autoincompatibilidade, da sobreposicao temporal e espacial
de estigmas recetivos e anteras maduras, e da proximidade fisica entre as anteras e os estigmas.
Constatou-se ainda que a incidéncia da autogamia facilitada é significativamente superior nas
flores visitadas por comunidades muito diversificadas (e pouco eficientes) de polinizadores
generalistas do que nas que mantém relacdes mutualistas com polinizadores especializados
(Fenster et al., 2004).

Autogamia autonoma

Entende-se por autogamia auténoma a autopolinizacao espontanea mediada unicamente pela
gravidade, vento fraco ou contacto fisico direto decorrente da proximidade espacial entre as
anteras deiscentes e os estigmas recetivos da flor. Difere da autogamia facilitada por nao envolver
vetores biéticos. Quando este fendmeno ocorre precocemente, pouco antes da antese — por
exemplo, se persistem condicdes climaticas desfavoraveis a abertura mecanica da flor (e.g., dias
sucessivos de tempo frio e nublado) —, a autogamia auténoma mimetiza a cleistogamia. Contudo,
as verdadeiras flores cleistogamicas distinguem-se ontogenicamente por possuirem adaptacoes



morfoldgicas profundas e irreversiveis.

A autogamia no final do ciclo floral (autogamia auténoma retardada; delayed autonomous
autogamy) atua como um mecanismo de salvaguarda que incrementa o sucesso reprodutivo
guando, por qualquer razao ecolégica, a esperada polinizacao cruzada falha. Em algumas plantas,
ocorrem mesmo movimentos ativos de partes da flor no final da antese para forcar, in extremis,
esta autopolinizacao (Figura 293). A queda natural das corolas simpétalas com estames epipétalos
proporciona um contacto fisico final entre as anteras e os estigmas em algumas espécies
(Hagerup, citado em Lloyd & Schoen, 1992). A explicacado evolutiva para a abundancia de estames
inseridos nas pétalas (epipetalia) na natureza podera residir, em grande parte, na facilitacao deste
«Ultimo recurso». Morfologicamente, a autogamia auténoma é consideravelmente menos frequente
em flores zigomorficas do que em flores simples e actinomérficas (Joly & Schoen, 2021).

Geitonogamia

A geitonogamia é, muito provavelmente, o modo de autopolinizacdo com maior frequéncia
absoluta na natureza (Lloyd & Schoen, 1992). Trata-se de um fenédmeno paradoxal porgue relne,
em simultaneo, todas as propriedades ecoldgicas da polinizacao cruzada (e.g., requer a
intervencao de polinizadores animais vetores e esta exposta aos mesmos condicionalismos
meteoroldgicos da alogamia) e todas as consequéncias genéticas perversas da autogamia estrita
(Lloyd & Schoen, 1992). A antese simultanea, total ou parcial, de dezenas ou centenas de flores no
mesmo individuo, ou mesmo de milhdes de flores numa grande arvore, é o grande pressuposto
causal da geitonogamia. E importante notar que a separacdo espacial de estigmas e estames em
cada flor individual (hercogamia; v.i.) € impotente para impedir que um polinizador transporte o
pdlen da flor A para o estigma da flor B da mesma planta.

A geitonogamia é um risco grave nas plantas entomdéfilas (i) isoladas de outras congéneres em flor
na paisagem, (ii) que investem em inflorescéncias ou flores grandes, atrativas e ricas em néctar,
ou (iii) de grande dimensao e de candpia ampla (e.g., arvores).

A primeira constatacao explica-se com base na «economia energética» animal: quando a distancia
fisica entre as plantas da mesma espécie € muito grande, os custos energéticos da deslocacao
disparam; em resposta, os insetos polinizadores tendem a permanecer mais tempo a forragear as
flores a sua disposicao no mesmo individuo florido (Waser, 1986).

Por outro lado, as inflorescéncias/flores excecionalmente grandes e vistosas focam a atencdo dos
polinizadores porque as caracteristicas visuais destas sdo frequentemente interpretadas como
indicadores fidveis da dimensao e da qualidade das recompensas (Delph, 1996). De facto esta
corroborado na literatura etoldgica que (i) o tempo total de permanéncia de um polinizador a
explorar uma Unica flor (ou, eventualmente, uma planta) é diretamente proporcional a quantidade
de recompensa oferecida em néctar, e (ii) que, quanto maior a recompensa, menor sera a distancia
de voo percorrida em seguida e, por conseguinte, menor a probabilidade de o inseto mudar
rapidamente de individuo e promover a polinizacao cruzada (Kadmon & Shmida, 1992; Ohashi &
Yahara, 1999). A preferéncia por flores grandes (diferenciando-se na paisagem como «alvos»)
poderd também estar relacionada com a fraca resolucdo ética dos olhos compostos dos insetos a



distancia (Chittka & Raine, 2006).

Para as plantas, é vantajoso atrair polinizadores, mas quanto maior for a atratividade das flores ou
das inflorescéncias, maior a probabilidade de geitonogamia (nas espécies autocompativeis) - e,
simultaneamente, de oclusao (fisica) do estigma (stigma clogging) por grandes massas de pdlen
inutil (nas espécies autoincompativeis) (de Jong et al., 1993; Robertson & MacNair, 1995). Este
trade-off evolutivo é uma das principais forcas seletivas por tras da rapida evolucao dos
sofisticados sistemas genéticos de autoincompatibilidade e dos multiplos mecanismos morfolégicos
de promocao da alogamia, adiante descritos. A geitonogamia observada no sistema de
cruzamento misto (autopolinizacao + polinizacdo cruzada) sera, em muitos casos, nao uma
adaptacao, mas sim um custo inevitavel, ndo adaptativo, que as plantas «tacitamente» suportam,
uma espécie de «taxa» para conseguirem atrair os animais polinizadores de que dependem
(Barrett, 2014). Em suma, a geitonogamia induzida pelo comportamento animal teve um enorme e
transversal impacto na evolucao da morfologia e da fisiologia da flor.

Por razdes d6bvias (v. argumentos dos paragrafos anteriores), os riscos genéticos da geitonogamia
sao maiores nas plantas entomoéfilas de grande porte (e.g., nas arvores). Vejamos um exemplo
agronémico. Foi cabalmente demonstrado, em amendoal, que as trocas de pélen mediadas pelas
abelhas ocorrem, na sua esmagadora maioria, entre flores da mesma arvore individual ou, no
maximo, entre arvores imediatamente adjacentes na mesma linha, implicitamente, pertencentes a
mesma cultivar (Jackson, 1996). Por conseguinte, na instalacao de pomares comerciais de fruteiras
autoincompativeis, é decisivo o planeamento da proporcao entre as cultivares base (cultivares
funcionalmente femininas dirigidas a producao comercial de fruto ou semente) e as cultivares
polinizadoras (dadoras de pdélen compativel), bem como a sua disposicao espacial no terreno
(esquema de plantacao). A proporcao de arvores polinizadoras e a sua proximidade a cultivar base
tém de ser significativamente maiores nos pomares de fruteiras entoméfilas do que nas plantacoes
de espécies arbdéreas autoincompativeis polinizadas pelo vento, como é o caso da nogueira-
europeia.

O elevado risco de geitonogamia nas arvores também ajuda a explicar a alta frequéncia e o
sucesso das espécies didicas e monoicas com fisionomia arbérea (em relacdo as plantas de menor
porte) em muitas regides do globo e justificam a importancia da anemofilia neste tipo funcional de
plantas (Friedman & Barrett, 2009; Renner & Ricklefs, 1995).

Em condicdes naturais, a geitonogamia nas plantas autocompativeis é mitigada por quatro
mecanismos bioldgicos intrinsecos ao vetor, com importante expressao nos himendpteros
polinizadores: (i) o arrastamento do pdlen no corpo (e.g., suspenso nos pelos), (ii) alguns aspetos
do comportamento forrageador dos polinizadores (e.g., constancia floral, visitacao de uma
pequena fracao das flores na antese por inflorescéncia e individuo (nas espécies de pequena
dimensao), e os rigidos padrées de movimento direcional ao longo das inflorescéncias) e (iii) as
enormes necessidades didrias em volume de néctar e pdlen dos polinizadores (Kadmon & Shmida,
1992; Pyke, 1978; Travis & Kohn, 2023). Estes mecanismos, em particular o arrastamento do pélen
e o comportamento forrageador dos polinizadores (sobretudo das abelhas s.I.), ajudam a explicar
por que tantas espécies que ndo possuem mecanismos estruturais de promocao da alogamia
investem, ainda assim, em flores hiperatrativas, renem muitas flores em inflorescéncias densas
e/ou produzem enormes quantidades de néctar (Robertson, 1992). Adia-se para o ponto «



Arrastamento do pdlen. Comportamento forrageador das abelhas e de outros himendpteros
polinizadores» uma explicacao detalhada desta extraordindria mecanica evolutiva.

Quando os mecanismos de defesa falham e a geitonogamia acontece — traduzida na deposicao de
uma mistura de pélen préprio e alogamico no estigma (polinizacao mista) —, muitas plantas
recorrem a uma ultima linha de defesa genética pds-polinizacao: a autoincompatibilidade
criptica (ou CSI; cryptic self-incompatibility). Ao contrario da autoincompatibilidade absoluta, na
gual o pélen autogamico (autogamic pollen) é geralmente bloqueado por completo (v. «Sistemas
de autoincompatibilidade»), nas espécies com CSl o pélen autogamico é vidvel e capaz de
germinar e fecundar os primoérdios seminais se chegar sozinho ao estigma (viabilizando a
reproducao na auséncia de parceiros sexuais). Contudo, em situacdes de polinizacdo mista, os
tubos polinicos provenientes do pélen alogamico (ou poélen cruzado; crossed pollen)
apresentam uma taxa de crescimento significativamente superior a dos tubos polinicos
autogamicos (o mesmo ocorre com a taxa de germinacao estigmatica do pdlen). Por meio desta
competicao gametofitica, o pélen alogamico tem maior probabilidade de vencer a «corrida» até
aos primdrdios seminais, permitindo a planta tolerar elevadas taxas de deposicao de pdélen
geitonogamico, evitando os custos reprodutivos impostos pela depressao endogamica (Cruzan &
Barrett, 1993).

Mecanismos de promocao da autopolinizacao

De acordo com o exposto nesta e na préxima seccao sobre polinizacdo cruzada, a autopolinizacao
é facilitada pela hermafroditia, pela cleistogamia, por flores actinomoérficas sem constrangimentos
morfoldgicos para os polinizadores, pela auséncia de estruturas que isolem fisicamente os
estigmas das anteras, pela proximidade entre as anteras e o pistilo, pela deiscéncia introrsa das
anteras, pela maturacdo simultanea dos 6rgaos sexuais @ e d, pela auséncia de mecanismos
genéticos de autoincompatibilidade e pela atratividade das flores e das inflorescéncias. Os
individuos dispersos (isolados) com maturacao simultanea das flores estao expostos a riscos
adicionais de autopolinizagao.

Como se referiu, apesar de tudo, a fecundacao com o préprio pdlen é vantajosa em determinadas
condicoes eco-evolutivas (v. «Vantagens e desvantagens da polinizacdao cruzada»).

Polinizacao cruzada

Em ambientes naturais, os estigmas das flores ndao especializadas sao polvilhados com uma
mistura heterogénea de graos de pdlen de diferentes proveniéncias (polinizacdo mista), na qual
geralmente prepondera o pdlen coespecifico. E j& sabemos que cativar os polinizadores com uma
profusao de flores e gordas recompensas garante o abastecimento de pdlen, mas incrementa a
probabilidade de autopolinizacao. Consequentemente, a selecao natural trabalhou, em muitos
grupos de plantas, mecanismos morfoldgicos e genéticos para promover a polinizagcao cruzada.



A promocado da alogamia nas angiospérmicas envolve, em diferentes combinacdes, diversos
mecanismos que atuam em sentido oposto aos que favorecem a autopolinizacao. Sao classificaveis
do seguinte modo: (i) expressao sexual; (ii) mecanismos espaciais (hercogamia); (iii) mecanismos
temporais; (iv) sistemas de autoincompatibilidade; (v) sistemas de polinizacao; e (vi) estruturas e
mecanismos de selecao de polinizadores. A expressao sexual foi estudada anteriormente; os
sistemas de polinizacao e os mecanismos de selecao de polinizadores sao abordados um pouco
mais a frente (v. «Vetores e sistemas de polinizacao» e «Selecdo de polinizadores ao nivel da flor
»). Segue-se uma breve andlise dos trés mecanismos restantes.

Mecanismos espaciais e temporais de
promocao da alogamia

A hercogamia consiste na separacao espacial entre estigmas e estames na mesma flor. Varios
mecanismos promovem esta separacao, por exemplo: (i) a presenca de estruturas anatémicas
especiais (e.g., o hipanto nas rosaceas e o rostelo na flor das orquideas [Orchidaceael); (ii)
estames e pistilos de diferentes tamanhos; ou (iii) anteras deiscentes voltadas para o exterior
(anteras extrorsas) (e.g., nos lirios, Lilium, Liliaceae) (Figura 275-A; Figura 111.1.9-A).

Os mecanismos temporais de promocao da alogamia atuam ao separar, no tempo, a deiscéncia
das anteras dos estigmas recetivos. Na bibliografia botanica, reconhecem-se dois tipos principais:
(i) a alteracao ontogénica de sexo,(ii) a dicogamia e (iii) a assincronia da antese. A alteracao
ontogénica de sexo consiste na producao de flores unissexuais de sexo distinto ao longo do ciclo
fenoldgico do individuo; e.g., a iniciacdo do ciclo fenoldégico com flores &, mais tarde substituidas
por flores @ ou hermafroditas, como acontece em muitas cucurbitaceas. O termo dicogamia
refere-se ao desfasamento temporal da maturacao dos érgaos sexuais @ € & na mesma flor
hermafrodita.

Na natureza ocorrem dois tipos fundamentais de dicogamia:

e Protandria: a deiscéncia do pélen antes da maturacao dos estigmas; e.g., Asteraceae,
Digitalis e a maioria das Lamiaceae.

e Protoginia: estigmas recetivos antes da libertacao do pdlen; e.g., abacateiro e Plantago
(Plantaginaceae) (Figura 275-B; Figura 111.1.9-B).

A protandria é muito mais frequente do que a protoginia porque é ecologicamente mais eficiente a
promover a polinizacao cruzada (v. «Arrastamento do pélen. Comportamento forrageador das
abelhas e de outros himendpteros polinizadores»; Harder et al., 2000). As espécies protandricas
tendem a ser polinizadas por abelhas e moscas, enquanto as protoginicas sao predominantemente
polinizadas pelo vento ou por coledpteros (Sargent & Otto, 2004).

Nas labiadas evoluiram varios sistemas elaborados de dicogamia com uma componente mecanica
(Figura 276; Figura I11.1.10). Nas Salvia (Lamiaceae) — um género melitéfilo dicogamico —, os
estames formam um mecanismo de alavanca apoiado num fulcro. A pressao exercida pelas
abelhas polinizadoras na base dos estames das flores jovens movimenta a alavanca e forca as
anteras a descerem, rocando e depositando pélen no dorso do visitante. Nas flores mais velhas, os



estames vazios deixam de reagir a pressao e o estilete encurva-se, naturalmente, para baixo; os

insetos que aterram no labio inferior em busca de néctar impelem o movimento do estilete, cujo

estigma rocara o dorso, recolhendo pdélen (Classen-Bockhoff et al., 2004). As flores das Salvia sao
protandricas: as flores mais jovens sao funcionalmente & e as mais velhas funcionalmente 9.

O abacateiro (Persea americana) possui um sistema de dicogamia particularmente engenhoso
(Figura 279). Cada flor abre duas vezes ao longo de dois dias: na primeira abertura, é
funcionalmente Q; no dia seguinte, reabre na fase d. Existem dois tipos de cultivares: nas
cultivares do Tipo A, as flores abrem de manha na fase @, fecham de tarde e voltam a abrir na
tarde do dia seguinte, na fase d'; as cultivares do Tipo B abrem de tarde na fase @, fecham ao
anoitecer e reabrem na manha do dia seguinte na fase & (Davenport, 1986). O abacateiro é
autocompativel, mas o desfasamento temporal entre os estadios @ e ¢ dificulta a autopolinizacao.
Ainda assim, as condicdes ambientais do Sul da Peninsula Ibérica propiciam uma breve
sobreposicao das fases @ e @ num reduzido numero de flores, possibilitando a producao de fruto
sem a intervencado de pdlen cruzado (Martinez et al., 1999). De qualguer modo, nos pomares
comerciais, é de todo conveniente consociar cultivares do Tipo A e do Tipo B (Davenport, 1986).

A dispersao da floracdao ao longo do tempo (assincronia da antese), quer ao nivel do individuo
guer ao da populacao, constitui um terceiro importante mecanismo temporal de promocao da
alogamia. Ao exibir um nimero menor de flores abertas simultaneamente, a planta reduz
significativamente o risco de geitonogamia, uma vez que os insetos esgotam rapidamente as
recompensas florais disponiveis e sao forcados a voar para outros individuos (Willmer, 2011). Este
escalonamento temporal promove, assim, com ganhos de fitness, a polinizacdo a longa distancia e
0s cruzamentos entre parceiros geneticamente distantes (Kitamoto et al., 2006). Simultaneamente,
a assincronia da antese reduz o risco de saturacao da comunidade local de polinizadores,
garantindo que as flores nao ficam por visitar e evitando um desperdicio de recursos metabdlicos
da planta (Willmer, 2011).

Sistemas de autoincompatibilidade

A hercogamia e a dicogamia sao estruturalmente eficientes a prevenir a autogamia auténoma
dentro da mesma flor, mas sdo ineficazes a evitar a transferéncia de pélen entre flores da mesma
planta (geitonogamia). A polinizacao cruzada absoluta e garantida sé é conseguida através da
dioicia ou com a presenca de sistemas de autoincompatibilidade genética estritos.

As plantas hermafroditas autoincompativeis sao também frequentemente designadas na
agronomia por autoestéreis. Em contraponto, as plantas que praticam regularmente a autogamia
ou a geitonogamia sao, forcosamente, autocompativeis (ou autoférteis).

Os pistilos das plantas dotadas de sistemas de autoincompatibilidade (SlI; plant self-
incompatibility systems) tém a capacidade de selecionar o pélen capturado pelo estigma.
Concretamente, as plantas autoincompativeis nao produzem sementes, quer a partir do préprio
pdélen (autogamia), quer a partir do pdlen de individuos portadores de alelos de incompatibilidade
geneticamente idénticos. Os mecanismos de autoincompatibilidade atuam através do
reconhecimento bioquimico e da subsequente neutralizacao do pélen incompativel pela planta



recetora (que, nesta interacao, assume a funcao Q) — e compreendem o blogueio da germinacao
do pélen na superficie do estigma, a inibicao do crescimento do tubo polinico ao longo do estilete,
a prevencao fisica da fertilizacao dos dévulos ou a interrupcao prematura do desenvolvimento do
embriao.

Os Sl promovem ativamente a polinizacdo cruzada com genétipos distantes, uma vez que a
partilha de alelos de incompatibilidade idénticos é estatisticamente mais provavel entre individuos
intimamente aparentados do que entre individuos nao aparentados na populacao (Cartwright,
2009).

Os sistemas de autoincompatibilidade repartem-se por dois grandes tipos evolutivamente
independentes e distintos (Kao & Tsukamoto, 2004):

o Sistemas de autoincompatibilidade heteromdrfica: aliam um mecanismo genético e
fisiolégico a um evidente mecanismo morfoldgico estrutural de prevencao da
autopolinizacao.

e Sistemas de autoincompatibilidade homomaérfica: o mecanismo fisiolégico e
genético de autoincompatibilidade é criptico, ndo tendo qualquer expressao morfolégica
visivel na flor.

A heterostilia é, de longe, o mecanismo morfolégico com mais frequéncia associado a
autoincompatibilidade heteromdrfica — quase todas as plantas heterostilicas sao estritamente
autoincompativeis. Nas populacdes das espécies heterostilicas, coabitam naturalmente dois
(distilia) ou trés (tristilia) tipos morfoldgicos distintos de flor (morfos). A tristilia é
substancialmente mais rara e nao serd aqui discutida em detalhe. A distilia ocorre, por exemplo,
nas primaveras (Primula, Primulaceae), em muitas boraginaceas (e.g., Lithodora e Pulmonaria), no
linho e no trigo-sarraceno. A tristilia observa-se na salgueirinha (Lythrum salicaria, Lythraceae) e
em varias espécies de Oxalis (Oxalidaceae) (Figura 278) (Charlesworth, 1979).

Nas plantas distilicas, coexistem individuos com flores de estames longos e pistilo curto, e
individuos com flores de estames curtos e pistilo longo (Figura 277). Esta mecanica assegura que o
pdlen é colocado em diferentes partes do corpo do inseto polinizador, reduzindo as trocas de pdlen
entre plantas do mesmo morfo. De qualquer modo, as polinizacdes compativeis verificam-se
apenas entre individuos com anteras e estigmas com o mesmo comprimento.

Ao contrario dos sistemas homomarficos — de controlo gametofitico ou esporofitico (v.i.) —, as
plantas heterostilicas operam exclusivamente sob um sistema de incompatibilidade esporofitico.
Embora a autoincompatibilidade heteromérfica e a autoincompatibilidade homomérfica esporofitica
partilhem semelhancas fisioldégicas, a gendmica moderna mostrou que as suas bases genéticas e
arquiteturas moleculares sao distintas e evoluiram de forma independente.

Nas angiospérmicas, sao muito frequentes dois sistemas de autoincompatibilidade homomérfica,
ambos regulados por um Unico locus (o locus S) altamente polimérfico (alelos S1, S2, S3, etc.)
(Quadro 44, Figura 280).

Na autoincompatibilidade gametofitica (GSl), a rejeicdo do pélen é tardia, ocorrendo
predominantemente ao nivel do estilete (apds a germinacao do pdlen no estigma). O destino do



grao de pélen depende apenas da sua genética. Para haver producao de sementes vidveis, é
estritamente necessario que o alelo S expresso pelo tubo polinico em crescimento nao coincida
com nenhum dos alelos S presentes nos tecidos diploides do pistilo recetor. Este tipo de
incompatibilidade é o mais comum entre as angiospérmicas, sendo muito frequente nas familias
Fabaceae, Fagaceae, Papaveraceae, Poaceae, Rosaceae e Solanaceae (Zhuang et al., 2024).

Na autoincompatibilidade esporofitica (SSI), a producdo de sementes é precocemente
barrada no estigma. Ao contrario da GSI, o comportamento do pdlen neste sistema é ditado pelo
gendtipo diploide da planta que lhe deu origem (o esporéfito dador). Embora o gametoéfito &
(pdlen) seja haploide, neste intrincado sistema, os produtos proteicos de ambos os alelos (caso a
planta dadora seja heterozigética) do dador de pélen estao depositados na esporoderme.
Consequentemente, a polinizacao é blogueada se qualquer um dos dois alelos do espordéfito dador
de pélen for geneticamente idéntico a um dos alelos presentes no pistilo recetor. A
autoincompatibilidade esporofitica é evolutivamente mais recente e particularmente frequente nas
Asteraceae, Betulaceae, Brassicaceae e Convolvulaceae (Murase et al., 2024).

QUADRO IIl.1.2. Sistemas de autoincompatibilidade homomoérfica

Tipo Dinamica dos Cruzamentos

Autoincompatibilidade gametofitica « Planta dadora de pdlen $152 x planta recetora
de pélen S152 - pdlen S1 ou S2 - todos os
tubos polinicos bloqueados —» sem semente.
Planta dadora S1S2 x planta recetora S1S3 —»
pdlen S1 ou S2 - pélen S1 bloqueado, pdlen S2
com formacdo de tubo polinico » descendéncia
5251 e 52S53.

Planta dadora S1S2 x planta recetora S354 —»
pdlen SI ou S2 - todos os tubos polinicos
potencialmente vidveis - descendéncia S1S3,
5154, 5253 e 5254.

Autoincompatibilidade esporofitica Planta dadora de pdlen S152 x planta recetora

de pélen S1S2 - pdélen S1 ou S2, mas com
expressao simultanea dos dois alelos — tubos
polinicos bloqueados » sem semente.

Planta dadora S152 x planta recetora S1S3 —»
pdélen S1 ou S2, mas com expressao simultanea
dos dois alelos - tubos polinicos bloqueados —»
sem semente.

Planta dadora S1S52 x planta recetora S354 —»
pdélen S1 ou S2, mas com expressao simultanea
dos dois alelos S - todos os tubos polinicos
potencialmente vidveis » descendéncia S153,
5154, 5253 e S254.

L]

Muitas espécies possuem uma autoincompatibilidade estrita (total), conforme foi até agora
explicitado. Contudo, nas plantas com autoincompatibilidade parcial (partial self-incompatibility
), a quantidade e a qualidade da semente produzida sao apenas deprimidas (e nao totalmente
blogueadas) quando polinizadas com pdélen geneticamente préximo;i.e., estas espécies



demonstram uma notavel variacdo quantitativa na eficacia do sistema de autoincompatibilidade.
Nestas plantas, a expressao varidavel dos genes de autoincompatibilidade deve-se a natureza fraca
de certos alelos S, a presenca de genes modificadores secunddarios ou a uma sensibilidade
fisioldgica intrinseca a determinadas condicdes exteriores (e.g., picos de temperatura) ou internas
(e.g., idade avancada das flores ou presenca concorrencial de frutos em desenvolvimento) (Levin,
1996). Por exemplo, estima-se que cerca de 10% das espécies de compostas (Asteraceae) sejam
apenas parcialmente autoincompativeis (Ferrer & Good-Avila, 2007).

O processo celular de selecdo e bloqueio dos tubos polinicos incompativeis é realizado ativamente
por um tecido esporofitico (2n) da planta maternal, constituido pelas células especializadas do
estigma e do estilete — tecidos que estao totalmente ausentes nas gimnospérmicas. Por
conseguinte, os sistemas de autoincompatibilidade sao exclusivos das angiospérmicas. Foi
sugerido que, para além da ébvia protecao fisica dos delicados primérdios seminais contra a
herbivoria ou dessecacao, a evolucdo de carpelos fechados é uma conseqguéncia das vantagens
seletivas atribuidas pelos sistemas de autoincompatibilidade, enquanto mecanismo de promocao
da polinizacao cruzada (Zavada & Taylor 1986). Foi também sugerido que a dicogamia e os
sistemas de autoincompatibilidade foram um pré-requisito funcional indispensavel para a evolucao
inicial de estrébilos bissexuais, dos quais a flor hermafrodita é o melhor exemplo (Bateman et al.,
2011), e que, por sua vez, estes sistemas de autoincompatibilidade podem ter contribuido
decisivamente para a radiacao adaptativa e a dominancia das angiospérmicas no inicio do periodo
Cretécico (Zavada & Taylor, 1986).

Sabe-se que mais de metade das espécies conhecidas de angiospérmicas possuem algum tipo
funcional de autoincompatibilidade (Hiscock & Kles, 1999). Os sistemas de autoincompatibilidade
sao particularmente frequentes em populacdes com distribuicdes continuas no espaco (muitos
parceiros sexuais disponiveis) e com dispersao local de sementes; o inverso ocorre nas espécies
colonizadoras, caracterizadas pela capacidade de dispersdo a longa distancia e por populacoes
naturalmente esparsas. A dispersao local de pélen e de sementes facilita a endogamia porque o
universo de potenciais dadores de pélen contém, provavelmente, uma alta densidade de individuos
estreitamente aparentados (Cartwright, 2009).

O processo de domesticacao das plantas cultivadas pelo Homem envolveu, por vezes, a selecao
deliberada ou acidental de mutacdes que desativaram a autoincompatibilidade natural dos
progenitores selvagens (Meyer et al., 2012). Apesar desse relaxamento em muitas culturas anuais,
os sistemas de autoincompatibilidade mantém, ainda assim, uma importancia pratica e econémica
enorme na agricultura moderna, sobretudo na arboricultura. Os pomares comerciais concentram o
mesmo clone (e, implicitamente, o mesmo gendtipo S) em vastissimas areas por imperativos de
rentabilidade econémica (e.g., reducao dos custos de colheita, de processamento industrial e de
aplicacao calendarizada de fitofarmacos). Para garantir a produtividade e a qualidade dos frutos é
necessario consociar cultivares polinizadoras, compativeis. Este é o motivo pelo qual as
nespereiras e as amendoeiras cultivadas isoladamente nao frutificam, ou dao pouco fruto, porque
nao tém plantas geneticamente compativeis a distancia de voo util dos insetos polinizadores.

A compreensao dos intrincados mecanismos moleculares que regem a autoincompatibilidade tem
registado avancos notaveis, abrindo caminho a uma verdadeira revolucao biotecnolégica na



agronomia. Embora o longo processo de domesticacao natural tenha selecionado positivamente
mutacdes que suprimiram a autoincompatibilidade em muitas culturas anuais, a moderna
engenharia genética permite agora replicar esse processo evolutivo de forma cirdrgica e
acelerada. Através da tecnologia de edicdo genémica CRISPR-Cas9 é agora possivel inativar
seletivamente os genes da autoincompatibilidade em espécies cultivadas tradicionalmente
autoestéreis (Peer et al., 2025). Por exemplo, ja existem linhas experimentais autocompativeis de
batateira (Solanum tuberosum) e de fruteiras da familia Rosaceae que poderao, num futuro
préoximo, prescindir de cultivares polinizadoras nos pomares comerciais (Encina et al., 2023).

Xenia e metaxenia

Foi demonstrado que a polinizacao cruzada pode aumentar a producao e a qualidade de frutos e
sementes em plantas autocompativeis, sejam elas cultivadas ou ndao domesticadas. O efeito da
origem (gendtipo) do pdlen nas caracteristicas fisicas e quimicas dos frutos e das sementes divide-
se, classicamente, em dois tipos: xenia e metaxenia (Denney & Martin, 1990).

A xenia refere-se ao efeito direto e visivel do pdlen nas propriedades do embrido e do
endosperma, i.e., nas partes anatdémicas do diasporo que sao resultantes da singamia
(fecundacao). A xenia esta, portanto, intimamente relacionada com o fendmeno da depressao
endogamica e do vigor hibrido (heterose). O exemplo pedagdégico mais cldssico de xenia observa-
se no milho (Zea mays, Poaceae): quando os estigmas (as "barbas" da espiga) recebem uma
mistura de pélen proveniente de variedades distintas, a espiga resultante exibe grdos (cariopses)
com endospermas de cores, formas ou composicao totalmente diferentes, lado a lado.

A metaxenia compreende os efeitos do genétipo do pdlen no fruto propriamente dito ou nas
partes da semente de origem estritamente maternal (tegumento e perisperma). Fisiologicamente,
admite-se que a metaxenia seja mediada pela sintese de fito-hormonas (e.g., auxinas e
giberelinas) pelo embridao/endosperma hibrido em desenvolvimento; estas hormonas difundem-se
para os tecidos maternos circundantes do ovario, alterando a sua forca de atracao de nutrientes (
sink strength) e a sua via de desenvolvimento (Guo et al, 2022).

O fendmeno da metaxenia foi descrito originalmente na tamareira (Phoenix dactylifera,
Arecaceae), onde se verificou que o pdlen utilizado dita o tamanho final da tamara e o seu tempo
exato de maturacdo anatémica. Desde entdo, foi provado que a qualidade e a origem do pdlen
afetam a cor dos citrinos, das castanhas, das uvas, macas, diéspiros e peras; o teor em aclcares e
o diametro de macas e péssegos; bem como as datas da maturacao do algodoeiro e do pistacio
(Denney, 1992).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

6. Polinizacao (Il parte):
polinizacao bidtica e abidtica

Vetores e sistemas de polinizacao

Depois de maduros, os graos de pdélen disseminam-se em tétradas, aglomerados em grande
ndmero (e.g., as polinias das orquideas) ou isoladamente (a condicao mais frequente). Nas flores
autogamicas, o pélen acede ao estigma por acao da gravidade (condicao mais frequente), por
contacto fisico direto das anteras com os estigmas, ou é transportado no interior da flor pelo vento
ou por vetores animais (autogamia facilitada).

A polinizacao cruzada depende da acao de vetores polinicos (ou agentes polinicos). O conceito
de sistema de polinizacao (ou mecanismo/modo de polinizacao; pollination system) expressa a
estratégia de polinizacao evolutivamente adquirida pela planta. Os sistemas de polinizacdao sao
tradicionalmente classificados em funcao do vetor polinico envolvido (Quadro 45; Figuras 281 e
282).

QUADRO 45. Sistemas de polinizacao

Tipo Descricao

TIPOS MAIORES

Polinizacdo anemdfila Polinizacao pelo vento.
Polinizacdo hidréfila Agua como vetor de polinizacao.
Polinizacao bidtica Polinizacao por seres vivos.

TIPOS DE POLINIZACAO BIOTICA (= ZOOFILA)

Polinizacdo entomdfila Polinizacdo por insetos.
Polinizacdo ornitéfila Polinizacao por aves.
Polinizacdo quiropterdéfila Polinizacéo por morcegos.
Polinizagdo malacdfila Polinizagao por caracéis.

Polinizac&o abiotica

A polinizacao abidtica desenrola-se de forma passiva pela acdo da agua (hidrofilia) ou do vento
(anemofilia).



Das muitas angiospérmicas aquaticas (suspensas na superficie ou no interior da massa de agua,
enraizadas ou nao; hidrofitos) e semiterrestres (de ambientes hiUmidos, ndo suspensas na agua;
helodfitos), sé uma pequena fracao tem a dgua como vetor de polinizacdo. A hidrofilia é mais
frequente entre as monocotiledéneas aquaticas do que nas suas equivalentes eudicotiledéneas
(Figura 282).

Na epi-hidrofilia, o pdélen (e.qg., Callitriche e Potamogeton) ou as préprias flores o destacadas da
planta-mae (Vallisneria) flutuam na superficie da dgua até, eventualmente, contactarem os
estigmas das flores Q. A hipo-hidrofilia é o tipo mais raro de hidrofilia (e.g., Zannichellia e
Zostera) — o pélen, tdo denso ou mais denso do que a agua, é disperso no interior da massa de
agua ao encontro das flores @ e dos respetivos estigmas que permanecem submersos (Cox, 2003).

A polinizacao anemodfila é de longe mais comum do que a hidrofilia (Figura 281-),K,L). A
anemofilia é secundaria nas angiospérmicas, i.e., desenvolveu-se em linhagens primitivamente
entomofilas, pelo menos 42 vezes (Stephens et al., 2023). Pelo contrério, trata-se de um carater
ancestral (plesiomorfia) nas gimnospérmicas. Familias ecoldgica e economicamente tao
significativas como as podceas, as ciperaceas, as juncaceas, as salicaceas ou as fagaceas sao total
ou maioritariamente anemdfilas. Embora a zoofilia seja mais frequente em nimero absoluto de
espécies, a anemofilia ganha uma relevancia colossal se se considerar que as comunidades
pratenses dominadas por gramineas cobrem cerca de 40% da superficie terrestre emersa e as
culturas agricolas da mesma familia (Poaceae) ocupam cerca de 69% da area cultivada global
(Bardgett et al., 2021).

A maioria das plantas polinizadas pelo vento evoluiu de ancestrais entoméfilos em resposta a
escassez crénica de polinizadores ou a alteracdes profundas do habitat (Culley et al., 2002). A falta
de polinizadores, quando nao é compensada evolutivamente pela transicao para a anemofilia,
pode redundar na obrigatoriedade da autopolinizacao e, consequentemente, num beco sem saida
evolutivo (Goodwillie et al., 2005). A migracao evolutiva para a polinizacdo anemdfila é ébvia em
alguns grupos de plantas de familias predominantemente entomoéfilas; e.g., os freixos (Fraxinus)
nas Oleaceae ou Sanguisorba nas Rosaceae. Curiosamente, alguns raros clados aneméfilos
retornaram, total ou parcialmente, a entomofilia; e.g., os ancestrais de Buxus (Buxaceae) e
Castanea (Fagaceae) — dois géneros atualmente ambofilicos (polinizados quer pelo vento, quer
por insetos) — eram estritamente anemdfilos.

A polinizacao anemdfila, sobretudo quando combinada de forma sinérgica com a monoicia, a
dioicia ou com sistemas de autoincompatibilidade, tem um poderoso efeito na contencao da
geitonogamia (Friedman & Barrett, 2009; Lloyd & Schoen, 1992; Renner & Ricklefs, 1995). No
entanto, o sistema apresenta limitacbes: a selecdao de gametas (competicao de tubos polinicos) é
frequentemente menos eficaz nas plantas anemdfilas do que na zoofilia, dada a chegada mais
intermitente e menos concentrada do pdlen ao estigma (v. «Competicao do pdélen. Selecao de
gametas»; Mulcahy & Mulcahy, 1987). Adicionalmente, as plantas anemdéfilas continuam sujeitas a
sérias contingéncias climaticas, como a chuva intensa (que «lava» o pdlen do ar), a total auséncia
de vento durante a antese ou ventos excessivamente tempestuosos.

A polinizagcao anemdfila é mais eficiente e abundante em comunidades com elevada densidade de
plantas da mesma espécie, situadas em territérios ventosos e pouco chuvosos durante a antese —



como as pastagens, as estepes e as florestas temperadas e boreais. Habitats estruturalmente
complexos, com plantas dispersas (baixa densidade populacional) e ambientes muito humidos,
como as florestas tropicais, sao desfavoraveis a anemofilia porque envolvem perdas macicas de
pdlen interceptado pela folhagem (Culley et al., 2002). Em contraste, a anemofilia esta
sobrerrepresentada nas arvores porque deprime drasticamente a geitonogamia natural que
fatalmente ocorreria nas arvores entoméfilas de grande dimensao (onde os insetos forrageiam
demoradamente a mesma copa) sem sistemas de autocompatibilidade (Friedman & Barrett, 2009).

Morfologicamente, o perianto (pétalas e sépalas) das flores anemdfilas é nulo ou muito simplificado
— 0 que reduz o investimento em recursos metabdlicos. Adicionalmente, verifica-se que as plantas
polinizadas pelo vento reduziram evolutivamente a dimensao de ramos, folhas e outras estruturas
vegetativas na vizinhanca imediata das superficies recetivas. Estas estruturas poderiam atuar
como obstaculos aerodinamicos, interceptando inutilmente o pdlen e reduzindo o numero final de
gréos que atingem os estigmas. E por este motivo que a antese ocorre frequentemente antes do
abrolhamento das folhas (nas espécies caducifélias) e as inflorescéncias se concentram na
extremidade de ramos pendentes e flexiveis (amentilhos).

A polinizacao a longa distancia, entre individuos ndo aparentados, é estatisticamente mais
provavel na anemofilia do que na zoofilia, e a «viagem» do pdlen é totalmente independente das
contingéncias da presenca e da ecologia comportamental de um polinizador animal (e.g., a
sensibilidade dos insetos ao frio ou a velocidade do vento). Na polinizacao biética, o pélen é
colocado com precisao diretamente no estigma pelo vetor animal; na polinizacdo anemdfila, nao héa
forma ativa de dirigir o movimento do pélen a médias e longas distancias. Contudo, a polinizacao
anemdfila ndo é tao estocastica (aleatéria) quanto parece ser. A curta distancia, experiéncias em
tuneis de vento indicam que muitas estruturas reprodutivas femininas tém um comportamento
aerodinamico altamente canalizado e, em alguns casos, parecem desviar preferencialmente as
correntes de ar em direcao aos micrépilos ou aos estigmas (Niklas, 1985; Friedman & Barrett,
2009).

Ainda assim, a aerodinamica dos 6rgaos reprodutivos e adaptacdes morfolégicas como os estigmas
longos e plumosos nao evitam um desperdicio imenso de pélen, uma vez que os estigmas
exploram apenas uma parte infima do volume tridimensional de ar atravessado pela nuvem
polinica. Devido ao pdélen em suspensao na prépria copa, os riscos de autopolinizacdo por
gravidade ou vento fraco sao reais, razao pela qual a incidéncia da dioicia e da dicogamia perfeitas
é tao elevada nas plantas aneméfilas (Lloyd & Schoen, 1992).

Consequentemente, estas plantas nao tém outra alternativa bioldégica sendo redirecionar os seus
recursos e produzir massas imensas de pdélen, um investimento massivo que, por vezes,
compromete a alocacao de energia para o desenvolvimento de primérdios seminais e sementes.
Como muito bem sintetizou Darwin (1876): «Com a ajuda dos sentidos e dos instintos dos insetos,
o pdlen seria transportado com incomparavel maior sequranca do que através do vento».

Vimos anteriormente que a antese escalonada no tempo (assincronia da antese) — i.e., as flores
abrirem de forma desfasada ao longo de um periodo de tempo relativamente longo — pode
favorecer a polinizacao cruzada (v. «Mecanismos espaciais e temporais de promocao da
alogamia»). Porém, esta assincronia pode dificultar o encontro dos gametas em populacdes



dispersas, sobretudo em plantas anemdfilas. Do ponto de vista tedrico, a floracao em massa (
mast flowering), i.e., a floracao sincronizada num curto periodo de tempo, é selecionada
positivamente se as espécies obtiverem ganhos de eficiéncia polinica (uma maior proporcao de
primérdios fecundados com um menor investimento relativo na producdo de pélen). Estes ganhos
de eficiéncia sao particularmente provaveis nas plantas anemdfilas, e sobretudo nas linhagens
alogamicas (Kelly & Sork, 2002). Pelo contrario, nas plantas zodfilas, a floracdo em massa arrisca-
se a saturar a capacidade de resposta da comunidade local de polinizadores e converter-se num
desperdicio de recursos metabdélicos (Willmer, 2011).

A floracao em massa é um fendémeno comum e em enorme escala na natureza, o que explica a
elevada concentracao temporal dos surtos de alergias polinicas nas populacées humanas. Este
fendmeno é particularmente evidente na familia das gramineas (Poaceae). Nestas plantas, nao é
apenas a antese, mas toda a fenologia reprodutiva que tende a desenvolver-se de forma
sincronizada (ao nivel da espécie) ao longo de vastas extensoes territoriais (Kellogg, 2015).

Polinizac&o bidtica

Importancia e razao de ser evolutiva

Entre 64% e 68% das familias e cerca de 88% dos géneros e 90% das espécies de angiospérmicas
sao polinizados por animais (polinizacao bidtica, polinizacao zoéfila; biotic pollination) (Tong et
al., 2023). Cerca de dois tercos das angiospérmicas, inclusivamente, nao produzem sequer
semente sem a intervencao de polinizadores animais (Rodger et al., 2021). A proporcao de
espécies zodfilas aumenta de cerca de 78% nas regioes de clima temperado para 94% nos trépicos
(Ollerton et al., 2011). A razao do declinio da polinizacao abiética (sobretudo pelo vento) nas
regides tropicais poderda estar intrinsecamente relacionada com duas fortes limitacdes da
anemofilia em ecossistemas florestais densos: a barreira fisica imposta pela folhagem da canépia,
qgue reduz e bloqueia o fluxo de ar, e a altissima diversidade biolégica lenhosa, que faz com que os
individuos da mesma espécie se encontrem, por norma, muito distanciados entre si. Neste cenario,
vetores animais altamente mdveis capazes de transportar o pdélen de forma direcionada e a longas
distancias permite garantir o transporte de pélen entre conspecificos isolados (Regal, 1982). E
também por este motivo que nas regides tropicais sao mais frequentes as plantas com tipos
altamente especializados de polinizacao; e.g., plantas polinizadas por um Unico tipo funcional de
polinizador, como as aves ou os esfingideos (borboletas da familia Sphingidae) (Ollerton et al.,
2011).

Além da elevada fiabilidade no encontro mutuo polinizador-planta aludida no paragrafo anterior,
veremos adiante com exemplos entomoldgicos que a polinizacao bidtica assegura um contacto
preciso polinizador-antera e polinizador-estigma (v. «Polinizacao entoméfila»). Este leque de
vantagens permite que as espécies zodfilas produzam proporcionalmente muito menos pélen do
gue as espécies anemofilas. Os ganhos energéticos que advém da eficiéncia na transferéncia de
pdlen por via bidtica, a reducao draméatica do risco de oclusao do estigma por detritos ou pdlen de
outras espécies (pdlen heteroespecifico) e as elevadas taxas de alogamia (decorrentes da evolucao
de mecanismos florais especializados que promovem o fluxo genético cruzado mediado por
animais) explicam a hegemonia da polinizacdo bidtica na natureza. Por outro lado, a deposicdo



massiva e simultanea de pdlen (muitas vezes aglomerado em massas viscosas) permitiu a maior
parte das espécies zodfilas evoluir ovarios com multiplos primérdios seminais, maximizando a
producdo de sementes por flor (ao contrario das plantas anemdfilas, que frequentemente possuem
apenas um) (Pacini & Hesse, 2005).

Tipos

Os sistemas de polinizacdo biética sdo, como seria expectavel, classificados em funcao do vetor
polinico (Quadro 45; Figuras 281 e 282). A identidade dos vetores polinicos animais é determinada
com base em trés critérios fundamentais: (i) visitacao regular das flores (frequéncia da visitacao);
(ii) transporte de cargas polinicas significativas (avaliadas pelo nimero ou pela massa de graos de
pdlen suspensos no corpo do vetor); e (iii) evidéncias experimentais (e.g., ensaios de exclusao de
polinizadores). Os dados experimentais sao os mais fiaveis e, infelizmente, os mais caros de obter
e 0s menos frequentes na bibliografia.

A literatura é unanime: os insetos sao o grupo animal com interacées mais diversas e complexas
com as plantas com flor. A polinizacao entomdéfila tem importantes vantagens evolutivas: os
insetos estao disponiveis praticamente em todos os habitats de angiospérmicas e sao faceis de
atrair em grande nimero com um reduzido investimento em estruturas de atracao (e.g., pétalas) e
em recompensas (e.g., néctar) (McCallum et al., 2013). Dada a sua importancia, a polinizacao
entomdfila é tratada, com destaque, na préxima seccao.

A polinizacao por morcegos e, sobretudo, por aves tem uma enorme expressao nos trépicos. A
polinizacao por vertebrados voadores é energeticamente muito dispendiosa para as plantas, por
estar associada a flores robustas, de longa duracao e com abundantes recompensas (as aves e
morcegos, sendo endotérmicos, com taxas metabdlicas elevadissimas e grande massa, consomem
grandes quantidades de energia). Em contrapartida, estes vetores transportam grandes massas de
pdlen a longa distancia (promovendo fortemente a polinizacdo cruzada) e podem ser mais fidveis
em ambientes desfavoraveis ao voo de insetos polinizadores (e.g., no sub-bosque das florestas
tropicais e em altas montanhas) (Fleming et al., 2009).

Nas Américas e em Africa, evoluiram de forma independente dois grupos de aves nectarivoras (que
se alimentam de néctar) polinizadoras, respetivamente, a familia Trochilidae (verdadeiros beija-
flores ou colibris) e a familia Nectariniidae (beija-flores-do-velho-mundo) (Figura 281-A). A
similaridade morfoldgica das aves destas duas familias € um conhecido exemplo de convergéncia
evolutiva. Investigadores portugueses mostraram que, na Europa, aves passeriformes omnivoras
ou insetivoras, como a comum toutinegra-de-barrete (Sylvia atricapilla), se alimentam de néctar e
transportam pdélen entre flores, mimetizando o comportamento das aves nectarivoras e
preenchendo um nicho ecoldgico deixado vago com a sua extincao no Velho Continente durante o
Oligocénico (da Silva et al., 2017). O medronheiro (Arbutus unedo) é uma das plantas beneficiadas
por esta ornitofilia oportunista, menos especializada e eficiente.

Estdo ainda descritos casos raros de polinizacdao por moluscos, répteis e até por mamiferos nao
voadores. Estes tipos incomuns de vetores polinicos ganham alguma importancia em ambientes
insulares como alternativa evolutiva as interacdes entoméfilas. A lagartixa-da-madeira (Teira
dugesii) tem, por exemplo, um papel relevante na polinizacao de espécies endémicas icénicas da



ilha da Madeira, como a Musschia aurea (Campanulaceae) e o Echium candicans
(Boraginaceae)(Camara & Jesus, 2025; Esposito et al., 2021).

Os polinizadores apresentam caracteristicas anatdémicas, neurossensoriais e ecoldgicas dispares:
as aves sdo pesadas, 0s morcegos operam de noite, as abelhas tém lingua curta ou longa e veem o
UV, as borboletas pousam ou pairam (mais informacao nos Quadros 48 e 49). Ao longo de milhdes
de anos, a estrutura das flores evoluiu em funcao das caracteristicas dos polinizadores animais,
adquirindo arquiteturas, cores, odores e recompensas especificas para selecionar os vetores mais
eficientes, excluir os fitéfagos e garantir a fidelidade dos vetores. Esta especializacao bioldgica
explica a notavel evolucao de tracos morfoldgicos convergentes em familias de plantas muito
distintas (v. «Sindromes de polinizacao»). Porém, a especializacao tem, como veremos, riscos e
limites (v. «Coevolugao polinizador animal-planta polinizada»).

Recompensas

A polinizacao biética envolve, geralmente, uma relacao mutualista, i.e., uma interacao bioldgica
com vantagens reciprocas: o vetor animal recebe uma recompensa alimentar em troca do
servico de polinizacdo (v. «Interacdes ecoldgicas com plantas»). O aumento da quantidade e/ou da
qualidade das recompensas pode resultar em visitas mais prolongadas dos polinizadores e/ou
numa probabilidade acrescida de visitacao de outras flores da mesma espécie num futuro préximo
— com 6bvios ganhos de eficacia e eficiéncia na polinizacao cruzada. Em resumo, mais e melhores
recompensas traduzem-se, eventualmente, num acréscimo de fitness da planta polinizada, o
critério supremo sobre o qual trabalha a evolucdo por adaptacao (Ohashi & Yahara, 1999).

Reconhecem-se dois tipos fundamentais de recompensa alimentar:

e Néctar: essencialmente uma fonte de energia rapida para os polinizadores; a
concentracao de acUcares no néctar estd intimamente correlacionada com o tipo de
polinizador.

e Pdlen: fornece lipidos e proteinas essenciais; cerca de 8-10% das angiospérmicas
oferecem pédlen como Unica recompensa (Buchmann, 1983).

Referem-se ainda trés tipos menos frequentes, de recompensa. O consumo direto de pecas da flor
estd associado a relagdes mutualistas ancestrais (e.g., a polinizacdo cantaréfila de muitas
magnoliideas por escaravelhos), sendo os estames os tecidos mais consumidos. Algumas espécies
recompensam 0s seus polinizadores fornecendo habitat e tecidos nutritivos para o
desenvolvimento das larvas (nursery pollination), fendmeno descrito adiante a respeito da
polinizacao nas figueiras (Ficus). Cerca de 600 espécies de orquideas neotropicais produzem
substancias volateis irresistiveis para os machos de um grupo peculiar de himendpteros: as
abelhas da tribo Euglossini (Apidae). Estas fragrancias perfumadas sao ativamente recolhidas e
acumuladas num érgao especial nas patas posteriores dos machos, para depois serem utilizadas
em paradas nupciais (Figura 283) (Ramirez et al., 2011). Algumas plantas tropicais (e.g., familia
Malpighiaceae) produzem dleos ricos em energia em glandulas especificas (elaiéforos), que sao
recolhidos por abelhas solitarias especializadas para aprovisionar os seus ninhos e alimentar as
larvas (Buchmann, 1987).



Embora seja consensual que o alimento é a principal recompensa, ndo é a Unica. A flor pode
oferecer um microclima termicamente favoravel para os polinizadores (e.g., temperatura ou
humidade relativa mais elevadas no interior da corola), protegendo-os da congelacao ou da
dessecacdo. Por exemplo, Lépez-Uribe et al. (2025) demonstraram que as flores de duas espécies
de aboboreiras (Cucurbita) manipuladas artificialmente de modo a reduzir a humidade no seu
interior foram significativamente menos visitadas; e que, quanto mais seco for o ar ambiente,
maior é a presenca de polinizadores abrigados nestas flores.

Sinalizacao floral

Para cativar a atencao dos polinizadores, ndo basta oferecer recompensas; é preciso publicitar a
sua existéncia. As plantas zodfilas servem-se de sinais olfativos, visuais e/ou tateis. Os insetos
possuem um sentido do olfato apuradissimo, do qual dependem para localizar parceiros sexuais,
descobrir alimentos, encontrar locais para oviposicao e escapar a predadores (e.g., detetando
sinais de alarme). Na flor, os sinais olfativos captam a atencdo dos insetos a longa distancia.
Relativamente a visao, embora o olho composto dos artrépodes tenha menor resolucao do que o
dos vertebrados, os insetos distinguem perfeitamente e memorizam cores, tamanhos e formas
(Chittka & Raine, 2006). No ato da polinizacao entomdfila, a visdo atua a curta distancia,
complementando o olfato. Os sinais tateis, por seu turno, atuam apenas quando o inseto ja se
encontra pousado na flor. Em resumo, as plantas recorrem a uma sinalizacao floral multimodal
(multimodal floral signaling) que envolve odores para atrair ao longe, a visao para guiar ao perto e
o tato para posicionar e orientar o inseto apds o contacto.

As aves respondem sobretudo a sinais visuais, uma vez que o seu sentido do olfato é mais
limitado. Consequentemente, as plantas ornitéfilas sdo geralmente muito vistosas e sem cheiro
(Figuras 288 e 281-B). Os morcegos polinizadores, por outro lado, integram o sentido do olfato com
a ecolocalizacdo (Gonzalez-Terrazas et al., 2016). O odor atrai os morcegos a longa distancia,
enquanto os sinais de sonar fornecem informacao detalhada sobre a localizacao e a posicao exata
das flores — muitas plantas quiropteréfilas desenvolveram pecas florais com formas especificas
que funcionam como «guias acusticas», refletindo intensamente os ultrassons emitidos pelos
morcegos (Von Helversen & Von Helversen, 2003).

Os sinais olfativos sdo emitidos por osmdéforos, normalmente sediados no perianto (e.g., na coroa
dos narcisos, Narcissus). Sao constituidos por misturas volateis de composicao quimica variavel
consoante o polinizador-alvo; e.g., odores doces e florais para atrair abelhas, ou odores fétidos
semelhantes a proteinas em decomposicao (odor a carne podre) para atrair moscas. A putrescina e
a cadaverina sao duas moléculas comummente emanadas quer por flores polinizadas por dipteros,
guer por caddaveres (Urru et al., 2011). Foi proposto que as fragrancias florais teriam evoluido antes
dos sinais visuais, derivando de compostos quimicos com a funcao original de deter a herbivoria
por insetos, possivelmente nas gimnospérmicas ancestrais (Pellmyr & Thien, 2006).

Os sinais visuais envolvem a cor, o tamanho e a forma geométrica de pecas da flor. Expressam-
se, por exemplo, no perianto (e.g., pétalas coloridas das Liliaceae, padrdes e pelos em Iris e guias
ultravioletas em Caltha [Ranunculaceae]; Figura 284), nos estames (e.g., estames vistosos das
Myrtaceae e Mimosoideae) ou na inflorescéncia como um todo (e.g., inflorescéncias comosas da
Lavandula [Lamiaceae] e as grandes bracteas de Mussaenda [Rubiaceael; Figuras 146 e 156).



Embora o espetro visual seja diferente, a cor é também crucial para as plantas polinizadas por
espécies notivagas (morcegos e borboletas noturnas), justificando o facto de estas flores serem
caracteristicamente brancas ou verde-pélidas, de modo a maximizarem o contraste visual
refletindo a luz lunar e estelar (Willmer, 2011).

A cor percecionada pelos animais é o somatdério dos comprimentos de onda refletidos pela flor.
Comparando com a visao humana, muitas aves estendem o seu espetro do visivel até ao
ultravioleta (UV). As abelhas, por sua vez, ndo veem o vermelho puro, mas sao muito sensiveis ao
UV. As borboletas diurnas habitam um mundo de cor mais similar ao dos humanos (Barth, 1991).
As flores zodfilas tendem a refletir a luz solar nos comprimentos de onda mais facilmente
discriminaveis pelos seus agentes polinizadores preferenciais: por isso, as flores ornitéfilas sao
geralmente vermelhas ou laranjas; as flores melitéfilas sao frequentemente violetas, azuis ou
amarelas; e as flores polinizadas por borboletas apresentam cores muito variadas (Shrestha et al.,
2013; Barth, 1991; Quadro 48). Isto nao significa que as abelhas nunca visitem flores vermelhas. A
papoila-das-searas (Papaver rhoeas, Papaveraceae), que pontua de vermelho os campos
mediterranicos, possui uma forte refletancia UV. As flores que refletem estritamente no vermelho
— sem cor UV e, portanto, percecionadas como pretas ou cinzentas pela abelha — podem, ainda
assim, atrai-las pelo forte odor ou pelo contraste da sua forma no meio da folhagem. Além disso,
evidéncias sugerem que o espetro visual das abelhas se estende o suficiente nos grandes
comprimentos de onda para lhes conferir alguma sensibilidade residual ao vermelho (Chittka &
Waser, 1997).

A cor ultravioleta é ubiqua no mundo vegetal e altamente atrativa para as abelhas (Figura 284-B;
Cronin & Bok, 2016). Ter a capacidade de ver o UV confere uma importante vantagem ecoldgica ao
inseto: por exemplo, aumenta o contraste visual das superficies em relacao a densa folhagem
verde dos ambientes florestais (Tedore & Nilsson, 2019). E provavel que esta tenha sido a presséo
seletiva que impulsionou a evolucao e a manutencao da visao UV nos insetos ancestrais (muito
antes da origem das flores), uma capacidade sensorial que foi posteriormente «manipulada» e
cooptada pelas angiospérmicas para atrair polinizadores.

As guias nectariferas (nectar guides) sao sinais perianticos visuais e/ou tateis muito frequentes
em plantas cuja morfologia dificulta o acesso direto ao néctar. Geralmente, assumem a forma de
linhas, veios ou pontos (no espetro visivel humano ou apenas em UV), ou ainda linhas de pelos e
papilas, formando um padrao convergente que irradia em direcao a fauce (garganta) da flor. Por
vezes, reduzem-se a uma densa mancha escura no centro (as chamadas guias UV; Figura 284-B).
Estas guias funcionam como os sinais de uma pista de aterragem de aviacao, neste caso,
assinalando a proximidade da recompensa e encaminhando os individuos polinizadores e/ou a sua
probdscide na direcao exata do nectario (Figura 284-C) (Leonard & Papaj, 2011).

A manutencao de uma elaborada — e metabolicamente dispendiosa — sinalizacao floral (pétalas
gigantes, pigmentos, odores) pressupde que: (i) os polinizadores possuem um sistema nervoso
capaz de a ler, interpretar e memorizar; e que (ii) estes sinais estao fidedignamente
correlacionados com a presenca de recompensas (Knauer & Schiestl, 2015). A capacidade de os
polinizadores distinguirem e aprenderem corretamente as flores pela simetria, tamanho, cor ou
odor é adaptativa: os individuos ou as colénias (no caso de insetos eussociais) mais ageis a
guantificar e memorizar as flores mais proveitosas obtém mais recursos vitais para a sua proépria



reproducao (Raine & Chittka, 2008).

Dado que os vertebrados gastam desproporcionadamente mais energia por evento de polinizacao
do que os insetos, as plantas ornitéfilas e quiropteréfilas sao obrigadas a produzir volumes
substanciais de néctar. Esta abundancia atrai inevitavelmente insetos oportunistas que poderiam
consumir a recompensa sem realizar a polinizacao (ladroes de néctar). Para proteger este elevado
investimento metabdlico, as plantas exploram as capacidades fisicas e cognitivas superiores dos
vertebrados (e.g., aprendizagem motora e manipulacao espacial). Desenvolvem assim arquiteturas
florais complexas (e.g., perianto rigido, corolas muito tubulares e néctar oculto) que funcionam
como verdadeiros «filtros ecoldgicos»: as aves e os morcegos aprendem rapidamente a aceder a
recompensa, ao passo que o acesso se revela morfoldgica ou cognitivamente intransponivel para a
maioria dos insetos, evitando o roubo do néctar (Castellanos et al., 2004; Willmer, 2011).

Qualidade e desempenho de um polinizador

Apesar de as abelhas (familia Apidae e linhagens afins da superfamilia Apoidea) serem,
globalmente, os principais polinizadores das angiospérmicas, nem sempre sao eficientes. Por
exemplo, quando uma abelha solitdria muito pequena (e.g., Andrena subgén. Micrandrena,
Andrenidae) visita flores grandes (e.g., as estevas, Cistus spp., Cistaceae), raramente consegue
tocar nos estigmas, comportando-se, na pratica, como um mero fitéfago ladrao de pdlen. Do
mesmo modo, admite-se que a maioria dos coledpteros que visitam as flores é mais destrutiva do
gue benéfica, porque mastigam grandes massas de pélen, consomem vorazmente as pecas florais
e, por possuirem um exosqueleto e élitros lisos, transportam pouco pélen (Barth, 1991). Na
perspetiva da planta, os polinizadores ndo sao todos iguais e nem todas as visitas sao desejaveis
(Quadro 46).

QUADRO 46. Qualidade e desempenho de um polinizador



A qualidade de um polinizador (pollinator quality) e conceitos afins sdao intensamente debatidos na bibliografia
boténica. Sem entrar em grandes detalhes conceptuais e terminolégicos, um bom polinizador tem de ser
simultaneamente eficaz e eficiente a realizar o servico de polinizagao.

o Eficacia de um polinizador (effective): se, em cada visita, deposita no estigma graos de pdlen viaveis e
coespecificos em grande nimero (uma métrica empiricamente quantificada na literatura como Single Visit
Deposition ou SVD).

o Eficiéncia de um polinizador (efficient): se deposita nos estigmas uma proporcao elevada dos grdos de
pélen que recolhe das anteras.

Ao contrario do conceito de eficacia, o conceito de eficiéncia pondera os custos metabdlicos do pdélen que é desviado
pelo animal para outras funcdes que nao a polinizagao (e.g., provisao de alimento para larvas e insetos adultos)
(Ne'eman et al., 2010). Para ser amplamente eficaz, um polinizador tem de ser competente a contactar os estames e os
pistilos (de preferéncia de flores de individuos distintos), demonstrar uma elevada constancia floral e, de preferéncia,
possuir alguma especificidade nas suas preferéncias alimentares.

Em contraste, um polinizador de fraca qualidade (pouco eficiente), por exemplo, colhe grandes massas de pélen, mas
tem habitos de limpeza apurados e transporta o pélen empacotado em locais inacessiveis aos estigmas (e.g., nas
corbiculas das patas traseiras); ou tem uma superficie corporal desfavoravel a aderéncia dos graos de pdlen (e.g.,
insetos glabros); ou exibe uma fisionomia que o impede de contactar adequadamente com as anteras e os estigmas.

E do interesse evolutivo das plantas maximizar as visitas por bons polinizadores (aumentando a frequéncia da sua
visitacdo, i.e., 0 nimero de visitas por flor e por unidade de tempo) e, de algum modo, rejeitar estruturalmente os maus
polinizadores.

Em suma, o desempenho de um polinizador (pollinator performance) é efetivamente o produto da sua qualidade pela
sua frequéncia de visitacdo. Um polinizador de visitacao frequente (mesmo que de qualidade mediana) fecunda um
elevado nimero de primérdios seminais a escala da planta ou da populacdao. No entanto, um polinizador com um
desempenho excecional na transferéncia individual de pdlen consegue maximizar o sucesso reprodutivo da planta
mesmo com uma frequéncia de visitacdo muito baixa (Ne'eman et al., 2010).

O pdlen de uma planta generalista que atraia uma vasta e indiferenciada gama de insetos corre
um enorme risco de ndo chegar ao destino certo. Esta probabilidade de falha é tanto maior quanto
maior for a diversidade e menor a qualidade dos visitantes, ficando também a flor exposta a
ladroes de néctar e antéfagos (fitdfagos de flores). Assim, reduzir evolutivamente o universo de
visitantes a um clube restrito de "bons polinizadores" (Quadro 46) confere ébvias e enormes
vantagens seletivas a planta.

Os polinizadores apresentam caracteristicas anatémicas, neurosensoriais e ecoldgicas dispares: as
aves sao pesadas, 0s morcegos operam de noite, as abelhas tém lingua curta ou longa e veem o
UV, as borboletas pousam ou pairam (mais informacao nos Quadros 48 e 49). Ao longo de milhdes
de anos, a estrutura das flores evoluiu em funcdo das caracteristicas dos polinizadores animais,
adquirindo arquiteturas, cores, odores e recompensas especificas para selecionar os vetores mais
eficientes, excluir os fitéfagos e garantir a fidelidade dos vetores. Esta especializacao bioldgica
explica a notdvel evolucdo de tracos morfolégicos convergentes em familias de plantas muito
distintas (v. «Sindromes de polinizacao»). Porém, a especializacao tem, como veremos, riscos e
limites (v. «Coevolucao polinizador animal-planta polinizada»).

Pese embora as extraordindrias adaptacdes dos polinizadores para transferir pélen entre flores, é
errado afirmar que uma abelha ou um beija-flor «evoluiram com o propésito de polinizar flores». Na
realidade, a selecao natural otimizou a estrutura e o comportamento dos animais polinizadores
para a extracdo, recolha e consumo mdéximos de energia (néctar) e proteina (pdlen) em seu préprio
proveito. O «servico de polinizacao» que prestam é um subproduto evolutivo — uma consequéncia
inevitavel imposta pelas restricoes morfoldgicas que as flores desenvolveram para os manipular,



também elas, em seu préprio proveito. A coevolucdo entre polinizadores e plantas assenta, assim,
num profundo e inultrapassavel conflito de interesses (Bronstein, 2001; Willmer, 2011) (v. «Conflito
polinizadores-plantas polinizadas. Ladroes de pélen e néctar»).

Ainda assim, estes milhdes de anos de coevolucdao antagonista e mutualista traduziram-se numa
dependéncia ecolégica absolutamente irredutivel: as angiospérmicas zoéfilas dependem dos
polinizadores animais para a sua reproducao sexual e para gerar variacao genética perante um
mundo em mutacao; e, em contrapartida, uma fracao imensa da biodiversidade animal global
colapsaria rapidamente sem o combustivel doce e o pdlen nutritivo fornecidos pelo engenho das
flores.

Polinizacao entomofila

Importancia

A evolucdo dos insetos é anterior a das angiospérmicas. A informacao féssil e filogenética indica
gue as relagcdes mutualistas entre as plantas com flor e os insetos polinizadores causaram uma
diversificacao explosiva de ambos os grupos no Cretacico Inferior. Hoje, cerca de 65% das
angiospérmicas sao entoméfilas (Dietz, 1982). A importancia da entomofilia é francamente
superior se a contabilidade for feita ao nivel da familia e do género, ou se se excluirem as
commelinideas anemdfilas (e.g., gramineas e ciperaceas). Mais de 20% das espécies de insetos
dependem das flores para se alimentarem (Dietz, 1982). A polinizacdo por aves e morcegos é
francamente menos comum: estima-se que, dos cerca de 13 000 géneros de plantas com flor,
apenas 500 tenham espécies polinizadas por aves e 250 por morcegos (Sekercioglu, 2006).

A polinizacao das plantas aquaticas constitui uma evidéncia indireta das vantagens intrinsecas da
entomofilia. A esmagadora maioria das plantas dulcaquicolas obrigatérias (hidréfitos) reteve a
polinizacao entomdfila ancestral: durante o periodo reprodutivo, elevam as flores acima da
superficie da dgua, expondo-as aos insetos polinizadores (e.g., Nymphaea, Nuphar, Pontederia,
Ranunculus, Menyanthes) (Philbrick & Les, 1996).

Klein et al. (2007) analisaram as caracteristicas da polinizacao nas principais plantas alimentares
cultivadas no mundo (Quadro 47). Das 115 principais culturas globais avaliadas, 87 (76%)
dependiam (em diferentes graus) de polinizacdao animal e 28 (24%) espécies nao dependiam de
qgualquer intervencao animal. Contudo, a polinizacao entomdfila perde relevancia quando a andlise
é efetuada em volume de producao, e nao em nimero de espécies. Cerca de 60% da producao
global de alimentos em volume provém de culturas que nao dependem da polinizacao animal,
entre as quais se destacam os cereais (que sao estritamente anemdfilos). Ainda assim, cerca de
30% da darea agricola cultivada a escala planetaria depende de polinizadores animais.

Os insetos sdo os principais polinizadores animais das plantas com flor zodfilas, cultivadas ou
selvagens, e a biologia da polinizacao das plantas entomdfilas € mais bem conhecida e mais
diversa do que a de outras espécies animais. Por conseguinte, a polinizacdo por insetos — e, em
particular, a polinizacao melitéfila (por abelhas) — dominard as paginas que se seguem.



QUADRO 47. Algumas plantas cultivadas estritamente a muito dependentes da

polinizacao por insetos (Junqueira et al. 2001, Klein et al. 2007)

Cultura

Citrullus lanatus (melancia)

Cucumis melo (meldo)

Cucurbita maxima, C. moschata, C.

pepo (abdboras)

Cucumis sativus (pepino)

Fagopyrum esculentum (trigo-

sarraceno)

Actinidia chinensis (quivi)

Annona squamosa (anoneira)

Averrhoa carambola (caramboleira)

Eriobotrya japonica (nespereira)

Malus domestica (macieira)

Mangifera indica (mangueira)

Passiflora edulis(maracujazeiro) e P.

alata (maracujazeiro-doce)

Persea americana (abacateiro)

Prunus spp. (prunoideas)

Pyrus communis (pereira)

Sistema de reproducao

Monoica, autocompativel.

Monoica ou andromonoica,
autocompativel.

Monoica, autocompativel.

Monoica ou andromonoica,
autocompativel.

Hermafrodita, autoincompativel,
distilica.

Dioica.

Hermafrodita.

Hermafrodita, autoincompativel,
distilica.

Hermafrodita, autoincompativel.

Hermafrodita, geralmente
autoincompativel.

Andromonoica, autocompatibilidade
variavel consoante as cultivares.

Hermafrodita, maioria das cultivares
autoincompativeis.

Hermafrodita, autoincompativel,
dicogamica.

Hermafrodita, autocompatibilidade
variavel (e.g., pessegueiro é
autocompativel; amendoeira e
cerejeira sao autoincompativeis).

Hermafrodita, autoincompativel.

Polinizador

Abelha-melifera (Apis mellifera),
abelhas solitarias e abelhdes (Bombus

spp.).

Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitarias e abelhdes (Bombus spp.).

Abelha-melifera (A. mellifera) e
abelhas solitarias (varios grupos).

Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitarias e abelhdes (gén. Bombus).

Abelha-melifera (A. mellifera).

Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitérias e abelhdes (gén. Bombus).

Escaravelhos (fam. Nitidulidae).

Abelhas (gén. Apis).

Abelha-melifera (A. mellifera) e
abelhdes (Bombusspp.).

Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitarias, abelhdes (Bombus spp.) e
sirfideos (Syrphidae).

Abelha-melifera (A. mellifera),
abelhas-sem-ferrdo (gén. Trigona),
dipteros, formigas e vespas.

Os apideos do gén. Xylocopa sao os
polinizadores mais eficientes. A
abelha-melifera tem frequentemente
um efeito contraproducente (roubo de
polen/néctar).

Abelha-melifera (A. mellifera),
abelhas-sem-ferrdo e abelhas
solitarias.

Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitarias, abelhdes (gén. Bombus) e
dipteros.

Abelha-melifera (A. mellifera),
abelhdes (Bombus spp.) e abelhas
solitarias.



Cultura Sistema de reproducao Polinizador

Rubus spp.(silvas/framboesas) Hermafrodita, autocompativel. Abelha-melifera (A. mellifera), abelhas
solitarias, abelhdes (gén. Bombus) e
sirfideos (Syrphidae).

Theobroma cacao (cacaueiro) Hermafrodita, autoincompatibilidade Dipteros das familias Cecidomyiidae e
variadvel consoante as cultivares. Ceratopogonidae.

Os principais grupos de insetos polinizadores

A grande maioria dos insetos polinizadores reparte-se pelas ordens Hymenoptera (abelhas e
vespas), Lepidoptera (borboletas diurnas e noturnas), Diptera (moscas), Coleoptera (escaravelhos)
e Thysanoptera (tripes ou tisandpteros). A presenca de insetos de outras ordens nas flores é
geralmente acidental ou de importancia ecolégica secundaria. As principais caracteristicas destes
grupos de insetos encontram-se resumidas no Quadro 49.

Os insetos polinizadores podem ser organizados em grupos funcionais (e.g., himendpteros
libadores, moscas com aparelho bucal longo, entre muitos outros) que se comportam de forma
analoga na flor e exercem pressodes seletivas semelhantes. Estas pressoes, por sua vez, revelam-se
em morfologias convergentes nas plantas (e.g., tubo da corola comprido ou alargado e
mecanismos de apresentacdo do pélen) (Fenster et al., 2004) (v. «Sindromes de polinizacdo»;
Quadros 48 e 49). Trata-se de morfologias similares, mas nao estritamente coincidentes, uma vez
que a mesma pressao de selecao pode desencadear respostas evolutivas distintas que conferem
vantagens adaptativas equivalentes as plantas (Niklas, 1988).

Coletivamente, os himendpteros constituem o mais importante grupo de insetos polinizadores. O
arquétipo do polinizador, a abelha-melifera (Apis mellifera), chega a transportar até 30% do seu
peso vivo em podlen (Figura 286). Os cerca de 3 milhdes de pelos que Ihe revestem o corpo, das
patas a cabeca, estao otimizados para funcdes diferenciadas de captura, limpeza e
armazenamento do pélen. O pdlen agarra-se com extrema facilidade a este revestimento piloso —
por exemplo, a distancia de insercao dos pelos na cabeca da abelha coincide com o diametro
médio dos graos de pdélen de muitas das suas flores preferidas (Amador et al., 2017).

Com a ajuda do aparelho bucal e de escovas localizadas nas patas anteriores, as fémeas recolhem
e aglomeram os grdaos de pdélen em pelotas. Estas sdo posteriormente armazenadas e
transportadas até a colmeia em depressdes circunscritas por sedas rigidas, localizadas nas tibias
das patas traseiras, designadas por corbiculas. Durante o processo, o pélen é misturado com
néctar e saliva (rica em enzimas) para prevenir a sua germinacao e evitar que as pelotas se
desfacam durante o voo.

As abelhas — i.e., o clado Anthophila da superfamilia Apoidea — sao um vasto grupo de
himendpteros de primordial importancia evolutiva e ecoldgica para as angiospérmicas, com mais
de 20 000 espécies descritas a nivel mundial (ca. 712 em Portugal) (Danforth et al., 2019; Wood et
al., 2020). Ao contrério da percecdo publica, a esmagadora maioria das abelhas é solitaria (nao
eussocial). Embora morfologicamente diversas, sao frequentemente mais pequenas do que a
abelha-melifera (com notaveis excecdes, como os abelhdes do género Bombus) e carecem de



corbiculas (a excecao destas mesmas linhagens). Partilham, contudo, uma densa pilosidade
(também com excecdes notaveis) e a mesma dependéncia estrita dos recursos florais para a sua
alimentacao e aprovisionamento dos ninhos (a excecao das espécies cleptoparasitas; ca. 15% das
espécies) (Danforth et al., 2019). Para compensar a auséncia de corbiculas, muitas espécies
possuem estruturas alternativas de transporte de pdlen, como as escopas abdominais ou tibiais
dos megachilideos.

A abelha-melifera diz-se poliléctica porque tem uma dieta generalista (recolhe pélen de mais
de 100 familias de plantas). Estima-se, porém, que mais de metade das abelhas mundiais
(Apoidea) seja oligoléctica, i.e., possua uma dieta polinica especializada (Michener, cit. em Michez
et al., 2019). Por exemplo, varias abelhas da familia Melittidae alimentam-se preferencialmente de
pdélen de Asteraceae (compostas) (Michez et al., 2008).

Embora a abelha-melifera receba a maior atencao mediatica e agrondmica, estudos a escala global
demonstram que as abelhas solitarias (e outros polinizadores selvagens) sao frequentemente
muito mais eficientes na funcao de polinizadores de plantas, cultivadas ou silvestres, do que a A.
mellifera (Garibaldi et al., 2013). As razdes variam consoante a combinacao especifica abelha-
planta, mas incluem: (i) um voo primaveril mais precoce e tolerante a temperaturas mais baixas
(e.g., abelhdes do género Bombus, Apidae); (ii) tendéncia para visitar menos flores por individuo e
empreender voos mais longos entre plantas incrementando a proporcao da polinizacao cruzada;
(iii) um comportamento forrageador centrado na recolha de pdlen e de néctar (a abelha-melifera
tem muitas vezes um foco quase exclusivo no néctar, o que pode prejudicar o contacto com as
anteras); (iv) a especificidade alimentar de muitas espécies (incrementa a eficiéncia da
polinizacao); (v) a auséncia de corbiculas e de habitos de limpeza exaustivos, o que faz com que
transportem mais pélen solto e disponivel para contactar os estigmas (e.g., Osmia e Megachile,
Megachilidae); (vi) a capacidade de algumas espécies realizarem polinizacao por vibracao (buzz
pollination), essencial para aceder ao pélen em anteras poricidas; (vii) uma maior resisténcia a
pragas e doencas especificas (frente as quais a abelha-melifera se tem revelado muito fragil); e,
naturalmente, (viii) a sua presenca autbnoma, independente do maneio humano.

Embora seja possivel atingir densidades elevadas de polinizadores (individuos/area) com a abelha-
melifera e, no caso das plantas cultivadas, otimizar artificialmente a sua presenca em sincronia
com a fenologia da flor (e.g., uso de colmeias transumantes), veremos adiante que o seu
comportamento forrageador e o seu menu generalista podem até ter efeitos perversos na
polinizacao. Em suma, as abelhas solitarias atuam como um seguro ecoldgico insubstituivel
perante o declinio global das populacdes de A. mellifera (Winfree et al., 2007).

Qualquer discussao sobre a ecologia evolutiva da polinizacao estaria, contudo, incompleta sem
uma referéncia as abelhas da tribo Meliponini (Apidae). As chamadas abelhas-sem-ferrao, ou
meliponineos, sao abelhas corbiculadas e eussociais (com coldnias permanentes) de distribuicao
pantropical (Américas, Africa e Asia). A sua importancia ecolégica e agronémica é frequentemente
negligenciada na literatura da especialidade, tendencialmente eurocéntrica. S3o os polinizadores
nativos dominantes em muitos ecossistemas florestais tropicais de baixa latitude. Além do seu
papel ecoldgico insubstituivel, polinizam inUmeras culturas de elevado valor econémico, como o
acai, o café, o maracuja e o guarana, complementando ou mesmo superando a eficiéncia da
abelha-melifera nestes territérios (Slaa et al., 2006). Produzem um mel singular, de grande valor



de mercado, em colmeias comerciais.

Arrastamento do polen. Comportamento forrageador das abelhas e
de outros himenopteros polinizadores

No ponto «Geitonogamia» referiram-se quatro aspetos fundamentais do comportamento
forrageador dos polinizadores, bem marcados nas abelhas, que reduzem os riscos de autogamia:
(i) arrastamento do pdlen; (ii) a constancia floral; (iii) o habito de visitar apenas uma pequena
fracao das flores de cada inflorescéncia (ou da planta inteira) antes de se moverem para outro
individuo; e (iv) as enormes necessidades energéticas e nutricionais destes insetos em néctar e
pdélen. Recuperam-se agora estes temas, com mais detalhe.

Ainda que os polinizadores visitem, sequencialmente, varias flores na mesma planta, o pdlen
proveniente de individuos visitados previamente nao se esgota de imediato (Marshall & Ellstrand,
1985). Este fendmeno denomina-se pollen carryover, traduzivel como arrastamento do pélen. O
arrastamento é propiciado por certas caracteristicas fenotipicas do animal, como a presenca de um
denso revestimento de pelos. Portanto, dentro de determinados limites, a permanéncia de um
inseto nas flores de um dado individuo nao impossibilita a polinizacdo cruzada. Alias, o
arrastamento do pdlen foi uma pré-condicdo ecoldgica para a coevolucado polinizadores-plantas e
para a evolucao de sistemas promotores da alogamia.

Por causas que adiante se explicam (v. «Mutualismo obrigatério»), os casos extremos de
dependéncia estrita entre planta e polinizador sao raros na natureza — a maior parte das plantas é
visitada por comunidades de polinizadores mais ou menos generalistas (embora nao sejam todos
de igual qualidade). Constatou-se, no entanto, que muitos polinizadores generalistas, e em
particular a abelha-melifera, mostram uma elevada constancia floral (floral constancy), i.e., tém a
tendéncia para visitar flores da mesma espécie ao longo de uma jornada de colheita de néctar e
pdlen, rejeitando, eventualmente, flores coocorrentes mais ricas em recompensas (Figura 286;
Waser, 1986). Consequentemente, o pdlen coespecifico, arrastado de flor em flor e entre plantas
da mesma espécie, ndo se dilui com o pélen proveniente de outras espécies — e 0s riscos de
oclusao do estigma com pdlen heteroespecifico sdo muito menores. Por esta razao, as colmeias de
abelha-melifera introduzidas para polinizar campos de cebolas hibridas ou pomares de
amendoeiras em plena antese, por exemplo, ndo se distraem excessivamente com as plantas
infestantes e ruderais.

Estao publicadas varias hipoteses para explicar a constancia floral. Os autores da hipotese do
investimento em aprendizagem (/earning investment hypothesis) defendem que a mudanca
frequente de alvo floral exige um periodo de reaprendizagem motora e sensorial por parte do
polinizador para aceder a recompensa, resultando em assinaldveis perdas de eficiéncia
forrageadora. Os custos energéticos inerentes a esta mudanca de espécie seriam, por sua vez,
agravados pelas limitacdes cognitivas dos polinizadores (a capacidade de reter na meméria as
competéncias motoras de manipulacao para multiplas flores complexas em simultaneo é limitada
nos insetos) (Chittka et al., 1999).

A constancia floral e o forte efeito seletivo da estrutura da flor na comunidade de polinizadores
dependem, obviamente, das capacidades cognitivas dos animais. Nao obstante o seu diminuto



tamanho, as abelhas demonstram formas sofisticadas de aprendizagem: aprendem a reconhecer a
cor, a forma, o odor, a textura e até a carga eletrostatica das flores, relacionando essas
propriedades com a oferta de recompensas acessiveis e nutritivas (Barth, 1991; Muth et al., 2016).
Estas capacidades cognitivas sao adaptativamente vantajosas porque diminuem o dispéndio de
energia durante a colheita, focando a atencao do inseto nos alimentos mais proveitosos (Barth,
1991; Vanderplanck et al., 2014). Insetos eussociais (e.g., abelha-melifera) tém ainda a vantagem
de dispor de formas de comunicacao complexas de localizacao e de descricao da abundancia de
recursos alimentares as companheiras (von Frisch, 1994).

Os insetos polinizadores seguem regras inatas ou aprendidas na forma como se movem nas flores
de uma inflorescéncia, otimizando a recolha de energia por unidade de energia despendida no
movimento (Pyke, 1978b) — na natureza, os erros comportamentais tém sempre um custo
reprodutivo. Por que razao, entdo, nao visitam todas as flores abertas de uma inflorescéncia? Por
que razao mudam frequentemente de planta? Os estudos de Pyke (1978a, 1978b, 1979) e de Zhao
et al. (2016) com apideos do género Bombus em inflorescéncias verticais (e.g., cachos de
Aconitum, Delphinium e Epilobium) fornecem a resposta (Figura 285). Os abelhdes abordam quase
sempre as inflorescéncias a partir das flores em plena antese mais préximas da base e libam as
flores de baixo para cima, numa trajetéria vertical ou obliqua, ignorando algumas flores de
permeio. Em média, somente cerca de um terco das flores disponiveis na inflorescéncia sao
visitadas. Este comportamento maximiza a relacao recolha de energia/energia investida no voo
porque as flores da base sao, tipicamente, as mais ricas em néctar. O polinizador ataca primeiro as
flores basais; ao subir na inflorescéncia, apercebe-se da rarefacdo das recompensas e retira-se
para outra planta. A medida que a inflorescéncia envelhece, as flores funcionais mais maduras
situam-se em posicdes cada vez mais elevadas.

Depreende-se daqui que a producao diferencial de néctar e a floracdo escalonada tipicas das
inflorescéncias — e.g., antese de baixo para cima na espiga, no cacho ou no cincino, ou de fora
para dentro no capitulo e na umbela — sao, muito provavelmente, adaptativas: manipulam o
comportamento forrageador dos polinizadores e, por essa via, favorecem a polinizacao cruzada. A
protandria potencia ainda mais estas causalidades. Imaginemos uma espiga de uma espécie
protandra. Quando as flores da base, por serem mais velhas, se encontram numa fase funcional
feminina (Q), as flores distais, mais novas, encontram-se na fase masculina (d"). Deste modo, o
polinizador que aterre na base deposita o pdlen alheio (arrastado de uma flor anterior) nos
estigmas recetivos das flores mais baixas enquanto liba o néctar; ao atingir as flores masculinas do
topo da inflorescéncia, o seu corpo é escovado e carregado com pélen fresco, abandonando a
planta em seguida (Bertin et al., 1993). Nao surpreende, portanto, que a protandria seja
extremamente frequente em plantas melitéfilas (Harder et al., 2006).

A duracao da permanéncia na mesma planta varia de polinizador para polinizador. Num estudo
recente em trés plantas herbaceas californianas, demonstrou-se que as flores polinizadas
predominantemente por abelhas-meliferas produzem sementes de qualidade inferior (menor taxa
de germinacao e descendéncias mais débeis) e em menor nimero do que as flores visitadas por
abelhas solitarias (Travis & Kohn, 2023). A causa desta discrepancia reside na tendéncia que a
abelha-melifera tem para visitar um maior nimero de flores de um mesmo individuo — antes de
empreender um voo mais longo para outra planta coespecifica — em comparacao com as abelhas
solitarias. Esta diferenca subtil no comportamento forrageador da abelha-melifera traduz-se num



incremento da probabilidade de ocorréncia de geitonogamia.

Por fim, é incontornavel uma referéncia aos consumos de pélen e néctar que, indiretamente, ditam
o comportamento forrageador. De acordo com Muller et al. (2006), assumindo um acesso exclusivo
ao pdlen, uma abelha solitadria necessita de visitar entre 7 e 1100 flores para conseguir encher de
pdélen a célula de uma larva. Em condicdes naturais, este nimero tem de ser multiplicado por 2,5
porque visitantes anteriores ja removeram parte do pdlen ou este ficou compactado pela chuva. O
numero é ainda superior se considerarmos que as larvas se alimentam de uma mistura de pdlen
com néctar e que a prépria fémea adulta precisa de néctar para se manter. Durante a sua curta
vida, uma abelha solitaria aprovisiona 10 a 50 larvas. Numa perspetiva eussocial, o descobridor da
danca das abelhas e Prémio Nobel austriaco Karl von Frisch (1886-1982) calculou que, para
produzir um Unico quilograma de mel, as abelhas-meliferas tém de visitar perto de 20 milhdes de
flores (Barth, 1991). Estao em causa vastos numeros de flores que obrigam as abelhas a voar e
forragear incessantemente entre multiplas plantas, viabilizando e assegurando assim a
indispensavel polinizacao cruzada.

Na perspetiva do sucesso reprodutivo da planta, o forrageamento das abelhas-meliferas tem,
contudo, um importante revés: como muitas obreiras forrageiam exclusivamente focadas na
recolha de néctar, aprendem frequentemente a abordar lateralmente flores de morfologia
complexa (e.g., corolas simpétalas), extraindo a recompensa sem chegar a contactar com as
anteras ou os estigmas (comportamento de acesso ilicito ou side-working). Em franco contraste, as
abelhas solitdrias necessitam de recolher ativamente uma mistura massiva e equilibrada de pdlen
e néctar — dado que cada fémea é reprodutora e produzir descendéncia exige quantidades
elevadas de proteina —, o que as obriga a um contacto fisico vigoroso e inevitavel com as
estruturas reprodutivas da flor, maximizando a deposicdao de pélen no estigma (Willmer, 2011).

Selecéao de insetos polinizadores ao nivel da flor

Nas flores actinomérficas sem constrangimentos morfolégicos, de que as magnélias sao um bom
exemplo, os insetos acedem a flor e as recompensas de todos os lados. A comunidade de
polinizadores é pouco eficiente porgue, além de as espécies serem numerosas e diversas,
frequentemente tém uma dieta ndo especializada (espécies polilécticas). As estruturas
reprodutivas destas flores estao muito expostas aos estragos causados por insetos de aparelho
bucal triturador e outros fitéfagos de flores. Para assegurar a polinizacao, nao tém outra alternativa
senao oferecer quantidades generosas de pélen, com enormes custos em recursos (e.q., Cistus,
Cistaceae). A maior parte destas flores ndo tem néctar — o pélen é a Unica recompensa.

Resumidamente, a visitacao frequente de uma vasta gama indiscriminada de espécies
polinizadoras (i) diminui a probabilidade de transporte do pélen por bons polinizadores, (ii)
aumenta os riscos de autopolinizac&o e (iii) agrava o risco de oclus&o do estigma. E do interesse
evolutivo dos individuos vegetais a visitacdo reiterada por um reduzido universo de polinizadores
de alta qualidade. A selecao natural favoreceu, por isso, a evolucao de flores que sao,
simultaneamente, atrativas e seletivas para os polinizadores, com recompensas parcimoniosas.
Como frequentemente acontece em biologia da evolucao, as solucdes evolutivas foram multiplas.



A localizacdo do néctar e a forma da corola tém um poderoso efeito seletivo sobre a fauna de
polinizadores. A recolha do néctar é uma operacao simples para os insetos, mas é necessario
alcanca-lo. Muitas flores acumulam o néctar em locais de facil acesso (e.g., no fundo da corola
aberta das campanuldceas ou no hipanto das rosaceas). Nestes casos, as abelhas —
independentemente de terem lingua curta ou comprida, ou de serem grandes ou pequenas —
pousam na corola, abeiram-se das cisternas de néctar, estendem a lingua e bombeiam o liquido.
Contudo, certas corolas simpétalas de garganta mais apertada sao altamente seletivas: favorecem
polinizadores de aparelho bucal sugador (borboletas) ou lambedor suficientemente comprido (e.q.,
himendépteros das familias Apidae e Megachilidae) para aceder ao néctar resguardado no fundo do
tubo, eventualmente em espordes ou em gibas. Esta arquitetura exclui, por exemplo, as abelhas
de lingua curta (e.g., familia Andrenidae), que seriam, porventura, demasiado pequenas para
sequer contactarem os estigmas (Harder, 1983; Stang et al., 2006).

O néctar das lamiaceas e das fabaceas encontra-se igualmente armazenado em locais recénditos,
pelo que estas flores s6 costumam ser visitadas por abelhas de lingua comprida (e.g., géneros Apis
, Bombus e Megachile). As flores com néctar no fundo de corolas tubulosas profundas ou em
esporodes estreitos e compridos sao quase exclusivas de lepidépteros, e as abelhas mostram pouco
interesse por elas. Existe aqui um trade-off ecolégico-evolutivo: as abelhas transportam mais pdlen
e exibem maior constancia floral, mas, em contrapartida, as borboletas percorrem distancias
superiores, transportando o pélen mais longe (Herrera, 1987).

A hipdtese que melhor explica a evolucao recorrente da zigomorfia a partir de flores actinomaorficas
propde que a bilateralidade seleciona a comunidade de polinizadores e restringe o movimento do
animal no interior da flor, promovendo o seu contacto preciso com as fontes de pdlen e com o
estigma (Citerne et al., 2010). A ocorréncia de um labio proeminente — frequente nestas corolas —
facilitou a evolucao de guias de atracdo a média distancia e de encaminhamento no interior da flor.
Por exemplo, os densos pelos que revestem o ldbio inferior de muitas corolas bilabiadas atuam nao
s6 como guias, mas também como obstaculos que empurram o dorso do inseto polinizador contra
os estames alojados no labio superior da flor (Westerkamp & ClaBen-Bockhoff, 2007). Veremos que
as flores zigomoérficas tendem a colocar o pélen em locais especificos do corpo dos polinizadores
(os chamados «locais seguros»), de acesso dificil aos movimentos de limpeza do inseto (Koch et
al., 2017). Para potenciar esta adesao, o pdlen encontra-se frequentemente aglomerado por
substancias lipidicas viscosas (e.qg., pollenkitt) (Pacini & Hesse, 2005).

Consequentemente, quando comparadas com as flores actinomérficas, as flores zigomorficas
capturam mais pélen coespecifico e enfrentam menores riscos de oclusao do estigma.
Simultaneamente, o arrastamento do pélen (carryover) aumenta e a probabilidade de polinizacao
cruzada dispara. A polinizacao das flores zigomérficas é, geralmente, mais eficaz e eficiente,
resultando num fluxo de pélen de melhor qualidade, com todas as vantagens evolutivas que daf
advém. Por fim, estas plantas nao necessitam de produzir tanto pélen, podendo desviar recursos
para a producao de primérdios seminais. No entanto, em determinadas condicdes, a extrema
especializacao pode agravar os riscos de falha reprodutiva (e.g., rutura de relacdes especializadas
polinizador-planta, ou em ambientes frios, ventosos, pouco luminosos e de grande instabilidade
meteoroldgica) (Fenster & Martén-Rodriguez, 2007; Joly & Schoen, 2021).



Como se explica no volume Il, a zigomorfia acelerou as taxas de especiacao e de diversificacao das
angiospérmicas (Sargent, 2004). Interacdes planta-inseto aparentemente tao simples explicam o
tremendo sucesso da zigomorfia nas plantas com flor e, em grande parte, o préprio sucesso das
angiospérmicas no seio das plantas com semente. A evolucao recorrente da simpetalia envolveu,
muito provavelmente, mecanismos seletivos similares.

A evidéncia acumulada revela ndo sé que as preferéncias alimentares dos insetos condicionaram a
evolucao da quimica do pélen (e.g., o pdlen tem significativamente mais proteina nas espécies
entomdfilas do que nas anemdfilas), mas sugere igualmente que as plantas condicionaram a
evolucao da ecologia alimentar dos polinizadores. Em suma, as caracteristicas morfoldgicas e
guimicas do pdlen e do néctar exercem um profundo efeito seletivo e continuo sobre a comunidade
de visitantes florais (Hanley et al., 2008; Vanderplanck et al., 2014).

Condicdes ambientais e polinizacdo entomofila

A eficiéncia dos insetos polinizadores esta, em larga medida, dependente da luz, da temperatura
do ar e da precipitacdo. A abelha-melifera, o mais importante polinizador das plantas entoméfilas
— quer de espécies cultivadas quer silvestres — nas regides de clima temperado e mediterranico,
s6 voa com luz solar. Por exemplo, dada a precocidade da floracdo da amendoeira (Prunus dulcis),
as abelhas dispdem de menos horas de luz diaria para efetuar a sua polinizacao do que no caso de
espécies fruticolas lenhosas de floracdo mais tardia. A latitude de Lisboa, as abelhas tém mais
1h52m de luz para polinizar uma pereira ‘Rocha’ no dia 1 de abril do que uma amendoeira a 15 de
fevereiro (Aguiar, 2017). Por esta razao, sao cada vez mais selecionadas e cultivadas amendoeiras
autogamicas e/ou de floracao tardia. A floracdo tardia tem ainda uma importante vantagem
agrondémica: diminui o impacto econémico das geadas primaveris.

No inicio da primavera, a atividade da abelha-melifera atinge o seu maximo com temperaturas
entre 0s 18 °C e os 21 °C; a eficiéncia da polinizacdo decresce acentuadamente abaixo dos 13 °C,
e as abelhas deixam de voar com temperaturas do ar inferiores a 9 °C (Burrill & Dietz, 1981; Sagili
& Burgett, 2011). Curiosamente, no auge do verao, s6 forrageiam com temperaturas acima dos 21
°C. Os abelhdes (Bombus spp.) voam com temperaturas um pouco mais baixas do que a abelha-
melifera (gracas a sua capacidade de termorregulacao ativa através da contracao dos musculos de
voo), mas formam populacdes menos densas. O frio deprime, em simultaneo, a antese (sobretudo
se acompanhado de humidades relativas elevadas), a atividade dos insetos e o desenvolvimento
do tubo polinico (v. «Viabilidade polinica. Periodo efetivo de polinizacao»). No extremo oposto,
temperaturas excessivas também inibem o voo dos insetos, secam o pdlen e os estigmas, e
comprometem a atividade celular.

Humidades relativas muito elevadas e o tempo encoberto prejudicam o trabalho dos polinizadores
(neste Ultimo caso, por interferirem com a navegacao dos insetos baseada na luz polarizada e na
radiacao UV), enquanto a precipitacao suspende totalmente o voo. Adicionalmente, a chuva pode
diluir o néctar exposto, tendo sido experimentalmente demonstrado que o néctar diluido
desencoraja a visitacdo dos polinizadores, que procuram concentracdes de aclcar mais rentaveis
(Cnaani et al., 2006). O vento, por sua vez, tende a diminuir a velocidade de deslocacao e o
numero de voos por dia, dispersando também rapidamente as plumas de odores florais (o que
dificulta o rastreio olfativo a longa distancia). A abelha-melifera, por exemplo, suspende o



forrageamento com ventos superiores a 24 km/h (Sagili & Burgett, 2011).

Sindromes de polinizacéao

Entende-se por sindrome de polinizacao o conjunto de caracteristicas florais (e.qg., forma, cor e
recompensas) partilhadas por plantas que utilizam o(s) mesmo(s) vetor(es) de polinizacao,
resultantes de um processo de evolucao convergente (Ollerton et al., 2009). Nos Quadros 48 e 49,
descrevem-se as sindromes associadas aos vetores de maior relevancia e aos tipos mais comuns

de entomofilia.

Rosas-Guerrero et al. (2014) confirmaram que a associacado fenétipo floral - polinizador é real,
permitindo inferir o principal vetor polinico através da observacao da flor, especialmente em casos
de mutualismo especializado em climas tropicais. Contudo, na polinizacao bidtica, os sinais
emitidos sao frequentemente generalistas e as recompensas de facil acesso, o que leva a que
muitas plantas sejam visitadas por uma ampla gama de animais (Fenster et al., 2004). Por outro
lado, a flor € um compromisso evolutivo: as suas caracteristicas nao resultam apenas da pressao
do polinizador, mas também da necessidade de resistir a herbivoros, patégenos e a fatores
abidticos, como a chuva e a radiacao UV. Portanto, tais sindromes nao devem ser interpretadas de
forma taxativa e convém ter cuidado para nao as generalizar aprioristicamente. Como em qualquer
sistema bioldgico, trata-se de tendéncias: em vez de afirmar que «as flores anemdfilas sao nuas»,
deve-se usar-se «as flores anemdfilas tendem a ser nuas».

QUADRO 48. Sindromes de polinizacao (fontes bibliograficas diversas)

Sistema de polinizacao

Anemofilia
(polinizacédo pelo vento)

Hidrofilia
(polinizacédo pela dgua)

Caracteristicas frequentes da flor

(Sindrome de polinizacao)

Inflorescéncia e Estrutura: Flores
numerosas, pequenas, nuas,
frequentemente unissexuais e com
poucos primérdios seminais
(uniovuladas em muitas espécies);
estames com filetes longos; estigmas
de grande superficie.

Pdélen, Odor e Néctar: Pdlen
produzido em grande quantidade;
graos de pdlen pequenos, leves, nao
ornamentados e isolados. Flores sem
odor nem néctar.

Inflorescéncia e Estrutura: Flores
pequenas, inconspicuas,
frequentemente nuas, submersas ou
flutuantes; estigmas de grande
superficie, flutuantes ou nao.

Pélen, Odor e Néctar: Producao de
muito pélen; graos de pélen
pequenos, flutuantes ou nao. Flores
sem odor nem néctar.

Exemplos

Todas as gramineas (Poaceae),
ciperaceas e juncaceas. Quercus
(Fagaceae), salgueiros (Salix,
Salicaceae), bidoeiros (Betula,
Betulaceae).

Epi-hidrofilia: Callitriche
(Callitrichaceae), Potamogeton
(Potamogetonacea) e Vallisneria
(Hydrocharitaceae).
Hipo-hidrofilia: Zannichellia
(Potamogetonaceae) e Zostera
(Zosteraceae).



Sistema de polinizacao

Ornitofilia
(polinizacdo por aves)

Quiropterofilia
(polinizacdo por morcegos)

Entomofilia
(polinizacdo por insetos)

Caracteristicas frequentes da flor
(Sindrome de polinizacao)

Inflorescéncia e Estrutura: Flores
de cores vivas, geralmente vermelhas
ou laranja, actinomérficas ou
zigomorficas, frequentemente
tubulosas e com pétalas distalmente
recurvadas; anteras e estigmas
excertos; ovario frequentemente
lenhoso. Antese diurna.

Pélen, Odor e Néctar: Sem odor ou
pouco odoriferas. Néctar produzido
em maior quantidade e muito mais
diluido do que nas flores entoméfilas.

Inflorescéncia e Estrutura: Flores
de cores mortas (esverdeadas,
acastanhadas, etc.), robustas,
afastadas da candpia por grandes
peduinculos, grandes, acampanuladas,
de estames e estigmas excertos ou,
em alternativa, flores pequenas
agrupadas em inflorescéncias densas.
Certas flores refletem os ecos de
sonar, facilitando a ecolocalizagao por
morcegos polinizadores (von
Helversen & von Helversen, 2003).
Antese noturna.

Pdélen, Odor e Néctar: Odor
desagradavel (e.g., cheiro a ranco).
Pélen tendencialmente de grande
dimensdo. Néctar abundante.

Inflorescéncia e Estrutura:
Perianto bem diferenciado e colorido,
por vezes simulando visualmente
insetos fémeas (Orchidaceae).
Localizagdo das recompensas de
modo a obrigar ao contacto mecéanico
entre o inseto e os estames e/ou
estigma (e.g., nectdrios quase ocultos
no fundo da flor ou em esporoes).
Pdélen, Odor e Néctar: Produzem
menos pdlen do que as plantas
anemofilas. Graos de pdélen maiores,
frequentemente pegajosos,
ornamentados e aglomerados em
massas. Odor mais ou menos intenso,
variavel com o tipo de polinizador. O
néctar é a recompensa mais
importante, geralmente concentrado
e produzido em quantidades precisas.
(Para uma discriminacdo rigorosa das
sindromes entomdfilas, vd. Quadro
49)

Exemplos

Fuchsias (Fuchsia, Onagraceae), aloés
(Aloe, Asphodelaceae), estrelicias (
Strelitzia, Strelitziaceae).

Bananeiras (Musa spp., Musaceae),
embondeiro (Adansonia digitata,
Malvaceae/Bombacoideae) e arvore-
salsicha (Kigelia africana,
Bignoniaceae).

Um elevado nimero de familias e
géneros botanicos a escala global.



QUADRO 49. Sindromes de polinizacdao entomoéfila (fontes bibliograficas diversas)

Tipos

Melitofilia

(polinizacdo por abelhas [
Apis mellifera] e espécies
afins, e.g., abelhas
solitdrias e abelhées do
gén. Bombus)

Psicofilia
(polinizacdo por borboletas
diurnas)

Caracteristicas dos
insetos-vetor

As abelhas ndo veem o
vermelho; em
contrapartida, veem o
ultravioleta (UV). Aparelho
bucal de média dimensao,
variavel de espécie para
espécie, capaz de lidar com
alimentos sélidos e liquidos.
Geralmente, visitam
repetidamente a mesma
espécie de planta (elevada
constancia floral).

Insetos diurnos; boa visao e
pouco olfato; veem o
vermelho. Aparelho bucal
longo e tubuloso
(espiritromba), adaptado a
aspiracao de liquidos.
Transportam menos pdlen
do que os himendpteros;
em contrapartida,
percorrem distancias
superiores (Herrera, 1987).

Caracteristicas
frequentes da flor
(sindrome de
polinizacao)

Flores de cores vivas,
frequentemente amarelas
ou azuis; se vermelhas,
entdo com forte refletancia
UV. Flores grandes; se
peguenas, agrupadas em
inflorescéncias densas.
Flores mecanicamente
fortes, de tubo da corola ou
garganta curtos,
zigomorficas ou
actinomérficas, regra geral
com uma plataforma de
apoio (e.g., um labio, ou
inflorescéncia em capitulo
ou umbela). Presenca de
guias nectariferas UV a
indicar a posicao dos
nectdrios. Odor adocicado e
suave. Néctar de facil
acesso, geralmente mais
concentrado. Libertacdo do
polen estimulada por
vibracao (buzz pollination).

Flores frequentemente
coloridas (azuis, amarelas
ou vermelhas),
actinomérficas e de tubo
comprido e estreito, por
vezes providas de
espordes. Flores
frequentemente
organizadas em
inflorescéncias e/ou com
plataforma de apoio; com
ou sem guias nectariferas.
Odor pouco intenso,
embora agradavel. O néctar
é a Unica recompensa,
geralmente pouco
abundante e de acesso
restrito. Antese diurna.

Exemplos

Um sem-nimero de
espécies; e.g., lamiaceas
como as salvias (Salvia
spp.), o alecrim (Salvia
rosmarinus, sin.
Rosmarinus officinalis) e os
tomilhos (Thymus spp.).

Rosmaninhos (Lavandula,
Lamiaceae), Lantana
camara (Verbenaceae),
trevos (Trifolium,
Fabaceae), violetas (Viola,
Violaceae).



Tipos

Falaenofilia
(polinizacdo por borboletas
noturnas)

Miofilia
(polinizacdo por moscas)

Caracteristicas dos
insetos-vetor

Insetos noturnos; excelente
sentido do olfato, por vezes
com capacidade de voo
estacionario (fam.
Sphingidae). Aparelho bucal
longo e tubuloso, adaptado
a aspiracao de liquidos
profundos.

Algumas linhagens sao
atraidas por carne em
decomposicao (
sapromiofilia). Aparelho
bucal curto preparado para
lamber/absorver liquidos ou
soélidos previamente
liguefeitos.

Caracteristicas
frequentes da flor
(sindrome de
polinizacao)

Flores de cores palidas,
frequentemente tubulosas,
horizontais ou pendentes,
zigomorficas ou
actinomérficas e de pétalas
distalmente recurvadas;
sem guias nectariferas
visiveis. Odor forte e
adocicado, emitido
sobretudo pela tardinha ou
noite. Néctar abundante,
mas oculto no fundo de
tubos ou espordes. Antese
noturna.

Flores frequentemente
claras, amarelas,
alaranjadas ou de cores
mortas
(escuras/avermelhadas),
por vezes com padroes
quadriculados,
actinomérficas. Odor
desagradavel (e.g., a
proteinas em
decomposicao). Sem
néctar.

N.B.: Nem todas as moscas
sdo atraidas por carne em
decomposicao; e.g., as
flores polinizadas por
moscas da familia
Syrphidae apresentam
sindromes semelhantes as
flores polinizadas por
pequenas abelhas.

Exemplos

Brugmansias (Brugmansia,
Solanaceae), figueiras-do-
inferno (Datura,
Solanaceae), Oenothera
(Onagraceae).

Numerosas Araceae e
Apiaceae.



Tipos

Cantarofilia
(polinizacdo por
coledpteros)

Caracteristicas dos
insetos-vetor

Aparelho bucal pouco
especializada de tipo
triturador. Polinizadores
tendencialmente pouco
especializados e
destrutivos; alimentam-se
indiscriminadamente de
varias partes da flor (pdlen
e tecidos).

Caracteristicas
frequentes da flor
(sindrome de
polinizacao)

Flores frequentemente
esverdeadas, palidas ou de
cores escuras; geralmente
grandes, actinomérficas,
com partes numerosas e
carnudas (e.g., muitas
pétalas e estames
expostos), nao tubulosas.
As pétalas e os estames
atuam como recompensa e
sao consumidos. Odor forte,
por vezes a carne podre
(coprofilia) ou a fruta
madura. Sem néctar.
Producao de grandes
quantidades de pdlen.
Ovérios bem protegidos
(frequentemente inferos)
contra a fitofagia.

Exemplos

Com maior expressdo nos
grupos basais de
angiospérmicas; e.g.,
magndlias (Magnolia,
Magnoliaceae) e Nymphaea
(Nymphaeaceae).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

/. Polinizacao (lll parte): outros
aspetos

Coevolucao polinizador animal-
planta polinizada

(i) A polinizacao é um passo essencial na reproducao das angiospérmicas, e (ii) o pélen e/ou o
néctar sao alimentos ricos em energia e nutrientes insubstituiveis para muitas espécies animais.
Entdo, inevitavelmente, as interacdes entre as plantas com flor e os animais polinizadores geram
fortes pressoes seletivas reciprocas — polinizador vs. planta polinizada e planta polinizada vs.
polinizador. As adaptacdes geram contra-adaptacdes; em suma, o polinizador adaptou-se a planta
e vice-versa, num processo coevolutivo. Em resposta a evolucao de sistemas de atracao, selecdo e
recompensa nas plantas, os animais adquiriram formas (e.g., pelos no corpo para sequestrar pdlen,
corbiculas e aparelhos bucais singulares) e comportamentos especializados (e.g., capacidade de
distinguir as flores umas das outras e de memorizar experiéncias a forragear recompensas).

Evolucao das relacGes mutualistas

A interacao entre plantas e polinizadores pode, eventualmente, evoluir para uma estreita
dependéncia mutua — uma superespecializacao em que a cada espécie de planta corresponde
uma Unica espécie de polinizador. O mutualismo obrigatério tem duas importantes vantagens: (i) a
constancia floral do polinizador é absoluta; e (ii) a deposicao precisa do pélen no estigma,
geralmente proveniente de outros individuos (polinizacdo cruzada), é quase certa. Nestes cendrios,
a planta nao corre o risco de oclusao do estigma com pdlen alheio e nao precisa de desperdicar
recursos na producao de massas imensas de pdlen, recursos estes que podem ser desviados para
a producao de mais flores, mais primérdios seminais e maior crescimento vegetativo.

A escassez temporaria ou a extincao dos polinizadores constituem, porém, as grandes ameacas a
este sistema. O mutualismo obrigatério (ou a especializacao dependente de um leque muito
reduzido de polinizadores) incrementa severamente a variacao interanual do sucesso reprodutivo
(Waser et al., 1996). Por outro lado, a colonizacdo de novos territérios fica dependente da
migracdo conjunta e, muitas vezes, improvavel, da planta e do seu polinizador exclusivo. A
especializacao extrema, da qual o mutualismo obrigatério é o expoente maximo, acarreta
desvantagens suficientes para ser frequentemente selecionada negativamente na natureza (Waser
et al., 1996). Estdo descritos casos evolutivos em que, na auséncia de polinizadores especializados,
as linhagens de plantas retrocedem, adotando polinizadores generalistas ou, mais frequentemente,



convertendo-se a autopolinizacéo (Barrett, 2014; vd. o cldssico exemplo do mutualismo Tegeticula-
Yucca em «Vantagens e desvantagens da polinizacao cruzada»). O mutualismo obrigatério pode,
assim, desembocar em becos sem saida evolutivos e conduzir a extincao.

Em condicdes naturais, existe um continuo entre a polinizacao generalista (envolvendo
multiplas espécies polinizadoras indiscriminadas) e o mutualismo obrigatdrio (polinizacao
superespecializada com uma Unica espécie polinizadora por planta), passando por variados graus
intermédios de polinizagao especializada (Willmer, 2011). Comparando com as associacdes
generalistas, as plantas com um nivel intermédio de especializacao dependem de um leque mais
restrito de polinizadores, mas que exibem uma constancia floral muito acrescida (Johnson et al.,
2016). A especializacao dos sistemas de polinizacao é um dos temas centrais da biologia da
polinizacao. Atualmente, e ao contrario do que Darwin supunha, admite-se que a coevolucao
planta-polinizador raramente converge de forma irreversivel para um mutualismo estritamente
obrigatério.

Os visitantes das flores zoéfilas nao tém o mesmo impacto no processo da polinizacao: uns sao
visitantes vantajosos (legitimos), outros sao neutrais e outros ainda sdo manifestamente
prejudiciais (ladroes e fitéfagos de flores). Os animais que visitam as flores podem ser muito
diversos, mas os visitantes que sao efetivamente "bons polinizadores" podem ser escassos,
mantendo-se a polinizacao funcionalmente especializada na perspetiva da planta (Willmer, 2011).
A relevancia e a extensao da especializacao nas plantas com flor ainda nao estao totalmente
esclarecidas porque a quantificacao da qualidade individual dos polinizadores na natureza é
metodologicamente exigente. Pela mesma razao, o conceito de "sindromes de polinizacdo" tem
sido objeto de um aceso debate académico. Ainda assim, a evidéncia observacional e experimental
indicia que as relacdes especializadas entre polinizadores e plantas sao mais comuns e
estruturadas do que as simples listas de visitantes florais deixam transparecer (Willmer, 2011).

Vejamos alguns exemplos ilustrativos de especializacao e superespecializacao nas relagoes
mutualistas entre insetos e plantas com flor.

Mutualismo especializado

O género Sesamothamnus (Pedaliaceae) e outras espécies tropicais caracterizadas por corolas de
tubo muito comprido sdo polinizadas exclusivamente por lepidépteros noturnos da subfamilia
Sphinginae. Estes esfingideos sao os Unicos insetos na sua area de distribuicao que possuem uma
espiritromba suficientemente longa para alcancar as abundantes recompensas de néctar
acumuladas no fundo do tubo floral (Figura 287). Porém, a nivel ecolégico, os esfingideos de
espiritromba mais comprida tendem a ser mais polifagos (generalistas na procura de néctar) do
gue as espécies de aparelho bucal mais curto, uma caracteristica comportamental contraria aos
interesses reprodutivos da planta. Esta aparente contradicao evolutiva é resolvida pelas plantas
através da oferta de recompensas excecionalmente abundantes em néctar. Os Sesamothamnus (e
outras plantas de tubo comprido) sao visitados por um nimero muito menor de espécies de
polinizadores do que as plantas de tubo curto que também dependem de esfingideos; contudo,
com as suas recompensas massivas, controlam a polifagia (os esfingideos aprendem rapidamente
a associar os sinais destas flores especificas a grandes recompensas) e aumentam a constancia



floral destes polinizadores (Kaczorowski et al., 2012; Johnson et al., 2016). Em troca, a planta
garante uma probabilidade fortemente acrescida de receber pdlen coespecifico a cada visita,
beneficiando ainda do facto de estas espécies de esfingideos de tromba comprida serem
corpulentas e transportarem maiores volumes de pélen no seu corpo.

A estrelicia (Strelitzia reginae, Strelitziaceae), uma planta ornamental rizomatosa de origem sul-
africana (muito apreciada nos jardins de regides subtropicais e de invernos moderados em todo o
mundo), exibe um mecanismo mecanico singular de polinizacdo por aves. Nesta espécie, uma ou
duas flores emergem sucessivamente de uma bractea grande, rija e aguda, com a forma da quilha
de um barco (Figura 288). As trés tépalas do verticilo exterior, de cor laranja intensa, formam um
penacho que atrai as aves a longa distancia. Uma das trés tépalas interiores esta reduzida a uma
pequena escama azulada, que esconde e protege um nectario produtor de abundante néctar. Uma
estrutura de cor azul em forma de seta, constituida pela justaposicdo das duas tépalas interiores
restantes, encerra no seu interior cinco estames férteis e um estilete filiformeque emerge na sua
extremidade. As aves nectarivoras pousam sobre esta estrutura em forma de seta para acederem
a recompensa; ao fazé-lo, pressionam-na com o seu peso contra a bractea rigida, forcando a
separacao das tépalas e a consequente extrusao explosiva dos estames e do estigma. Enquanto a
ave liba o néctar, os estames rocam vigorosamente no seu ventre e patas, depositando o pdlen.
Simultaneamente, o estigma roca na ave, podendo capturar pdlen proveniente de visitas
anteriores a outras plantas da mesma espécie. A genialidade biomecanica deste sistema reside no
facto de o Unico local fisico onde a ave se consegue equilibrar para aceder ao néctar ser,
precisamente, o local que garante a maxima eficiéncia na transferéncia de pdélen (Frost & Frost,
1981). Os riscos de autopolinizacao (geitonogamia) sao extremamentebaixos porque a ave
necessita de permanecer estatica e equilibrada enquanto se alimenta (Johnson & Brown, 2004).
Fora do seu centro de origem evolutivo (a Africa do Sul), a S. reginae tem frequentemente de ser
polinizada de forma manualpara produzir semente, uma vez que as aves nativas de outras regides
nao possuem o peso, o comportamento ou a morfologia adequados para acionar este mecanismo.

Betts et al. (2015) descreveram um caso notavel de coevolucao morfoldgica fisioldégica entre planta
e polinizador na Heliconia tortuosa (Heliconiaceae), uma herbacea comum no sub-bosque das
florestas da América Central, também muito apreciada em jardinagem tropical. As plantas desta
espécie desenvolveram a capacidade de "discriminar" os beija-flores mais adequados para a
funcdo de polinizacdo com base na sua biomecanica de extracdo de néctar. Verificou-se que
guanto mais comprido e curvo for o bico do beija-flor visitante, maior e mais eficiente é a extracao
de néctar do fundo da corola. Em resposta a esta vigorosa extracdo (que atua como um sinal
mecanico de que o polinizador tem a morfologia ideal), a planta responde fisiologicamente: os
graos de pélen deixados no estigma por estas espécies de bico longo sao positivamente
selecionados pela planta recetora, emitindo um numero significativamente maior de tubos
polinicos viaveis em direcao aos évulos. Os investigadores demonstraram que, do ponto de vista
ecoldgico, os beija-flores de bico comprido (e curvo) exploram territérios florestais muito mais
vastos do que as espécies generalistas de bico curto. Ao favorecer seletivamente o pélen
depositado por estas aves, a Heliconia garante que esta a aceitar pélen de alta qualidadegenética,
proveniente de parceiros distantes, promovendo a maxima diversidade e alogamia.



Mutualismo obrigatério

Os verdadeiros casos de mutualismo obrigatdrio (ou superespecializacao), em que a dependéncia é
estrita e exclusiva de parte a parte, sao escassos na natureza (e na bibliografia). A biologia
reprodutiva das plantas do género Ficus (Moraceae), indissociavel da polinizacao por pequenas
vespas da familia Agaonidae (ordem Hymenoptera), é um dos exemplos mais classicos e
estudados na biologia da polinizacdo. Estao atualmente descritas cerca de 750 espécies de Ficus —
e (quase) todas elas estao associadas a uma (ou a um complexo restrito de) espécie de vespa
polinizadora especifica. Explora-se em sequida, a titulo de exemplo, a intrincada biologia da
polinizacao da Ficus carica (figueira-comum), com base na revisao de Flaishman et al. (2008).

A Ficus carica tem origem na Bacia do Mediterréneo e na Asia Ocidental, tendo sido uma das
primeiras arvores de frutoa ser domesticada pela humanidade (Kislev, 2006). Reconhecem-se
varios tipos agronémicos e reprodutivos de F. carica.As figueiras do tipo caprifigo (ou figueiras-
selvagens) sao funcionalmente monoicas e dependem obrigatoriamente da polinizacao pela vespa
Blastophaga psenes. O interior do sicono dos caprifigos esta revestido por centenas de flores @ de
estilete curto; as flores & concentram-se, em menor nimero, na vizinhanca do ostiolo (um
pegueno poro protegido por bracteas situado na extremidade distal do sicono) (Figura 289-A).
Atraidas por fragrancias volateis exaladas especificamente pelos siconos imaturos dos caprifigos,
as fémeas de B. psenes penetram pelo ostiolo, muitas vezes perdendo as asas e as antenas devido
a estreiteza da passagem. Uma vez no interior, utilizam o seu ovipositor para perfurar os estigmas
das flores femininas de estilete curto, depositando um Unico ovo no interior da cavidade ovarial de
cada flor. Cada vespa coloniza vérias flores do mesmo sicono. Apds a eclosao, as larvas da vespa
alimentam-se dostecidos nutritivos do ovario e dos primérdios seminais abortados, desenvolvendo-
se galhas.

Findas as fases larvar e de pupa, as vespas adultas rompem as paredes das galhas e abandonam
as flores (Figura 289-E,F). Os & de B. psenes sao cegos, apteros (sem asas) e emergem
ligeiramente antes das Q. Imediatamente apds a emergéncia, vasculham freneticamente o interior
do sicono a procura das galhas que contém as Q. Assim que detetam uma @ virgem através da
parede da galha, escavam um pequeno orificio e copulam com ela ainda no interior. Apds
cumprirem este Unico propésito biolégico — a reproducao —, os & morrem no interior do figo, sem
verem a luz do solnem se alimentarem (no estado adulto). Pouco tempo depois da cépula, as @
fecundadas alargam o orificio escavado pelos & e emergem ativamente das suas galhas.
Encaminham-se em grande nimero para a Unica saida (o ostiolo), ndo sem antes rocarem
vigorosamente nas flores masculinas maduras, ficando com os seus corpos cobertos de pdlen
(Figura 289-A, D). Cada vespa @, agora carregada de ovos e de pdlen, levanta voo a procura de
novos siconos recetivos, polinizandoinadvertidamente as flores femininas dos novos caprifigos
onde entrar para fazer a postura. Em climas favoraveis, os caprifigos produzem até trés geracoes
sucessivas de siconos por ano, perfeitamente sincronizadas com as geracdes da vespa B. psenes. E
importante notar que nos caprifigos as flores colonizadas produzem apenas um inseto; as poucas
flores polinizadas produzem sementes. Como a maioria das flores 2de estilete curto é parasitada,
os siconos dos caprifigos nao sao ediveis nem comercializaveis — do ponto de vista ecoldgico, o
seu papel é atuar como "fabricas" de polinizadores.



Em franco contraste, as figueiras de frutos ediveis (as variedades cultivadas para consumo) sao
funcionalmenteunissexuais @— possuem exclusivamente flores @ no interior do sicono, e todas elas
tém um estilete invariavelmentelongo. Dependendo da cultivar, podem produzir uma ou duas
colheitas anuais: os figos lampos (colhidos entre maio e julho, desenvolvidos a partir de gomos
florais hibernantes) e os figos vindimos (colhidos entre agosto e setembro, originados na
vegetacao do préprio ano) nas cultivares biferas; ou apenas figos vindimos nas cultivares uniferas
(Figura 289-B; v. «Posicdo das inflorescéncias nas plantas lenhosas»). Quando os siconos recetivos
das figueiras ediveis saovisitados pelas 2fecundadas de B. psenes (que trazem o pdlen dos
caprifigos), a vespa entra pelo ostiolo e tenta realizar a postura. Contudo, o seu ovipositor é
morfologicamente demasiado curto para alcancar o ovario através do estilete longo destas flores @
(Figura 289-A). Frustrada na sua tentativa de postura, a vespa move-se intensamente no interior
do sicono, depositando o pdlen que transportava nos estigmas, mas sem conseguir parasitar os
6vulos. Como resultado, nao se formam galhas, a vespa acaba por morrer exausta no interior, e as
flores polinizadas desenvolvem sementes viaveis que conferem o caracteristico "crocante" aos
figos ediveis maduros.

Grande parte das cultivares comerciais da figueira-comum sao partenocarpicas (produzem frutos
carnudos sem necessidade de polinizacdao nem de sementes) e nao dependem da intervencao da
B. psenes. No entanto, mesmo nestas cultivares, a polinizacao (se ocorrer) resulta frequentemente
em frutos maiores e mais doces. Em contrapartida, as flores de um grupo de cultivares —
classicamente conhecido como figueiras-de-esmirna (grupo Smyrna) — nao dispensam a vespa
polinizadora: a maturacdo dos seus figos é estritamente dependente da polinizacao cruzada. Para
garantir a producao nestes pomares, os agricultores plantam caprifigos na periferia ou suspendem
ramos de caprifigos maduros (repletos de vespas prestes a emergir) diretamente nos ramos das
figueiras-de-esmirna (Figura 289-C). Esta antiga praticaagricola, designada por caprificacao, é
realizada ha milénios em toda a Bacia do Mediterraneo e em algumas regides produtoras
emergentes (e.g., no Nordeste do Brasil). Em Portugal, a caprificacdo é uma pratica tradicional e
corrente nas regides do Algarve e no Centro-Oeste (regiao saloia).

Enquanto as figueiras-de-esmirna exigem a caprificacao obrigatdéria para todas as suas colheitas,
as cultivares do grupo Sao Pedro (bem representadas no figueiral tradicional algarvio) exibem
uma biologia reprodutiva intermédia: sao cultivares biferas em que os figos lampos se
desenvolvem de forma estritamente partenocarpica, mas os figos vindimos necessitam
imperativamente de ser caprificados e polinizados para nao abortarem antes da maturacao
(Condit, 1955).

A formidavel coevolucdo entre as plantas do género Ficus e as vespas Agaonidae é uma narrativa
milenar com cerca de 60 milhdes de anos (Ma) (Rgnsted et al., 2005). Trata-se de uma histdria de
excecional sucesso evolutivo e diversificacao, traduzida evolucdo de mais de 750 espécies
(Chaudhary et al., 2012). Muitas destas espécies funcionam como "espécies-chave" (keystone
species) na manutencao de cadeias tréficas inteiras, disponibilizando frutos nutritivos ao longo de
todo o0 ano em ecossistemas como as matas ciliares tropicais e as florestas equatoriais do Sudeste
Asiatico. A especializacao deste mutualismo é tal que certas espécies de vespas Agaonidae do
Novo Mundo desenvolveram de forma convergente verdadeiras corbiculas nas pernas (estruturas
tipicamente associadas as abelhas) para transportarem ativamente o pdlen entre os siconos
(Ramirez, 1970).



Para que o mutualismo obrigatério das figueiras nao colapse devido a sobre-exploracdo por parte
da vespa, a evolucao estabilizou o sistema através de restricoes severas. Nas populacdes naturais
das varias espécies de Ficus, se 0s insetos conseguissem colonizar a totalidade das flores
femininas num dado sicono (para maximizar a sua prépria descendéncia), a inflorescéncia nao
formaria um namero minimo de sementes viaveis. Como resposta adaptativa, a planta promove o
aborto imediato e a abcisao (queda) desse sicono antes que os frutos, e consequentemente as
larvas das vespas, tenham tempo de amadurecer. Por outro lado, a evolucao de flores com defesas
impenetraveis a postura (como os estiletes longos exclusivos) em todas as plantas da populacao
ditaria a extincao rapida do mutualista polinizador e, num ciclo vicioso, resultaria numa drastica
guebra na producao de sementes da prépria planta. Consequentemente, a selecao natural operou
durante milhdes de anos para estabelecer um delicado equilibrio genético e fenolégico, que
otimiza simultaneamente os interesses reprodutivos antagdnicos das plantas hospedeiras e dos
seus minusculos polinizadores alados.

Polinizacao por engano

A polinizacdo cruzada oferece grandes vantagens, mas acarreta riscos assinaldveis, tanto para as
plantas polinizadas como para os polinizadores. O roubo de pélen e néctar, o consumo de partes
vitais da flor e 0 engano sao trés riscos inerentes a este processo. Ao longo deste texto, deram-se
varios exemplos de caracteres florais com a funcdo de diminuir a probabilidade do pdélen e do
néctar serem roubados sem proveito reprodutivo (e.g., simpetalia) ou de os insetos visitantes se
excederem e consumirem os primdrdios seminais (e.g., hipanto, ovario infero e capitulo).

O inverso é também real. Em todos os grandes grupos de angiospérmicas, evoluiram plantas que
exibem sinais visuais, tateis ou odoriferos irresistiveis para os polinizadores, sem oferecerem
rigorosamente nada em troca (Renner, 2006). Os insetos tém um ciclo de vida curto e procuram
alimentar-se, copular ou depositar os seus ovos da forma mais eficiente possivel — o0 engano tem
custos para o polinizador em energia despendida (no voo e movimento) e representa um tremendo
desperdicio de tempo necessario para funcdes vitais (e.g., reproducdo). Existem casos em que a
planta chega mesmo a causar a morte de visitantes bem-intencionados (Renner, 2006). Enquanto
o polinizador nao adquire, por adaptacao evolutiva, novos sistemas de detecao de "mentiras", o
engano é uma aposta vantajosa para as plantas. A evolucao tanto facilita a cooperacao mutualista
como a ingratidao e o embuste mais descarado.

Muitas das plantas com polinizacdo por engano tém uma distribuicao espacial esparsa e localizam-
se na proximidade de locais apropriados para a oviposicao ou alimentacao, sem interferir
fatalmente no ciclo de vida global dos seus polinizadores. Para que um sistema de polinizacao por
engano seja evolutivamente estdvel, os custos fitness dos polinizadores tém de ser
contrabalancados por recompensas alimentares obtidas legitimamente noutras fontes
coocorrentes (Renner, 2006).

Reconhecem-se quatro grandes tipos de polinizacao por engano (Figura 292):



o Polinizacao por engano do local de oviposicao (brood-site deceptive pollination): as
flores libertam odores similares a fezes, a carne em putrefacao ou a plantas em
decomposicao, simulando o substrato ideal para aoviposicao dos insetos fémeas.

o Polinizacao por engano alimentar (food deceptive pollination): as flores assinalam a
presenca de recompensas alimentares inexistentes; as espécies que seguem esta
estratégia mimetizam a forma, as cores e os odores de espécies vizinhas que oferecem
recompensas reais.

e Polinizacao por engano sexual (sexual deceptive pollination): as flores mimetizam as
feromonas sexuais e/ou 0s sinais visuais e tateis das fémeas de certos insetos; os machos
sao usados como veiculos de transporte de pdlen quando visitam e tentam copular, por
engano, com a flor (pseudocépula).

o Polinizacao por engano do local de repouso (shelter imitation pollination): as flores
simulam abrigos ou locais adequados para o repouso dos insetos.

Flores com um sistema de polinizacao por engano do local de oviposicao sao conhecidas em, pelo
menos, 10 familias de angiospérmicas (Urru et al., 2011). Estas flores emitem um odor fétido
irresistivel para as fémeas fecundadas em busca de um local para por ovos. A emissao destes
odores termina mal a polinizacao esteja concluida. Os coledpteros e, em particular, os dipteros
(moscas) sao os principais alvos do engano. Motivados pelo odor e pela cor frequentemente escura
e mosqueada do perianto, sdo encaminhados para o interior da flor. As flores do género
Aristolochia (Aristolochiaceae), de Hoodia (Apocynaceae) e de muitas outras espécies com este
tipo de biologia possuem uma garganta apertada que se alarga numa camara basal onde estao
alojados o androceu e o gineceu (Figura 292-C, F). Mecanismos morfoldgicos elaborados,
geralmente envolvendo pelos direcionados para a base da flor (que funcionam como uma
armadilha),aprisionam temporariamente os polinizadores e prolongam o seu contacto com os
O0rgaos sexuais. Muitas destas espécies sao protoginicas para prevenir a autogamia (i.e., primeiro
amadurecem as estruturas @ e sé depois as d): os insetospolinizam os estigmas a chegada e,
guando a flor finalmente liberta o pdlen e os pelos que os aprisionavam murcham, abandonam a
camara polvilhados de pélen fresco (Lloyd & Webb, cit. em Urru et al., 2011).

No género Arum (Araceae), ndo é a corola, mas sim uma grande bractea (a espata) a envolver
uma espiga carnuda de flores unissexuais (o espadice) que desenha uma camara interna protetora
gue aloja as flores & e @ (Figura 292-D, F). O processo de polinizacdo comeca com uma notavel
subida de temperatura (termogénese) do apéndice localizado na parte distal do espadice e com a
subsequente libertacao de substancias volateis — que em A. italicum mimetizam o odor de fezes
de porco —, irresistiveis para as fémeas de dipteros sapréfagos da familia Psychodidae. Atraidas
pelos sinais odoriferos, as pequenas moscas escorregam, atravessam um anel de flores & estéreis
transformadas em sedas na parte mais estreita da espata, e ficam retidas durante cerca de 24
horas na camara basal que contém as flores férteis & e 2. Os Arum sao estritamente protoginicos,
obrigando as moscas a participar nas duas fases sexuais do espadice: primeiro, rocam e polinizam
as flores @ recetivas no fundo da camara; no dia sequinte, as flores & amadurecem e uma chuva
pdélen tomba sobre os insetos. Por fim, o anel de flores estéreis que bloqueava a saida desidrata-se
e murcha, permitindo a fuga dos insetos carregados de pélen (Albre et al., 2003).

Uma das arvores ornamentais mais cultivadas nos trépicos, a Plumeria rubra (uma Apocynaceae de
origem centro-americana), nao oferece qualguer recompensa as borboletas noturnas polinizadoras:



engana-as mimetizando o odor e a forma de outras espécies falenéfilas da regido que possuem
recompensas alimentares reais (Figura 292-A; Haber, 1984). Pelo menos 38 géneros de orquideas
servem-se deste subterflgio de engano alimentar (Jersdkové et al., 2006).

Cerca de 18 géneros de orquideas, concentrados sobretudo na Australia, Europa, América do Sul e
Central, e Africa do Sul, seguem a refinada estratégia de polinizacdo por engano sexual (Figura
292-B; Jersakova et al., 2006; Gaskett, 2011). Nestas orquideas, as flores libertam compostos
volateis quimicamente analogos as feromonas sexuais femininas de determinadas espécies de
abelhas ou vespas (Hymenoptera) e exibem labelos semelhantes ao abdémen das fémeas na
forma, cor e pilosidade. As orquideas do género Ophrys sao um exemplo classico imitam as fémeas
dos seuspolinizadores com um mimetismo quimico, visual e tatil (Francisco & Ascensao, 2013;
Francisco, 2015). A polinizacdo é realizada exclusivamente pelos machos quando tentam copular
com a flor (pseudocépula). Cada espécie de orquidea depende dos servicos de uma a poucas
espécies de insetos. Os machos, atraidos de longe pelas "feromonas", pousam no labelo e, durante
a vigorosa friccdo da pseudocépula, contactam inadvertidamente com os bursiculos (bolsas
protetoras onde se alojam os retinaculos, pequenos discos viscosos). Estes retinaculos estao
ligados por um peqgueno pé (caudiculo) a massas densas e coesas de pdlen, as polinias. As
polinias aderem firmemente a cabeca ou ao abdémen do macho através do retinaculo. A frustracao
por nao conseguir realizar a cépula obriga o inseto a abandonar a flor e a procurar novamente uma
parceira. Ao ser enganado novamente e pseudocopular com outra orquidea, a configuracao flor
garante uma enorme probabilidade de as polinias que o inseto transporta colidirem e aderirem a
superficie estigmatica.

Esta estratégia estabelece uma dependéncia ecolégica absoluta, e de elevadissimo risco, da planta
em relacao a um escasso cortejo de polinizadores. Embora os insetos acabem por aprender com a
experiéncia a distinguir as fémeas reaisdos labelos das orquideas (evitando voltar a ser enganados
na mesma area), cada pseudocdpula tem custos reais em tempo e energia que se refletem na
reducdo do sucesso reprodutivo (fitness) dos machos. A polinizacdo e a persisténcia de uma
espécie de orquidea ficam seriamente em perigo se o seu inseto alvo se extinguir, ou se na
populacao de insetos evoluir rapidamente uma capacidade inata de evitar orquideas "mentirosas".
As espécies vegetais que apostam no engano alimentar correm o mesmo risco. De facto, ja foi
demonstrado que certas vespas polinizadoras evitam forragear ativamente em habitats com
elevada densidade de orquideas enganadoras (Peakall, cit. em Schiestl & Schliter, 2009).

Para contornar a baixa taxa de visitas, e ao contrario de tantas outras plantas, as flores das
orquideas mantém-se vicosas e com as superficies estigmaticas recetivas durante um periodo
invulgarmente longo — facto que explica parte do seu enorme sucesso na floricultura ornamental.
Sendo o pélen disperso em pacotes massivos (polinias), um Unico evento bem-sucedido de
polinizacao é suficiente para fertilizar centenas ou milhares de primérdios seminais no ovario.
Mesmo assim, a producao de frutos e sementes em muitas espécies de orquideas é fortemente
limitada pela disponibilidade de pélen, resultante da baixa frequéncia de visitacao (Tremblay et al.,
2005). Como salvaguarda evolutiva, algumas orquideas desenvolveram um sistema de
autopolinizacao de recurso (autogamia auténoma retardada), ativado quando a polinizacao
cruzada falha ao fim de muitos dias: as polinias soltam-se dos bursiculos, os caudiculos encurvam-
se devido a desidratacao, e as massas de pdlen acabam por tombar e tocar na prépria superficie
estigmatica da flor (Figura 293).



Cerca de um terco de todas as orquideas conhecidas no mundo segue uma estratégia de engano
alimentar ou sexual. Onde estao os ganhos evolutivos que compensam um risco tao extremo? As
plantas que optam pelo engano poupam quantidades imensas de recursos energeticamente muito
caros (como a producao continua de néctar). Além disso, os desperdicios de pélen em visitantes
ineficientes sdo minimos, a oclusdo do estigma com pdlen de outras espécies é quase nula (gracas
a extrema especificidade do sinal), e a polinizacao cruzada (quando ocorre) é altamente eficiente
na dispersao a longa distancia (pois o inseto enganado foge daquela mancha de plantas para
procurar parceiras/alimento noutro local).Num cémputo final, do ponto de vista teérico, a planta
aloca todos os recursos poupados em néctar e pélen diretamente na producdo de um primaérdios.

As orquideas do género Serapias sao uma presenca marcante e frequente nas pastagens
oligotréficas da Bacia do Mediterraneo. As Serapias fazem parte do grupo restrito de orquideas que
enganam os insetos polinizadores (frequentemente pequenas abelhas solitarias) fazendo-os crer
que dispdéem de um local termicamente protegido eadequado para passar a noite ou repousar
durante intempéries, mimetizando os buracos no solo ou nos caules que estes insetos procuram
(Lanzino et al., 2023). Quando as abelhas entram no abrigo tubular escuro desenhado pelas
tépalas fechadas da flor, o seu corpo esbarra na coluna e sao carregadas com as polinias. Na
manha seguinte, ou durante a procura de um novo refugio noutra flor de Serapias, a abelha acaba
por inserir as polinias que transportava no estigma recetivo, garantindo a polinizacao cruzada sem
receber qualquer recompensa alimentar em troca.

Conflito polinizadores-plantas
polinizadas. Ladrdes de pdlen e néctar

A teoria prediz que os intervenientes de uma relagao mutualista tentam maximizar os beneficios
que recebem do parceiro e minimizar os custos inerentes a essa mesma relacao (Leigh Jr., 2010).
Nas relacdes mutualistas no ambito da polinizacdo bidtica, os polinizadores procuram maximizar o
consumo de pélen e néctar, minimizando o tempo e a energia despendidos a procurar e a ingerir
os alimentos — na realidade, a polinizacao das plantas é um servico acidental e irrelevante para os
parceiros animais da relacao (Willmer, 2011). Por vezes, a recolha de pdlen por parte do inseto
pode ser de tal modo exaustiva que pouco sobra para a polinizacao cruzada. Por exemplo, estima-
se que apenas cerca de 4% do pdlen produzido pela comum Campanula rapunculus
(Campanulaceae) cumpra efetivamente a sua funcao reprodutiva (atingir um estigma
conspecifico); os restantes ~96% sao consumidos ou perdidos pelos seus préprios polinizadores
prediletos (Schlindwein et al., 2005). As plantas zodfilas, por seu turno, procuram reduzir a
remocado excessiva de pdlen e de néctar sem por em perigo o servico da polinizacdo. Ou seja, a
selecao natural atua no sentido de otimizar o trade-off entre os custos energéticos de producao de
recompensas e as vantagens genéticas da alogamia. Em suma, plantas e animais polinizadores
nao comungam dos mesmos interesses genéticos — coexistem num permanente conflito evolutivo.

Adicionalmente, o pélen e o néctar sao alimentos muito cobicados por iniUmeras espécies animais
gue nao adquiriram (nem coevoluiram) as caracteristicas morfoldgicas e comportamentais
adequadas a polinizacdo. Nestes casos, a relacao mutualista rompe-se, dando lugar ao



comensalismo ou ao parasitismo (v. «Interacdes ecoldgicas com plantas»). Por conseguinte, as
flores, além de correrem o risco de serem visitadas por "maus polinizadores", estao
permanentementeexpostas a ladroes de néctar e de pdlen. As formigas sao o paradigma dos
ladroes de néctar: as mais pequenas esgueiram-se entre os 0rgdos sexuais para beber o néctar no
fundo da corola e, como ndo possuem um revestimento piloso adequado, raramente retém ou
transferem graos de pdlen (Barth, 1991). Tanto Sprengel como Darwin observaram de forma
pioneira que certos insetos (como os abelhdes de lingua curta) sao capazes de perfurar as corolas
tubulares pelo exterior, acedendo ilicitamente ao nectdrio sem sequer contactarem os estigmas ou
as anteras (Figura 290). Insetos de aparelho bucal triturador, como a maioria dos coledpteros,
aportam poucas ou nenhumas vantagens a grande maioria das flores, consumindo massas inteiras
de pélen (Barth, 1991). O roubo de néctar e de pdlen prejudica a planta a dois niveis:deixa as
flores fisicamente danificadas (efeito direto) e esgota as recompensas, tornando-as menos
atraentes para as futuras visitas dos verdadeiros polinizadores (efeito indireto), o que deprime
severamente o sucesso reprodutivo dos individuos vegetais (Irwin, 2003).

As adaptacdes das plantas contra os ladrées de néctar envolvem respostas complexas, tais como:
(i) a producao de substancias quimicas dissuasoras (e.g., néctar téxico ou amargo para formigas,
mas tolerado por abelhas); (ii) o deslocamento temporal da secrecao de néctar, de modo a nao
coincidir com o pico de atividade diaria dos ladrdes; (iii) a construcao de barreiras fisicas (e.g.,
calices densamente glandulosos/pegajosos, pecas do perianto coriaceas e resistentes a perfuracao,
ou 0 encerramento noturno das corolas); e (iv) o recurso a mecanismos de defesa indiretos (e.g.,
nectarios extraflorais que atraem formigas agressivas que, por sua vez, patrulham e expulsam os
ladrdes de néctar florais) (Irwin et al., 2004).

Os préprios mecanismos mecanicos de selecao de polinizadores (ja abordados) atuam como filtros
contra os ladrdes. O palato caracteristico das corolas personadas (presente em muitas
Plantaginaceae, Gesneriaceae e Orobanchaceae) é considerado uma forte adaptacao a melitofilia,
uma vez que a fauce da flor se encontra hermeticamente fechada e sé pode ser forcada a abrir por
insetos corpulentos e com peso suficiente para pressionar o labio inferior, como as grandes
abelhasdas familias Megachilidae e Apidae (Figura 167). O palato, além de tremendamente
seletivo para a fauna de polinizadores, frustra as visitas de ladrdoes de néctar e pdlen de pequeno
porte, como as formigas e os pequenos coledpteros (Vargas et al., 2017).

O continuo desencontro de interesses evolutivos entre plantas e polinizadores explica a evolucao
de requintados mecanismos de reducao do desperdicio e do roubo de pdlen. Destacam-se: (i) a
ocultacdo das anteras em locais arquiteténicos da flor que passam facilmente despercebidos aos
ladroes; (ii) a heteranteria; (iii) a apresentacao gradual de pdlen (deiscéncia escalonada); (iv) a
restricdo da antese apenas aos periodos de visitacao dos melhores polinizadores; e (v) a evolucdo
de sistemas ultraprecisos de colocacao do pdélen no corpo do polinizador e de captura estigmatica.
Muitos destes mecanismos incrementam simultaneamente a eficiéncia da transferéncia polinica e
participam ativamente na selecao da fauna visitante.

O controlo dos movimentos dos insetos através da zigomorfia desempenha um papel fulcral em
muitas destas solucdes morfoldgicas (v. «Selecao de polinizadores ao nivel da flor»). Numerosas
labiadas (Lamiaceae) ocultam as suas anteras debaixo do teto formado pelo labio superior; no
género Salvia, a protecao das anteras envolve até um sofisticado sistema de alavanca com um



fulcro (v. «Mecanismos espaciais e temporais de promocao da alogamia»). Nas plantas
heterantéricas, ocorre uma divisao de trabalho estaminal: um conjunto de anteras coloridas e
vistosas (anteras de alimentacdo) produz pélen estéril ou barato para saciar os polinizadores,
enquanto outro conjunto de anteras cripticas (anteras de polinizacdo) deposita sorrateiramente o
poélen fértil no dorso do animal (Papaj et al., 2017).

Como detalhado anteriormente, o mecanismo de polinizacao por vibracao (buzz-pollination) —
presente no tomateiro, beringela, mirtilo e em cerca de 8% de todas as angiospérmicas — é outra
estratégia de poupanca e protecao. Ao reterem o pdlen no interior de anteras poricidas, estas
plantas garantem que o valioso recurso nao é levado pelo vento em dias de calmaria nem
consumido por ladrdes. Apenas os grandes polinizadores capazes de sonicar as flores (como os
abelhdes e certas abelhas solitarias) conseguem extrair a "moeda de troca", assegurando que o
pdlen libertado adere efetivamente a um corpo capaz de realizar a polinizacao cruzada (Buchmann,
1983).

A acao mecanica vigorosa dos insetos vetores é igualmente determinante na polinizacao das flores
papilionaceas das giestas (géneros Cytisus e Genista) ou da luzerna (Medicago sativa), entre
outras leguminosas (Figura 192). Nestas espécies, os estames e o estilete encontram-se sob forte
tensdo mecanica (como a mola de um relégio), hermeticamente contidos no interior das duas
pétalas fundidas que formam a quilha. Quando uma abelha com peso suficiente aterra e insere o
aparelho bucal na flor, as pétalas da quilha sao pressionadas para baixo e separam-se
abruptamente. Neste instante, o abdémen ou a cabeca do inseto sao repentina e violentamente
fustigados pelas anteras e pelo estilete (mecanismo de disparo ou tripping). Durante o embate, o
estigma captura imediatamente o pélen estrangeiro trazido pelo inseto, e logo a seqguir as anteras
depositam a nova carga de poélen fresco para a préxima viagem.

Os milhares de pelos que cobrem o corpo das abelhas sdao essenciais para o processo de recolha de
pdlen e potencialmente muito vantajosos para a dispersdo vegetal. Contudo, muitas abelhas
fémeas que forrageiam ativamente tém o habito de se limparem em pleno voo, escovando
cuidadosamente o pdlen solto da pilosidade com as patas, a fim de o aglomerarem e empacotarem
nas corbiculas ou escopas (tornando-o indisponivel para a polinizacdo). Este habito exaustivo de
limpeza choca com os interesses de reproducao das plantas. Produzir mais pdélen para compensar
estas perdas é a solucdo evolutiva imediata e mais dispendiosa. Em alternativa, a planta pode
aumentar exponencialmente a eficiéncia do processos e conseguir concentrar a deposicao do

pdlen numa area pequena, precisa e morfologicamente inacessivel do corpo do inseto — um "local
seguro" — gque nao possa ser limpo antes de interagir com o estigma da préxima flor.

Koch et al. (2017) demonstraram, morfologicamente, que a abelha-melifera e os abelhdes sdo
ineficientes (ou simplesmente incapazes) de escovar com as pernas o pdlen depositado ao longo
das linhas média dorsal e média ventral do seu térax (Figuras 286 e 276). Nao é coincidéncia que
as flores zigomoérficas das Lamiaceae e Scrophulariaceae tenham evoluido para esfregar as suas
anteras precisamente na regiao da linha média dorsal do dorso dos insetos (Figuras 276 e 291-B).
De igual modo, plantas da familia Capparaceae, o género Echium (Boraginaceae) e inUmeras
leguminosas arbustivas desenvolveram arquiteturas que pincelam o pdélen na parte inferior
(ventral) do térax ou do abdémen (Figura 291-A). A precisao na colocacao do pdélen nestes "sitios



seguros" resulta num incremento tremendo da eficiéncia da polinizacdo, o que, por sua vez,
permite a planta um enorme desinvestimento energético na producao massiva de pélen (e.g., as
flores de Salvia produzem pélen suficiente usando apenas duas tecas férteis). Em suma, a
capacidade de manobrar a postura e o movimento do inseto no espaco interior da corola — a
grande inovacdo das flores zigomérficas — maximiza a precisdao da transferéncia de pélen e inclina
a balanca deste conflito evolutivo a favor da planta (Koch et al., 2017).

O homem como vetor de polinizacao

A sindrome de domesticacao — o conjunto de caracteristicas adquiridas pelas plantas durante o
processo de selecao artificial — envolveu, em algumas espécies, uma dependéncia total ou parcial
da polinizacao mediada pelo ser humano. A baunilha (Vanilla planifolia), uma orquidea lianéide de
origem mexicana, é o exemplo classico: em plantacdes comerciaisfora do seu habitat, as flores tém
de ser polinizadas manualmente num curto intervalo de até 12 horas apds a antese (Figura 294).

Cendrio semelhante ocorre nos pomares de maracujazeiros (Passiflora spp.) quando faltam os
grandes polinizadores naturais (abelhas carpinteiras do género Xylocopa). No quivi (Actinidia
deliciosa), o desafio é ainda maior: a espécie é dioica e as flores sao pouco atrativas, pois as flores
femininas (?) ndao produzem néctar, oferecendo apenas pdlen estéril como "engodo" para os
insetos. Como o tamanho do fruto depende de uma polinizacao massiva (1000 a 1400 sementes
por fruto), recorre-se frequentemente a polinizacdo complementar com pdélen comercial projetado
por polvilhadores (Pyke & Alspach, 1986).

No melhoramento de plantas, o controlo da polinizacdo é vital para garantir que as progénies
descendam de parentais escolhidos. Em cereais autogamicos como o trigo e a cevada, procede-se
a emasculacao (extracdo manual dos estames) antes da antese, seguida de polinizacao artificial.
Para evitar contaminacdes por pdlen alheio, as inflorescéncias sao isoladas com sacos de papel ou
redes de malha fina.

Viabilidade polinica. Periodo efetivo de
polinizacao

Entende-se por viabilidade polinica a capacidade do pélen cumprir sua funcdo reprodutiva,
enquanto a longevidade se refere ao periodo de tempo durante o qual essa viabilidade se
mantém (Dafni & Firmage, 2000). A longevidade varia de linhagem para linhagem: vai de poucas
horas nas Poaceae até vdarias semanas em algumas espécies entomofilas. Temperaturas elevadas
e baixa humidade relativa aceleram a perda de viabilidade. Por seu turno, o contacto direto com a
agua da chuva pode causar a disrupcdao osmoética (plasmoptise) do grao de pdlen, tornando-o
invidvel (Lawson & Rands, 2019).



O periodo efetivo de polinizacao (PEP) é o nUmero de dias durante os quais a polinizacao
resulta na formacao de sementes (Williams, 1965). Este valor é determinado pela longevidade dos
primérdios seminais, subtraida do tempo necessario para a germinacao estigmatica e para o
crescimento do tubo polinico até a fecundacao. O frio é um fator critico, pois reduz a velocidade de
crescimento do tubo polinico, podendo fazer com que este nao atinja o primérdio seminal antes de
entrar em senescéncia. Na macieira, por exemplo, o tubo polinico pode demorar mais de 48 h a
atingir os primérdios seminais; se a primavera for fria, o PEP encurta, comprometendo a producao
(Sanzol & Herrero, 2001).

Associado a janela temporal da floracao e a longevidade do pdlen, emerge um interessante trade-
off ecolégico-evolutivo que serd discutido na seccao «Competicao do pdlen. Selecao de gametas».

A crise dos polinizadores

Enfrentemos, atualmente, uma crise global de polinizadores, uma séria ameaca a biodiversidade e
a seguranca alimentar a escala planetaria (Biesmeijer et al., 2006; Potts et al., 2010). Este declinio
sem precedentes, particularmente severo entre os himenépteros selvagens e domesticados,
resulta da convergéncia sinérgica de pressdes antropogénicas: a destruicao e fragmentacao de
habitats, a monocultura intensiva, a proliferacdao de patdégenos exéticos e o uso crénico de
pesticidas. Destacam-se, neste ultimo grupo, os inseticidas neonicotinoides (inspirados na
estrutura gquimica da nicotina), com efeitos crénicos subletais comprovados no sistema imunitario,
na memoéria e na navegacao espacial das abelhas s./. (Goulson et al., 2015).

Adicionalmente, as alteracdes climaticas introduziram outro risco de indole ecoldgica: o
desfasamento fenoldgico (phenological mismatch), ja referido na seccao «Repouso e crescimento
vegetativos nas regides extratropicais». Além de desregularem processos fisiolégicos (como a
iniciacdo e a diferenciacao floral) e a fenologia intrinseca das plantas, expondo-as a riscos
meteoroldgicos extemporaneos (e.g., geadas apds o abrolhamento dos gomos nas arvores de
fruto), estas alteracdes traduzem-se num desencontro temporal no mutualismo planta-polinizador,
com evidentes consequéncias reprodutivas (Kudo & Ida, 2013; Zohner et al., 2018). A nivel
agrondémico, estas perturbacdes resultam diretamente no abortamento de flores, na deformacao
dos frutos, em severas quebras de produtividade e, por fim, em perdas econémicas.

A flor depois de polinizada

Apds a fecundacao, muitas flores zoéfilas perdem rapidamente a corola para nao atrair fitéfagos.
Contudo, nalgumas espécies, a corola persiste mas muda de cor. Esta retencao serve para manter
a atratividade da inflorescéncia a longa distancia (atraindo mais polinizadores para o conjunto),
enquanto a mudanca de cor sinaliza honestamente, a curta distancia, que aquela flor especifica ja
nao tem néctar. Este sistema beneficia tanto a planta (que recebe mais visitas nas flores ainda
virgens) como o inseto (que nao perde tempo em flores vazias) (Brito et al., 2015).

O destino da flor apds a polinizacao é o tema da seccao que segue: «Fase progamica».






A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

8. A fase progamica

Definicao
A fase progamica decorre entre a captura do pélen e o momento imediatamente anterior a

fecundacao. Contempla duas etapas morfo-fisiolégicas fundamentais: (i) a aderéncia e germinacao
do pélen no estigma e (ii) o crescimento do tubo polinico ao longo do estilete.

Da aderéncia do polen ao tubo polinico

Para que a polinizacao seja bem-sucedida, é estritamente necessario que o pdlen adira de forma
adequada a superficie estigmatica. Experiéncias com simulacao de chuva apds polinizacao artificial
demonstram que o pdlen adere com firmeza aos estigmas de forma muito répida (frequentemente
em menos de 1 a 2 horas) (Yang et al., 2015). Contudo, a ocorréncia de precipitacao
imediatamente apds a captura do pdlen, o tempo excessivamente quente ou uma humidade
relativa muito baixa (< 50%) podem comprometer esta aderéncia inicial.

O estigma funciona como um érgao altamente especializado na captura e triagem genética
preliminar do pélen. Logo apds a antese, os estigmas ficam sujeitos a uma intensa e permanente
"chuva" de pélen de diversas origens. As plantas com flor desenvolveram mecanismos bioquimicos
eficazes — embora ainda nao completamente compreendidos — que autorizam primariamente a
germinacao de graos de pdlen coespecificos, ndo obstante a ocorréncia ocasional de eventos de
hibridacao interspecifica. Nas plantas com sistemas de autoincompatibilidade, apenas uma fracao
desse pdlen coespecifico (o pdlen alogamico compativel) consegue germinar e progredir. Desde
gue os estigmas estejam recetivos, o pélen seja vidvel e o dador e o recetor sejam compativeis, o
grao de pélen hidrata-se e germina em menos de uma hora apds a sua captura. Em muitas
espécies, basta colocar o pélen numa solucao acucarada com a concentracao adequada para
estimular a germinacao in vitro e observar a rapida emissao de tubos polinicos.

Os gametas d dos espermatéfitos sao transportados através dos tecidos do esporoéfito feminino por
intermédio de um tubo polinico. Este tubo irrompe através de uma abertura na esporoderme (poro)
do grao de pélen e invade os tecidos do estigma (Figura 295). Para atingir os gametas @
encapsulados no primérdio seminal, o tubo polinico tem de percorrer distancias que variam desde
poucos milimetros, numa pequena planta anual, até mais de 30 cm, como acontece nos estiletes
(barbas) do milho-graddo (Figura 187). Durante este percurso descendente, o tubo polinico é
nutrido inicialmente pelos tecidos do estigma e, subsequentemente, pelos tecidos do estilete.

A via de progressao depende da anatomia floral: nos estiletes sélidos, o tubo polinico cresce
através dos espacos intercelulares do tecido de transmissao; nos estiletes fistulosos (ocos),



progride mergulhado numa matriz mucilaginosa. O metabolismo e o alongamento apical do tubo
polinico sao controlados pelo nucleo da célula vegetativa (v. «Microsporogénese e
microgametogénese»). Esta célula vegetativa desce pelo estilete confinada na extremidade do
tubo polinico, arrastando consigo as duas células espermaticas (gametas ') incorporadas no seu
citoplasma. Durante o crescimento, formam-se ciclicamente tampdes de calose (um polissacarideo
estrutural) que isolam as porcdes mais velhas do tubo, mantendo o volume citoplasmatico e as
células espermaticas sequestrados na extremidade apical em crescimento ativo. Esta caracteristica
fisioldgica exclusiva das angiospérmicas reduz o risco de rutura celular, mantém a pressao de
turgescéncia na ponta e permite que os tubos polinicos atinjam comprimentos assinalaveis (Lord,
2000). Como referido anteriormente, nos graos de pdlen bicelulares, a divisao da célula generativa
em duas células espermaticas ocorre durante o préprio crescimento do tubo polinico; nos graos
tricelulares, esta mitose ja ocorreu previamente na antera.

Na maioria das angiospérmicas, a fase progamica tem uma duragao que oscila entre as 2 e as 48
horas, com um pico de frequéncia em torno das 24 horas, embora possa atingir, em casos
extremos, até 12 meses (Williams, 2008). Recorde-se que a temperatura ambiente exerce um
efeito determinante quer na taxa de germinacao do pdlen no estigma, quer na velocidade de
alongamento do tubo polinico ao longo do pistilo (v. «Viabilidade polinica e Periodo Efetivo de
Polinizacdo»).

Competicao do pdlen. Selecao de
gametas

Em muitas espécies de aves, a coloracao vibrante e o brilho da plumagem dos machos estao
positivamente correlacionados com um sistema imunitario mais robusto, uma dieta de elevada
gualidade (e a capacidade de a obter) ou uma maior resisténcia ao stress oxidativo (Hill, 2014).
Nos mamiferos, caracteristicas como o tamanho, a massa muscular, as vocalizacdes ou a
complexidade e dimensao das hastes e cornos funcionam como indicadores diretos da qualidade
genética dos machos. As fémeas tendem a preferir, como parceiros reprodutivos, machos que
exibem fendtipos associados a uma melhor qualidade genética, de modo a aumentar a fitness
darwiniana da sua descendéncia. Estes atributos evoluem através de selecao sexual — um
processo evolutivo que ocorre quando um dos sexos demonstra preferéncia por determinadas
caracteristicas morfoldgicas ou comportamentais, geneticamente herdadas, no sexo oposto.

Se a selecao sexual (e a consequente selecdo de gametas) é essencial no processo evolutivo dos
animais mais complexos, entdo é expectavel que também o seja nas plantas. As flores recebem,
frequentemente, um excesso de pélen coespecifico (proveniente de multiplos doadores com
diferentes caracteristicas genéticas) face ao nimero de primérdios seminais disponiveis para
fecundacao. Um individuo que adquira a capacidade de escolher os gametas & de melhor
qualidade (e, implicitamente, os melhores genes) terd descendentes mais vigorosos que, por sua
vez, produzirao mais descendentes (sucesso reprodutivo acrescido). Logo, a evolucao de
mecanismos de selecao de gametas o é altamente vantajosa.



Ndo obstante os sistemas de promocdo da polinizacao cruzada, as plantas recetoras de pdlen tém
um controlo limitado sobre a qualidade do pdélen capturado pelos estigmas. A triagem qualitativa
do pdlen (e a selecao sexual) é, sobretudo, um mecanismo de pds-polinizacao. Nas
angiospérmicas, a selecao de gametas o faz-se através da intensa competicdo do pélen ao nivel
do pistilo (v. «Conceito, estrutura e funcdo do carpelo e pistilo»). A competicao do pdélen (ou
selecao/competicao de tubos polinicos; pollen competition) refere-se a disputa entre
microgametéfitos pela fecundagao dos gametas @, a qual ocorre no momento da germinagao no
estigma ou, com particular intensidade, durante o alongamento do tubo polinico ao longo do
estilete (Figura 295-A).

O mecanismo basilar da competicao do pdlen é conceptualmente simples, embora os seus
intrincados mecanismos fisioldgicos e moleculares continuem a ser objeto de intensa investigacao.
Os graos de pdlen compativeis que germinam precocemente e emitem tubos polinicos de rapido
crescimento penetram mais cedo nos primdrdios seminais, tendo uma probabilidade francamente
maior de fecundar as oosferas do que os grdos de pdlen de captura tardia ou os que geram tubos
de crescimento lento.

A taxa de crescimento dos tubos polinicos sofre, porém, uma forte interferéncia ativa do pistilo.
Esta filtragem nao serve apenas para penalizar o pélen da prépria planta (como acontece na
autoincompatibilidade criptica [CSI], onde o crescimento do pdlen autogamico é ativamente
deprimido; v. «Geitonogamia»). Perante uma "chuva" de pdélen proveniente de multiplos doadores,
o estilete nutre e acelera ativamente os tubos polinicos dos parceiros alogamicos mais vigorosos e
com caracteristicas genéticas superiores, atrasando, "matando a fome" ou desorientando os
restantes. Deste modo, a planta @ retém o controlo Ultimo sobre a paternidade das sementes,
garantindo a fitness da sua descendéncia (Skogsmyr & Lankinen, 2002; Toledo et al., 2020).

De facto, foi comprovado experimentalmente que: (i) a velocidade de crescimento do tubo polinico
é um excelente indicador bioldgico de quao bem a genética do individuo dador de pélen esta
adaptada a lidar com as pressdes ambientais; (ii) a competicao intensa de pdlen no estilete resulta
numa descendéncia com taxas de germinacao superiores, plantulas mais vigorosas e de
crescimento mais uniforme, gerando individuos adultos com maior poder competitivo; (iii) a
competicao do pélen é uma forca evolutiva ubiqua e muito frequente nas angiospérmicas (Delph &
Havens, 1998; Skogsmyr & Lankinen, 2002). Os «Mecanismos espaciais e temporais de promocao
da alogamia» (incluindo os sistemas de autoincompatibilidade) e a competicdao do pdélen sao
funcionais e complementares, trabalhando para o mesmo fim evolutivo: a producdo de progénies
superiores e fecundas.

A selecdo dos melhores gametas é tanto mais eficaz quanto maior for o nimero de tubos em
germinacao simultanea e em competicao direta. Existem evidéncias documentadas de selecao
natural direcionada para a maximizacao do nimero de doadores e da diversidade de pdélen em
competicao. Por exemplo, o atraso temporal da recetividade dos estigmas apds a antese, detetado
em algumas espécies, aumenta a acumulacdo de graos de pdlen aderentes no estigma e forca
uma germinacao explosiva e simultanea de todos os competidores (cf. Moore & Pannell, 2006). Nas
plantas de polinizacao anemédfila, os graos de pdlen tendem a chegar espacados no tempo e de
forma avulsa, enquanto na polinizacao entoméfila o pdlen é depositado em massas ou
agrupamentos densos. Admite-se, por isso, que a polinizacdo entomdfila eleva exponencialmente a



pressao de competicdo do pélen (Mulcahy & Mulcahy, 1987). Cativar eficientemente a atencdo e o

servico de transporte dos polinizadores aumenta drasticamente a probabilidade do pélen alcancar

um estigma coespecifico precocemente, e em grande quantidade, para posterior triagem e selecao
estilar.

Quanto menor for a dispersao da floracao ao longo do tempo (i.e., uma antese altamente
sincronizada e curta) e menor for a viabilidade polinica, maior é a sobreposicao competitiva dos
graos de pdlen no estigma. Esta rececao simultanea gera uma intensa "corrida" entre os tubos
polinicos, permitindo que os tecidos do estilete facam uma rigorosa selecao gametofitica,
favorecendo os gametas & mais vigorosos e compativeis (Mulcahy, 1979; Snow & Spira, 1991).
Contudo, esta especializacao reprodutiva acarreta um risco altissimo: ao estreitar severamente a
janela de oportunidade para a polinizacao, a planta aumenta drasticamente a probabilidade de
falha reprodutiva total caso as condicdes meteorolégicas ou a atividade dos polinizadores sejam
adversas nesse breve periodo (Willmer, 2011). Generalizando este raciocinio a componente @ da
flor: quanto mais curto for o periodo de recetividade do estigma, mais eficiente sera a selecdo de
gametas, incorrendo, porém, nos mesmos riscos de falha reprodutiva. Perante estes trade-offs, a
selecao natural acabou por favorecer multiplas estratégias intermédias.

Nas gimnospérmicas, o pdélen é capturado passivamente de forma direta pela gota de polinizacdo
do primérdio seminal, nao havendo as mesmas restricées anatdmicas (um estilete longo) para se
desenvolverem sistemas de selecao pré-zigética de gametas. Por outro lado, as gimnospérmicas
tém , a priori, salvo raras excecdes, a desvantagem ecoldgica de serem estritamente anemdfilas.
Nestes grupos, a selecao dos melhores genes atua mais tardiamente (selecao pds-zigética) e de
forma energeticamente mais ineficiente, através do aborto seletivo na poliembrionia simples
(Zavada & Taylor, 1986; v. «Ciclo de vida das gimnospérmicas atuais»). A evolucao do carpelo (em
particular do estilete fechado) e a coevolucao com insetos polinizadores aumentaram a competicao
do pélen e a eficacia da selecdo dos gametas d nas angiospérmicas, fatores que terao contribuido
de forma decisiva para o formidavel sucesso e irradiacao evolutiva deste grupo taxonémico
(Mulcahy & Mulcahy, 1987).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas
~d
9. Fecundacao

Geralmente, o saco embrionario estd maduro no momento da polinizacdo. Em certas espécies, a
polinizacdo e o crescimento do tubo polinico ao longo do estilete sao indispensaveis para estimular
o desenvolvimento do saco embrionario — na amendoeira, por exemplo, a maturacao do saco
embrionario ocorre apenas cerca de uma semana depois da antese (Pimienta & Polito, 1983).

A penetracdo do tubo polinico no primérdio seminal faz-se, geralmente, pelo micrépilo (porogamia
). Nas Betulaceae e nas Casuarinaceae, entre outras familias da ordem Fagales, o tubo polinico
perfura a calaza para alcancar o saco embriondrio (calazogamia) (Sogo et al., 2006). Na dltima
fase da caminhada até ao primérdio seminal, o tubo polinico é orientado quimicamente em direcao
a oosfera pelas sinergideas; o tubo penetra numa das sinergideas (que sofre morte celular
programada) e rebenta pela extremidade, libertando os dois gametas masculinos (Dresselhaus et
al., 2016). A fusao (plasmogamia) de um gameta & com a oosfera, e do outro gameta & com a
célula central, da-se poucos minutos depois, praticamente em simultaneo. Novamente a escala do
minuto, segue-se a cariogamia (a fusao do material genético maternal e paternal).

A reproducao sexual nas angiospérmicas é um processo complexo envolvendo dois gametas o,
dois gametas @ (a oosfera e a célula central) e duas singamias, sendo, por isso, designado por
dupla fecundacao (Figura 337). A fusao de um nucleo espermatico com a oosfera da origem ao
zigoto diploide. O zigoto é a primeira célula da geracao esporofitica seguinte, cujo desenvolvimento
gerard o embriao. A célula triploide resultante do encontro do segundo nulcleo espermatico com os
dois nucleos polares da célula central é o ponto de partida da diferenciacdo do endosperma.
Entretanto, a célula vegetativa do microgametoéfito e desorganiza-se. As restantes células do saco
embrionario — a sinergidea sobrevivente e as antipodas — tém o mesmo destino, servindo o seu
conteudo, muito provavelmente, de alimento ao embriao em formacao (Chun-Gang & Xiang-Yuan,
1992).

A singamia provoca a rapida libertacdo de moléculas repelentes que blogueiam o crescimento de
outros tubos polinicos em desenvolvimento no estilete, evitando a polispermia (Dresselhaus et al.,
2016). Caso excecional, se uma ou as duas fecundacdes falharem, um novo tubo polinico, sob o
controlo de atracao da sinergidea sobrevivente (uma vez que cada evento de penetracdao consome
obrigatoriamente uma sinergidea), pode penetrar o gametdéfito @ (Kasahara et al., 2012) — um
mecanismo de seguranca notavel para a maximizacao do sucesso reprodutivo.

O endosperma é um tecido temporario que envolve e nutre o embrido durante a formacao da
semente, atuando de forma analoga a placenta nos animais (van Dijk, 2009). Nas sementes
endospérmicas, essa fungao de nutricdo mantém-se até a emergéncia das plantulas. A origem
evolutiva do endosperma triploide € um dos muitos enigmas envolvendo as angiospérmicas. Foi
sugerido que a semente ancestral produziria dois embrides a partir de outras tantas oosferas
fecundadas; um desses embrides teria evoluido num endosperma estéril (um "gémeo altruista")
com a funcao exclusiva de tecido de reserva (Sargant, citado por Linkies et al., 2010). Esta



discussédo serd retomada no Volume Il.



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

10. Desenvolvimento da
semente e do fruto

Etapas do desenvolvimento da
semente

Terminada a fecundacao, o primdrdio seminal sofre um conjunto de modificacdes que desemboca
na formacao da semente madura. O desenvolvimento da semente, embora continuo, comporta trés
etapas bioldgicas distintas (Bewley et al.,2013): fase I, histodiferenciacao (histodifferentiation);
fase Il, expansao celular (cellular expansion); e fase lll, maturacao (seed maturation).

A histodiferenciacao da semente caracteriza-se por uma intensa atividade mitética e metabdlica.
O peso fresco sobe rapidamente, atingindo um patamar pouco depois da transicao para a fase Il.
Neste momento, a sensibilidade ao stress hidrico da semente em formacdo — e consequentemente
a quebra de produtividade das culturas agricolas dirigidas a producdo de semente — é maxima. No
final da histodiferenciacao, estdo formados os tecidos e a maior parte das células que compdem a
semente madura; o embrido atingiu o estadio cordiforme (v.i.).

A taxa de divisao celular diminui bruscamente no inicio da fase de expansao celular (fase Il). A
agua das células dos tecidos de reserva é progressivamente substituida por substancias de
reserva, e o efeito do défice de agua no solo sobre a formacao da semente reduz-se
consideravelmente. Embora o peso fresco se mantenha mais ou menos constante, o peso seco
sobe de forma acelerada.

Na maturacao (fase lll), a perda de agua nas sementes ortodoxas (orthodox seeds) sofre uma
brusca aceleracao, o peso fresco diminui drasticamente, a atividade metabdlica decai
acentuadamente e a tolerancia a dessecacdo e a temperaturas extremas atinge o seu maximo. A
capacidade de germinacdo, i.e., a maturacéo fisioldgica, é adquirida antes do final desta fase. A
maturacao fisiolégica corresponde o ponto maximo de acumulacdo de peso seco. No final da
maturacao, as sementes ortodoxas entram em quiescéncia (quiescence) ou ficam dormentes.
Recorde-se que quiescéncia significa «suspensao do crescimento» imposta por causas externas; é,
na pratica, um sinénimo de laténcia e de ecodorméncia. Nas sementes ortodoxas dormentes, o
embrido é incapaz de prosseguir de imediato o seu desenvolvimento e dar origem a uma nova
planta, mesmo em condicdes ambientais favoraveis a germinacao (v. «Dorméncia e germinacao da
semente»).



As sementes recalcitrantes (recalcitrant seeds) ndo entram em dorméncia e mantém elevados
teores de dgua na maturacao, o que as torna invariavelmente sensiveis a dessecacao e a
temperaturas baixas (geralmente abaixo dos 10 °C) (Vozzo, 2002). Nestes casos, a germinacao
pode ocorrer sem a prévia embebicao em agua. A maturacao (fase Ill) nao é, portanto, um estadio
de desenvolvimento claramente delimitado neste tipo de sementes. Cerca de 7% das espécies de
angiospérmicas produzem sementes recalcitrantes, sendo estas particularmente frequentes nas
regides tropicais e humidas (Bewley et al., 2013). Produzem sementes recalcitrantes espécies
como os Quercus (carvalhos), o castanheiro, o cacaueiro, o abacateiro, a mangueira e o coqueiro.
Ao contrario das sementes ortodoxas, ndao podem ser conservadas congeladas e permanecem
vidveis apenas durante um curto periodo de tempo. Por exemplo, a semente da mangueira tem de
ser semeada 10 a 15 dias apdés a colheita do fruto; a castanha, mesmo bem conservada, mantém-
se viavel apenas durante 3 a 4 meses.

Embriogénese

Diferenciacao do embriao

O embriao diferencia-se a partir do zigoto diploide. Os estudos de genética molecular demonstram
que a diferenciacao do corpo do embrido é controlada por uma elaborada rede genética que
assegura uma rigorosa sequéncia de eventos morfogenéticos (Elhiti & Stasolla, 2013). Durante o
seu desenvolvimento inicial, o embrido e o endosperma sao nutridos pelo nucelo, um tecido que,
na grande maioria das angiospérmicas, acaba por ser consumido e desaparecer (exceto nas
sementes perispérmicas). A embriogénese prolonga-se, geralmente, até ao final da maturacao
(fase Ill) e desenrola-se em paralelo com a formacao do endosperma.

O primeiro passo da embriogénese envolve uma divisao mitdtica assimétrica do zigoto em duas
células-filha: a célula basal (basal cell) e a célula apical (apical cell). A primeira fica voltada para
o micrépilo (polo micropilar) e a segunda para a calaza (polo calazal) (Maheshwari, 1950; Figura
296-A). Logo nesta primeira divisdo celular fica definida uma polaridade apical-basal irreversivel
gue acompanhara a planta por toda a vida.

A célula basal é substancialmente maior e mais vacuolizada do que a célula apical. Nas
angiospérmicas, esta célula d& origem ao suspensor, uma coluna estrutural (formada por uma ou
mais células) que tem por funcao transferir nutrientes e reguladores de crescimento da planta-mae
para o embriao em formacao. O suspensor atua mecanicamente, empurrando o embrido para o
interior da cavidade onde estd alojado o endosperma nutritivo; é por esta razdo que o embrido
surge embebido neste tecido nas sementes endospérmicas (com excecao das gramineas). O
numero de células do suspensor varia de espécie para espécie. Pontualmente, a célula basal pode
contribuir com algumas células para a construcao do préprio embrido. Nas monocotiledéneas, a
célula basal dé origem apenas a célula mais proximal do suspensor; o embrido e as restantes
células do suspensor tém origem na célula apical (Bewley et al., 2013). Nos fetos e nas
gimnospérmicas, o suspensor tem um metabolismo comparativamente muito menos ativo.

O corpo principal do embrido diferencia-se a partir da célula apical. Numa primeira fase, forma-se
uma cadeia mais ou menos linear de células, caracteristica do estadio de pré-embridao, que



evolui em seguida para uma forma esférica de simetria radial (estadio globular), ainda sem
tecidos verdadeiramente diferenciados (Figura 296-A). No final do estadio globular, ficam definidos
os dominios celulares (grupos contiguos de células) que originarao os meristemas radicular e
apical, bem como os cotilédones (Bewley et al., 2013).

Nas plantas com dois cotilédones, o embrido assume entdo a forma de um coracao estilizado com
simetria bilateral (estadio cordiforme), marcando o prenuUncio da diferenciacao anatémica dos
dois cotilédones (Figura 296-B). Nas monocotiledéneas, o embriao progride para uma forma
cilindrica (embriao cilindrico), uma vez que dispde de apenas um cotilédone para diferenciar
(Maheshwari, 1950). Os embrides nos estadios cordiforme ou cilindrico dispdéem ja de tecidos
meristematicos especializados, concretamente, o meristema apical do caule e o meristema apical
radicular.

Mais para o final da embriogénese (estadio de torpedo), o embrido alonga-se significativamente,
completa-se a diferenciacao anatémica dos meristemas primarios e as células do suspensor
degeneram naturalmente (por morte celular programada ou pela simples compressao fisica
exercida pelo embridao em crescimento). Nas sementes cotiledonares, é nesta fase que se
desenrola o grosso da transferéncia de reservas nutritivas do endosperma para os cotilédones. A
diferenciacdo culmina no estadio cotiledonar, onde o embrido apresenta todos os seus érgaos
morfolégicos perfeitamente diferenciados e os tecidos vasculares provisérios bem nitidos. A
embriogénese termina, o embriao perde dgua e, no caso das sementes ortodoxas, a semente entra
em quiescéncia ou dorméncia. O embrido estd maduro.

Diferenciacao do endosperma

Numa fase inicial, o endosperma cresce a uma taxa superior a do embrido. Nas plantas com
endosperma nuclear (nuclear endosperm), o tipo dominante nas angiospérmicas, o crescimento
deste tecido de reserva faz-se, em grande parte, através do aumento do volume de células que
acumulam varios nlcleos sem que ocorra citocinese (células cenociticas). A taxa de crescimento
volumeétrico da semente decai no momento em que ocorre a celularizacao destes nucleos livres
(Sundaresan, 2005). No endosperma celular (cellular endosperm), as células sao uninucleadas e
individualizadas desde o primeiro momento (e.g., Magnolia e véarias monocotiledéneas). As
gimnospérmicas possuem também um endosperma de base celular (Taylor et al., 2009).

Nas angiospérmicas, o endosperma pode permanecer na semente madura (originando sementes
albuminosas) ou ser totalmente reabsorvido (originando sementes exalbuminosas). Em regra, as
monocotileddneas sdo albuminosas (pontualmente perispérmicas), enquanto as "dicotiledéneas"
sao exalbuminosas, embora existam excecdes a esta tendéncia (v. «Estrutura da semente»). A
formacao de cotilédones de grande dimensao e com abundantes reservas faz-se, em grande parte,
a custa da desmobilizacdo das reservas acumuladas inicialmente no endosperma. Como foi
referido na primeira parte desta obra, as sementes cotiledonares tendem a germinar mais
rapidamente do que as sementes albuminosas porque a via de transferéncia das suas reservas
para o eixo embriondrio é mais direta e rdpida. Esta vantagem fisioldgica é suficiente para explicar
a evolucao independente das sementes cotiledonares em multiplas linhagens de plantas com flor.



Diferenciacao do tegumento

Recorde-se que os tegumentos do primérdio seminal ddo origem ao episperma, i.e., a «casca»
protetora que envolve a semente (v. «Episperma»). O episperma das angiospérmicas pode
apresentar um ou dois tegumentos (cada qual com uma ou mais camadas de células), consoante o
primérdio seminal original seja unitegumentado ou bitegumentado. O tegumento acompanha
ativamente o crescimento em volume da semente. A maturacao anatémica e o endurecimento
(esclerificacao) do tegumento decorrem em simultaneo com a maturacao das restantes partes
funcionais da semente.

Tamanho da semente

O tamanho da semente das angiospérmicas esta fortemente correlacionado com o volume de
reservas acumulado, quer sob a forma de endosperma (nas sementes albuminosas), quer nos
cotilédones (nas sementes exalbuminosas) (Sundaresan,2005). As sementes muito grandes tém,
por norma, abundantes tecidos de reserva.

Com até 30 cm de comprimento e 25 kg de peso, o coco-do-mar (Lodoicea maldivica, Arecaceae),
uma palmeira endémica do litoral das Ilhas Seicheles, no Oceano indico, detém o recorde da maior
semente do mundo (Figura 297). No extremo oposto do espetro evolutivo encontram-se as
orquideas, cujas sementes medem apenas entre 0,2 e 0,8 mm. As sementes das orquideas sdo
desprovidas de reservas energéticas e dependem estritamente da infecdo e cooperacao com
fungos simbidticos (micorrizas) para germinar (Harper et al., 1970; Eriksson & Kainulainen, 2011).

O tamanho da semente é um caracter funcional intensamente estudado em ecologia. As sementes
tendem a ser maiores nas zonas tropicais e em plantas que, pelo menos numa fase inicial do seu
ciclo de vida, crescem em habitats sombrios (Moles et al., 2007). A explicacao ecofisiolégica mais
plausivel é a seguinte: como as florestas tropicais equatoriais e de moncao sao hiperdiversas e
caracterizadas por um sub-bosque sombrio, as plantulas atingem a autossuficiéncia fotossintética
de forma tardia; portanto, para se estabelecerem e crescerem em altura a procura de luz,
necessitam de um "capital" energético inicial abundante fornecido pela semente. Por outro lado,
sementes grandes requerem animais grandes para a sua dispersao e, nas florestas tropicais, os
frugivoros dispersores sao tipicamente maiores do que nas regides extratropicais. Uma semente de
grande calibre pode também funcionar como um mecanismo de saciacao: fornece alimento
suficiente aos insetos fitéfagos e, ainda assim, retém energia sobrante no cotilédone para germinar
e viabilizar a plantula, como ocorre em varias espécies de carvalhos (Quercus, Fagaceae) (Yi &
Yang, 2010).

As areas tropicais abertas (savana) e as regides mediterranicas, com uma estacao seca bem
marcada, sdo ecossistemas propicios a evolucao de leguminosas e gramineas de sementes
relativamente grandes. Nestas ecologias, mal caem as primeiras chuvas, é vantajoso investir em
plantulas de crescimento explosivo, construidas a partir de reservas abundantes, que ocupem
rapidamente o espaco disponivel. Alguns dos cereais (e.g., trigo, centeio e cevada) e das
leguminosas (e.g.,ervilha, lentilha e fava) mais cultivados no planeta tém a sua origem evolutiva
numa destas regides — o Sudoeste da Asia (o Crescente Fértil). O elevado potencial



agroeconémico destas espécies tem uma clara explicacdo evolutivo-climatica, o que, por sua vez,
determinou o surgimento das primeiras civilizacdes agricolas no Sudoeste Asiatico. Trata-se, no
fundo, de um determinismo ecoldgico e botanico da prépria histéria da humanidade (cf. Diamond,
1997).

Em contraste, as sementes pequenas estdo muito mais sujeitas a contingéncia estocéastica de
encontrar um microssitio seguro para germinar. Em contrapartida, sao produzidas em quantidades
massivas (existe nas plantas um marcado trade-off alocativo entre o nimero de sementes por
individuo e a dimensdo individual da semente) e o vento transporta-as com enorme facilidade,
frequentemente a longas distancias (Harper et al., 1970).

Diferenciacao do fruto

Fases da formacao do fruto

A diferenciacao do fruto depende de estimulos cuja fisiologia ainda é parcialmente mal
compreendida, produzidos durante a germinacao do pélen, o crescimento do tubo polinico ou, mais
frequentemente, durante ou logo apds a fecundacao (Gillaspy et al., 1992). A conversao do ovario
em fruto evidencia-se precocemente por um intumescimento visivel dos tecidos carpelares. Regra
geral, as flores ndo fecundadas abortam: o ovario para de crescer, a flor senesce e acaba por se
desprender (abcisao) e cair ao solo.

A transicao efetiva da flor para o fruto em desenvolvimento designa-se por vingamento (fruit set).
Muitas espécies experimentam uma acentuada queda natural de flores ndo fecundadas durante o
periodo de vingamento. De facto, as plantas produzem invariavelmente mais flores do que o
ndmero de frutos que conseguem suportar fisiologicamente, essencialmente por duas razoes: (i)
guanto maior for o nUmero de flores (floral display), mais atraente é a planta para os polinizadores
animais; e (ii) a manutencao de uma margem de seguranca amortece os impactos negativos no
sucesso reprodutivo resultantes de eventuais acidentes durante a antese e a fecundacao (e.g.,
tempo frio ou herbivoria). Na pratica agrondmica, para avaliar a taxa de vingamento logo apés a
gueda das pétalas, seccionam-se longitudinalmente varias flores: os ovarios apresentam-se verdes
e intumescidos nas flores fecundadas, mas escurecidos (necrosados) nas flores abortadas.

Pouco depois da iniciacao do fruto, quantidades massivas de fotoassimilados e nutrientes sao
desviadas (translocadas) em direcdao a semente e ao pericarpo nascente, que passam a atuar como
os principais "rabanos" (sinks) metabdlicos da planta. Logicamente, quanto maior for a carga de
frutos, mais deprimido serd o crescimento vegetativo da planta nesse ciclo.

Distinguem-se tipicamente trés fases fisioldgicas na formacao do fruto (Monselise, 1986):

e Fase | (Multiplicacao): Caracterizada por uma intensa proliferacdo mitética (divisao
celular).

o Fase Il (Crescimento): A divisao celular abranda drasticamente, passando o
crescimento a ocorrer pelo aumento acentuado do volume individual das células



(expansao celular impulsionada por pressao de turgescéncia).

e Fase lll (Maturacao): A expansao celular cessa e ocorrem profundas alteracdes
estruturais e bioguimicas no fruto (mudanca de cor, degradacao de acidos, sintese de
aclcares e compostos aromaticos).

A duracao e a dinamica destas trés fases variam de espécie para espécie, e mesmo entre
cultivares. No tomate, por exemplo, a fase | dura em média 7 a 10 dias, e a fase ll cercade 6a 7
semanas (Varga & Bruinsma, 1986). Nas prunoideas — fruteiras da subfamilia Prunoideae
(Rosaceae) —, a lenhificacdao do endocarpo (o endurecimento do caroco) ocorre na transicao entre
as fases | e ll, verificando-se nessa altura um acentuado abrandamento tempordrio na curva de
crescimento do fruto (Augusti, 2010). E durante a fase |l que o embrido geralmente evolui do
estadio globular até ao estadio de torpedo.

As dimensdes finais do fruto dependem de multiplos fatores. Quanto mais células contiver o ovario
e mais intensa for a divisao celular na fase I, maior serd o potencial de calibre do fruto (fatores com
forte controlo genético). Subsequentemente, quanto maior for o nimero de sementes viaveis e
maior a superficie foliar (relacdo fonte-dreno) disponivel por fruto, mais fotoassimilados este
consequird capturar para expandir as suas células na fase Il. Por conseguinte, polinizacdes
deficientes (baixo nimero de sementes) resultam frequentemente em vingamentos fracos e em
frutos pequenos, assimétricos ou deformados. Uma vez que, para a mesma superficie foliar, o
calibre dos frutos é inversamente proporcional a carga instalada, muitas culturas exigem a pratica
de monda (remocao manual ou quimica de flores/frutos nascentes) ou de podas de frutificacao
para assegurar calibres de elevado valor comercial.

Na fase lll, os frutos carnudos acumulam grandes quantidades de acuUcares, reduzem a sua acidez
e alteram a sua pigmentacao (degradacao da clorofila e sintese de carotenoides/antocianinas); os
frutos secos, por seu turno, perdem agua e os seus tecidos senescem e endurecem. O
amadurecimento é tipicamente desencadeado apds as sementes atingirem a maturacao fisiolégica
(Gillaspy et al., 1992). Trata-se de um processo bioquimico substancialmente distinto da
senescéncia foliar, pois envolve a conversao ativa de metabolitos (e.g., amido em acUcares
simples) e ndo apenas a sua desmobilizacao. Os frutos maduros destacam-se frequentemente da
planta-mae através da formacao de uma zona de abcisao na base do pedinculo. O
desenvolvimento e a maturacao sao orquestrados por uma complexa rede de sinalizacao hormonal
— com o etileno a assumir o papel de "hormona do amadurecimento" —, tematica amplamente
detalhada nos compéndios de fisiologia vegetal.

Do ponto de vista da fisiologia pds-colheita, os frutos dividem-se em dois grandes grupos
fisiolégicos. Os frutos climatéricos (e.g., maca, pera, péssego, diospiro, tomate, abacate, banana
e quivi) apresentam um pico autocatalitico de producao de etileno e um aumento abrupto da taxa
respiratéria durante a maturacdo. Esta caracteristica permite que sejam colhidos no estadio de
desenvolvimento prévio a "maturacao fisiolégica" (antes do pico de etileno, frequentemente ainda
duros e sem as caracteristicas organoléticas finais) e amadurecam posteriormente em conservacao
ou armazenamento sob atmosfera controlada. O abacate, alids, ndo completa o seu
amadurecimento enquanto estiver ligado a arvore. J& os frutos nao climatéricos (e.g., uva,
morango, cereja, citrinos, ananas, melancia e a maioria das abdboras) ndo apresentam este pico
respiratério e ndo aumentam os seus teores de aclcar depois de destacados da planta-mae.



Consequentemente, a sua colheita exige a avaliacdo de indices de maturacao na prépria planta
(e.g., de sélidos soluveis, senescéncia de gavinhas adjacentes ou alteracdes da cor), sob pena de
chegar ao consumidor acidos ou imaturo.

Partenocarpia

Os frutos sem semente formam-se primordialmente através de dois mecanismos botanicos: (i)
partenocarpia ou (ii) estenospermia (Varoquaux et al., 2000). Na partenocarpia, o fruto
diferencia-se sem que haja qualquer fecundacao, como acontece no ananas, na bananeira e em
diversas cultivares de citrinos (e.g., laranjeira 'Baia'). Na viticultura, os pequenos bagos verdes e
sem semente (fendmeno designado por "bagoinha") tdo frequentes em alguns cachos maduros sao
igualmente de origem partenocarpica (Magalhdes, 2008). Algumas espécies requerem o estimulo
fisico ou quimico do pélen no estigma para iniciar o desenvolvimento do fruto, mesmo sem
fecundacao (partenocarpia estimulada); outras dispensam totalmente estimulos externos
(partenocarpia auténoma).

A estenospermia, por seu turno, exige a fecundacao efetiva do primérdio seminal, mas o
desenvolvimento embrionério é subsequentemente abortado numa fase precoce. Este fenémeno é
o responsavel pela auséncia de sementes duras em certas cultivares de melancia e de videira
(e.g., uva 'Sultanina'). Na pratica comercial, é dificil distinguir visualmente a estenospermia da
partenocarpia. Além da forte componente genética, ambos os fenédmenos sao frequentemente
promovidos por stresses ambientais (temperaturas e humidades extremas). A inducao agronémica
da partenocarpia s./. —através da aplicacdo exégena de fitorreguladores (e.g., auxinas) ou de
melhoramento genético — tem sido amplamente utilizada para garantir a produtividade em
condicoes climaticas adversas a polinizacdo (como ocorre na producao de tomate de estufa em
climas frios). A auséncia de sementes acrescenta valor comercial ao fruto, facilita o processamento
industrial e, em certas culturas como a beringela, retarda a senescéncia e prolonga o tempo de
prateleira (shelf life) (Knapp et al., 2017).

Frutificacdo sincrénica, em massa e alternante

A concentracao espacial e temporal da maturacao de diasporos numa janela extremamente curta
— a frutificacao sincroénica (synchronous fruiting) — confere a planta uma vantagem evolutiva
inegdvel: a rapida saciacao das populacdes locais de herbivoros, o que maximiza a proporcao de
sementes que escapam a predacdo (Kelly & Sork, 2002). Muitas gramineas pratenses adotam esta
estratégia, frutificando de forma explosiva ao mesmo tempo que a palatabilidade e o valor
nutritivo da sua biomassa vegetativa colapsam. Os predadores veem-se inundados com uma
superabundancia instantanea de alimento, ultrapassando a sua capacidade de consumo.

Quando esta produgdo simultanea e massiva de frutos ocorre de forma episddica, com intervalos
interanuais imprevisiveis (de 1 a varios anos de intervalo), o fenédmeno é designado na ecologia
florestal por frutificacao em massa (mast fruiting) (Herrera et al., 1998; Kelly & Sork, 2002). Os
ciclos de 1 a 13 anos observados nas Dipterocarpaceae das florestas do Sudeste Asiatico
constituem um dos casos de estudo mais célebres na literatura (Sun et al., 2007). Nas latitudes



temperadas, o masting é o padrado reprodutivo natural dos pinheiros (Pinus) e dos carvalhos (
Quercus). A explicacao evolutiva para a frutificacao sincrénica e para o masting é idéntica: ambas
assentam na hipotese de saciacao dos predadores (predator satiation hypothesis) (Kelly &
Sork, 2002).

O conceito agronémico de alternancia de producao (safra e contrassafra; alternate bearing) é
0 equivalente domesticado da frutificacdo em massa ecolégica. Enquanto na natureza a
irregularidade interanual é uma estratégia vital de sobrevivéncia e fuga aos predadores, na
agricultura as fortes flutuacdes de produtividade sdo indesejaveis. A domesticacao e o
melhoramento selecionaram arvores com tendéncia para uma frutificacdo mais regular e anual. A
alternancia de producao observada hoje nos pomares é, portanto, uma manifestacao vestigial e
mitigada dessa biologia ancestral (Goldschmidt, 2013). Para atenuar os ciclos bienais (comuns na
oliveira e na macieira), a agricultura moderna recorre a monda criteriosa, podas corretivas e
fitorreguladores.

Os mecanismos fisioldégicos que controlam o masting e a alternancia continuam sob intenso
debate. O modelo cldssico assenta na exaustao de recursos: uma supersafra esgota os hidratos de
carbono da arvore, inibindo a diferenciacao floral no ano seguinte até que as reservas sejam
reconstituidas (Prasad & Sakai, 2015). Outro vetor de inibicdo é estrutural e hormonal. Na oliveira,
por exemplo, o elevado consumo de recursos pelos frutos na "safra" limita severamente o
crescimento dos novos lancamentos vegetativos; havendo ramos mais curtos, existirao
estruturalmente menos gomos disponiveis para diferenciar flores para o ano seguinte (Rodrigues &
Arrobas, 2010). Sabe-se ainda que as sementes em desenvolvimento nos frutos produzem niveis
elevados de giberelinas, hormonas que transitam para os gomos adjacentes e inibem ativamente a
inducao floral da campanha vindoura. Assim, os mecanismos subjacentes sao multiplos,
envolvendo interacbes complexas entre balancos de carbono, arquitetura da copa,
constrangimentos ambientais e sinalizacao endégena, ndo havendo um mecanismo fisiolégico
universal (Goldschmidt, 2005; Pearse et al., 2016).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

11. Dispersao

Vantagens e desvantagens da
dispersao

A diversidade e complexidade dos mecanismos de dispersao das angiospérmicas nao tém
equivalente nas restantes plantas terrestres. Esta constatacao é, por si sd, uma forte evidéncia de
gue a dispersao a longa distancia de didsporos e propagulos é evolutivamente vantajosa. A
dispersdo para longe dos individuos parentais incrementa o sucesso reprodutivo das plantas por
quatro causas maiores:

e Permite a fuga a microssitios com os recursos esgotados (e.g., nutrientes),
excessivamente ensombrados ou com uma elevada concentracao de substancias
alelopaticas;

e Permite a fuga a habitats com uma grande carga de agentes patogénicos, pragas ou uma
forte pressao de herbivoria;

e Reduz os riscos de endogamia nas plantas alogamicas;

e Permite a colonizacdo de areas de habitat ndo ocupadas, adequadas a germinacao das
sementes e ao recrutamento de plantulas (seedling recruitment).

Em resumo, longe dos individuos parentais existem, potencialmente, sitios seguros (safe sites)
desocupados, livres de doencas, pragas, herbivoros e competidores, e ricos em recursos. Os
descendentes que forem capazes de os descobrir, prosperardo. Muitos estudos tedricos e empiricos
demonstram que a polinizacao e a dispersao a longas distancias estdao associadas a niveis
superiores de heterozigotia e a menores riscos de endogamia (e.g., Turner et al., 1982).

Em alguns casos, a dispersao sintoniza temporalmente a germinacao com as condicdes ambientais
propicias — outra vantagem fundamental. Um exemplo: nas plantas ombrocéricas (dispersas pela
chuva) de ecologias mediterranicas (e.g., numerosas gramineas anuais) ou dos semidesertos e
desertos tropicais (e.g., muitas Aizoaceae do Sudoeste de Africa), as sementes soltam-se da
planta-mae e dispersam-se exclusivamente pela acdo mecanica das gotas da chuva. Como a chuva
€ um evento pouco frequente, mas determinante para o sucesso da germinacao e do recrutamento
de plantulas, a elevacao dos diasporos acima do solo e a protecao conferida pelo fruto (ou pelas
estruturas das inflorescéncias) durante os longos periodos de secura sao altamente vantajosas.
Esta estratégia afasta as sementes do indculo de parasitas e de certos fitéfagos, reduzindo
também o risco de germinacdes inconsequentes (falsas partidas) em eventos fugazes de
precipitacdao ou quando chega o orvalho (Parolin, 2006).



No entanto, a dispersao tem custos. Por exemplo, os frutos carnudos sao metabolicamente caros
de produzir e a dispersdo a longa distancia, em vez de oferecer um habitat ideal (o «Eden»
ecoldgico), pode conduzir os didasporos ao desastre e a morte (vd. Bonte et al., 2011). A dispersao a
curta distancia é muito vantajosa nas plantas hiperespecializadas, préprias de habitats
circunscritos e rodeados por ambientes letais (e.g., lagos, ilhas ou litologias distintas). Os didsporos
das plantas adaptadas a dispersao a curta distancia sao frequentemente pesados, de tegumento
liso, e dispersam-se por barocoria (acao da gravidade) na vizinhanca imediata da planta-mae.
Nestes casos, otrade-off entre a «dispersao a longa distancia de sementes pequenas e pobres em
energia» vs. a «producao de plantulas vigorosas provenientes de sementes maiores com grandes
reservas» pendeu claramente a favor da segunda opcao evolutiva.

Unidades e vetores de dispersao

A unidade de dispersao — i.e., a estrutura botanica que efetivamente se dispersa — varia
substancialmente de espécie para espécie (Figura 299). Nas giestas (Cytisus, Fabaceae) e nos tojos
(Ulex, Fabaceae) dispersam-se sementes; nos carvalhos (Quercus, Fagaceae) dispersa-se uma
bolota (um fruto indeiscente com uma semente inclusa); em Coronilla(Fabaceae) fragmentam-se
pedacos (mericarpos) de uma vagem esquizocarpica com uma semente inclusa; no Trifolium
cherleri (Fabaceae) e no trevo-subterraneo cai toda a infrutescéncia; em muitos alhos (Allium,
Amaryllidaceae) soltam-se bolbilhos formados na inflorescéncia ou fragmentos de rizoma; e nas
horténsias (Hydrangea, Hydrangeaceae) disseminam-se sementes ou fragmentos do caule
(estacas). Varias arvores de mangal disseminam-se ja na forma de plantula, uma vez que as
sementes germinam no interior do fruto ainda ligado a arvore mae (viviparidade) (Kathiresan &
Bingham, 2001). Em casos extremos, a planta como um todo atua como a prépria unidade de
dispersao (e.g., a lentilha-de-dgua, Lemna minor, Araceae).

As unidades de dispersao sao particularmente varidveis na familia das gramineas (Figura 299-D). A
maior parte das gramineas dispersa-se na forma de infrutescéncia ou de partes desta (e.g.,
espiguetas), i.e., um ou mais frutos firmemente aderentes a estruturas exteriores a flor (eixos,
bracteas e glumas), que variam de espécie para espécie; a dispersao na forma de cariopse livre é
rara na natureza.

Conceptualmente, reconhecem-se dois tipos funcionais de unidades de dispersao nas plantas com
semente:

e Didsporo - O embrido mais o conjunto das estruturas botanicas que o acompanham (e.qg.,
restantes estruturas da semente, tecidos do fruto ou da infrutescéncia);

e Propagulo - Qualquer estrutura vegetativa que permita a reproducao assexuada/clonal
de uma planta (e.g., fragmentos de estolhos, bolbilhos, rizomas e raizes).

A semente é o diasporo das plantas com frutos deiscentes; a infrutescéncia, o fruto individual ou as
porcoes do fruto com sementes inclusas sao os diasporos dos frutos indeiscentes. As unidades de
dispersao podem dispersar-se autonomamente por gravidade ou ser transportadas por vetores de
dispersao (agentes de dispersao ecoldgicos), como animais, vento e a agua.



A dispersao por didsporos (via sexuada) é largamente dominante na natureza. A flora da Republica
Checa esta particularmente bem estudada a este respeito: 92% das espécies de plantas vasculares
disseminam-se exclusivamente por didsporos; 4,5% conjugam a producao de propagulos e
didsporos; 0,7% apenas produzem propagulos; e 2% das espécies ndo produzem didsporos nem
propagulos morfolégica ou ecologicamente especializados, muitas delas dependendo da acdo do
ser humano para se dispersarem (antropocoria) (Sadlo et al., 2018).

A discussao que se segue estd focada exclusivamente na dispersao de didsporos. A dispersao
botanica através de propagulos é discutida em detalhe na seccao «Tipos de reproducao

assexuada».

Sistemas e sindromes de dispersao

Tipologia e hipoteses

Seguindo a mesma ldgica terminoldgica e evolutiva da polinizacao, também na dispersao de
didsporos se reconhecem sistemas de dispersao (ou mecanismos/modos de dispersdo) e
sindromes de dispersao. Os sistemas sao definidos pelos vetores de dispersao envolvidos.
Entende-se por sindrome de dispersdo o conjunto das adaptacdes morfolégicas e anatémicas,
geralmente expressas ao nivel da semente e/ou do fruto, partilhadas de forma convergente por
plantas que utilizam o mesmo vetor de dispersao (Quadro 50 e Figura 300).

Quadro 50. Sistemas de dispersao e sindromes de dispersao de diasporos (Bonn et al. 2000, Vitoz

& Engler 2007)

Sistema (Sindrome)

Autocoria
(Dispersao sem a ajuda de um vetor
externo)

Estrutura geral dos diasporos

Os diasporos barocéricos caem por
gravidade. Os mecanismos
auténomos de dispersao envolvem
também o alongamento da planta-
mae rente ao solo com a deposicao
das sementes (blastocoria), o
enterramento ativo no solo em
consequéncia de variacdes de
humidade dos didsporos (herpocoria)
e sistemas de projecao (balocoria).

Exemplos

Por gravidade (barocoria), sem
mecanismos especiais: carvalhos (
Quercus, Fagaceae).

Blastocoria: trevo-subterraneo e
muitas outras plantas reptantes.
Herpocoria: muitas gramineas (e.qg.,
varias Avena) e geraniaceas.
Projecao de sementes (balocoria):
pepino-de-sao-gregorio (Ecballium
elaterium, Cucurbitaceae; Figura 300)
e muitas Balsaminaceae, Geraniaceae
e Euphorbiaceae.



Sistema (Sindrome)

Anemocoria
(Dispersao pelo vento)

Hidrocoria
(Dispersao pela agua)

Zoocoria
(Dispersao apoiada em vetores
animais)

Estrutura geral dos diasporos

Sementes pequenas de tegumento
intumescido (cistometeorocoria).
Didsporos com asas
(pterometeorocoria), pelos
(tricometeorocoria), estruturas
intumescidas (calice e/ou
infrutescéncia) ou plantas completas
que rolam pelo solo pelo efeito do
vento (camecoria). Muitas plantas
anemocdricas oscilam com o vento
para auxiliar a deiscéncia e a
dispersao (e.g., papoilas). Os
didsporos muito pequenos e leves
sem caracteristicas peculiares (como
nas orquideas) ndo constituem uma
sindrome de anemocoria, embora
sejam facilmente transportados pelo
vento.

Didsporos resistentes a submerséao
em agua doce ou marinha.
Frequentemente flutuantes em
consequéncia da presenca de tecidos
esponjosos, pelos ou asas.

Os diasporos das plantas
endozoocoéricas sao coloridos, de odor
agradavel e "oferecem" recompensas
alimentares aos vetores de dispersao
(e.qg., polpa de um fruto carnudo,
sarcotesta ou arilo). Os didsporos
ectozoocdricos tém apéndices
nutritivos ou, de modo distinto, sdo
viscosos ou providos de espinhos e
ganchos.

Exemplos

Cistometeorocoria: Calluna vulgaris
(Ericaceae).

Pterometeorocoria: frutos alados
no ailanto (Ailanthus altissima,
Simaroubaceae) e nos ulmeiros (
Ulmus, Ulmaceae).
Tricometeorocoria: sementes com
pelos em Chorisia speciosa
(Malvaceae) e salgueiros (Salix,
Salicaceae); célice reduzido a um
papilho de pelos que funciona como
um paraquedas em muitas
Asteraceae.

Camecoria: calices intumescidos
com sementes inclusas (e.g., Anthyllis
, Fabaceae); infrutescéncia seca e
destacada da planta (e.g., varios
Trifolium [Figura 166-B,C], Eryngium
[Apiaceae] e Carlina [Asteraceae]); a
dispersao de plantas inteiras rolando
pelo solo é muito comum nas estepes
e semidesertos.

Frequente nas plantas litorais,
aquaticas e anfibias, sobretudo em
ecossistemas submetidos a cheias
periddicas. Por exemplo, o0 narciso-
das-areias (Pancratium maritimum,
Amaryllidaceae) e o coqueiro sao
dispersos pela dgua do mar. A
ombrocoria (dispersdo pela chuva) é
comum nas regidées com uma estacao
seca prolongada.

Endozoocoria com frutos
carnudos: muitas Rosaceae e
Solanaceae.

Ectozoocoria com sementes com
apéndices nutritivos: ricino (Ricinus
communis, Euphorbiaceae).
Plantas ectozoocdricas com
diasporos espinhosos ou com
ganchos: numerosas espécies de
Apiaceae e de luzernas (Medicago,
Fabaceae).

A hipétese da sindrome de dispersao (dispersal syndrome hypothesis) vai ainda mais longe do
gue a constatacao empirica subjacente aos sistemas de dispersao. No caso dos frutos dispersos
por animais, esta hipétese propde que, a semelhanca das relacdes mutualistas polinizador-planta,
os frutos (e, implicitamente, as plantas que os produzem) coevoluiram com os seus dispersores.
Ambos exerceram pressoes de selecao mutuas suficientemente fortes para condicionarem as
respetivas trajetdrias evolutivas, de tal modo que a certas caracteristicas morfolégicas e
anatdémicas dos frutos correspondem comportamentos, morfologias e capacidades sensoriais



especificas dos dispersores, e vice-versa (Valenta & Nevo, 2020).

Estudos empiricos confirmam também a hipdtese da disponibilidade de dispersores (
disperser-availability hypothesis) (e.g., Ozinga et al., 2004; Correa et al., 2015). Por exemplo, a
dispersao pelo vento (anemocoria) tem uma enorme expressao em comunidades vegetais abertas
(e.g., comunidades de plantas infestantes ou em solos pouco férteis) e em locais ventosos. As
formacdes arbdéreas pioneiras que preenchem habitats perturbados sdao esmagadoramente
dominadas por espécies anemocébricas (e.g., Pinus, Betula, Populus e Salix nas regides
extratropicais, e numerosas asteraceas e combretaceas nos trépicos). A anemocoria é também
vantajosa para as grandes arvores emergentes do dossel nas florestas tropicais equatoriais, como
€ o0 caso das bombacoideas (Malvaceae) com sementes cobertas de pelos (Kubitzki, 1985). Uma
estratégia ecolégica alternativa para estas grandes arvores emergentes passa pela producao de
sementes grandes e pela dependéncia de um mutualismo com frugivoros de grande porte (Peres &
van Roosmalen, 2002).

A dispersao externa por animais (epizoocoria) é mais provavel em areas de vegetacao rasteira ou
esparsa percorridas ativamente por fauna (e.g., savanas e pastagens). Em contrapartida, nas
comunidades arbdreas e arbustivas altas (florestas e matagais densos), abundam espécies de
dispersdo interna (endozoocoria), consumidas por aves ou por mamiferos frugivoros. 70% ou mais
das arvores neotropicais humidas sao zoocéricas (vd. Peres & Rosmalen, 2002; Howe & Smallwood,
1982). A abundancia de primatas arboricolas nas florestas tropicais da América do Sul é uma
explicacao plausivel por que razao, neste imenso territério, sao tao abundantes os frutos ediveis
para os humanos (humanos e restantes primatas partilham uma ancestralidade e, por isso, uma
ecologia alimentar préxima). Como seria de esperar, a dispersao pela agua (hidrocoria) aumenta
significativamente de frequéncia na proximidade das linhas de agua e nas zonas costeiras.

Dispersao zoocdrica

Dada a sua elevada frequéncia e o seu vasto significado ecoldégico e agronémico, importa
aprofundar a dispersao zoocdrica (Quadro 50).

Quadro 51. Tipos de zoocoria definidos em funcao dos agentes de dispersao

Tipo Sindrome de dispersao, importancia e exemplos
Ictiocoria Com forte expressdo em florestas tropicais humidas
(Dispersao por peixes) inundaveis (e.g., igapé e varzea). Mecanismo importante

na dispersao da castanha-do-maranhao (Pachira aquatica,
Malvaceae), da seringueira (Hevea brasiliensis,
Euphorbiaceae) e de outras grandes arvores amazdnicas.

Mamalocoria Executada sobretudo por primatas, roedores e mamiferos

(Dispersao por mamiferos) ungulados (Artiodactyla). Adaptacdes muito varidveis
consoante os grupos taxondémicos; a ectozoocoria envolve
frequentemente a ornamentacao das sementes com
ganchos ou espinhos, e.g., Daucus (Apiaceae) e luzernas (
Medicago, Fabaceae).



Tipo Sindrome de dispersao, importancia e exemplos

Ornitocoria Muito frequente na natureza. Frutos com frequéncia

(Dispersao por aves) carnudos, verdes e 4cidos enquanto imaturos (para evitar
a ingestao antes da maturidade das sementes), com
endocarpo lenhoso (para evitar a digestao letal das
sementes), e coloridos e nutritivos (para promover a
ingestdo) quando maduros (e.g., drupas e nuculanios);
e.g., silvas (Rubus, Rosaceae) e Rhamnus (Rhamnaceae).

Mirmecocoria As sementes mirmecocdricas possuem excrescéncias ricas

(Dispersao por formigas) em lipidos na superficie do tegumento que atuam como
recompensa nutritiva (eleossomas); e.g., muitas
Polygalaceae e Chelidonium majus(Papaveraceae).

Quiropterocoria Fundamental em areas tropicais. Espécies neotropicais

(Dispersao por morcegos) com frutos carnudos e aroméaticos dos géneros Cecropia
(Urticaceae), Piper (Piperaceae) e Ficus (Moraceae)
(Lobova & Mori, 2005).

Os diasporos zoocdéricos podem ser transportados de variadas formas: no bico de uma ave ou nas
maxilas de uma formiga, suspensos no pelo de um mamifero ou no interior do aparelho digestivo
de um frugivoro. Estes exemplos enquadram-se em dois grandes tipos funcionais: ectozoocoria
(ou epizoocoria), que envolve o transporte passivo de didsporos ancorados na superficie do corpo
ou ativamente no aparelho bucal de animais; e a endozoocoria, que implica a ingestao do
didsporo para ser posteriormente expelido nas fezes ou regurgitado. A zoocoria pode ainda ser
classificada com maior detalhe em funcao do grupo taxonémico especifico do agente de dispersao
(Quadro 51).

O estudo de Fischer et al. (1996) demonstra a relevancia da ectozoocoria nas latitudes holarticas e
ilustra como a fauna domesticada substitui o papel ecolégico dos grandes mamiferos extintos
durante o Holocénico. Estes autores contabilizaram mais de 8.500 didsporos de 85 espécies de
plantas retidos na 1a de uma Unica ovelha. Atualmente, existe uma grande preocupacao no meio
cientifico relativamente ao impacto que o retrocesso da pastoricia tradicional (sobretudo a
transumancia, que emula, de perto, os movimentos da megafauna extinta de herbivoros) possa ter
na quebra dos ciclos de dispersao e na conectividade da flora pratense (Manzano et al., 2006).

A endozoocoria envolve, frequentemente, uma relacao mutualista: as plantas "pagam" aos
dispersores animais o servico de transporte através de recompensas alimentares altamente
caldéricas acumuladas nas sementes (arilos ou sarcotestas), nos frutos (pericarpos carnudos) ou
constituidas por uma fracao da prépria biomassa aérea da planta. Um fruto carnudo com uma cor
contrastante sobre a folhnagem verde &, quase invariavelmente, endozoocérico. Refira-se que uma
fracao significativa da flora pratense depende da ingestao da biomassa forrageira (contendo as
sementes maduras) pelos herbivoros para se dispersar. O ubiquo trevo-branco, por exemplo, é
massivamente disperso por bovinos, germinando em grande nimero diretamente nos excrementos
destes animais.

Os eleossomas funcionam como recompensas alimentares altamente ricas em lipidos direcionadas
para a dispersao ectozoocérica por formigas (mirmecocoria) (Figura 202-B; v. «Apéndices
nutritivos»). Os eleossomas evoluiram de forma independente pelo menos 101 vezes na histéria



das plantas, e mais de 11.000 espécies ostentam hoje esta estrutura nas suas sementes. Trata-se
de um exemplo notavel de convergéncia evolutiva, demonstrando o sucesso do mutualismo
formiga-planta e atestando que o0 modo de dispersao molda profundamente a biologia vegetal
(Lengyel et al., 2010). Em regra, as formigas transportam as sementes presas pelas maxilas até ao
formigueiro; ai, os eleossomas sao destacados e consumidos pelos adultos ou oferecidos as larvas.
As sementes (intactas, mas agora sem o eleossoma) sao posteriormente descartadas nas galerias
de lixo ou nas imediacdes do formigueiro, locais que oferecem um substrato friavel e rico em
nutrientes organicos, 6timo para a germinacao.

Muitas sementes endozoocéricas desenvolveram tegumentos duros (pétreos) ou estao
encapsuladas por uma armadura rigida de origem carpelar (e.g., o endocarpo das drupas). Para
gue a semente adquira capacidade germinativa (quebra de dorméncia fisica), este invélucro
necessita de ser escarificado quimicamente pelos sucos digestivos e pelo atrito mecanico no trato
intestinal dos dispersores. Por exemplo, os elefantes africanos vergam com o seu peso as
palmeiras-marfim (Hyphaene petersiana, Arecaceae), consomem 0s seus frutos, digerem o
pericarpo e expelem as sementes escarificadas eprontas a germinar, envoltas numa generosa
pilha de estrume fertilizante (Figura 300-); Sneed, 1983). Dinamica semelhante ocorre com muitas
rosaceas ornitocdricas (dispersas por aves) de frutos carnudos comuns nas sebes das areas
temperadas e mediterranicas, como as silvas (Rubus) e a cerejeira.

O tamanho corporal, a facilidade de deslocacao a grandes distancias (voo ou corrida) e as enormes
necessidades energéticas fazem das aves e dos mamiferos os dispersores de maior interesse
ecoldgico (na perspectiva das plantas). Estima-se que um terco das aves e um quinto dos
mamiferos incluam frutos na sua dieta (Linhart, 2015). As aves tendem a preferir frutos brilhantes,
negros, vermelhos ou com forte reflexao na banda do ultravioleta (Figura 301), refletindo a sua
excelente acuidade visual. Em contrapartida, os frutos dispersos por mamiferos noturnos ou
terrestres tendem a ostentar cores menos vibrantes (verdes, amarelos ou castanhos), mas emitem
odores intensos, tirando partido do apurado sentido do olfato destes vertebrados (Valenta & Nevo,
2020).

Os carvalhos (Quercus, Fagaceae) produzem sementes suficientemente grandes e ricas em amido
para cativarem a atencao de um vasto leque de mamiferos e aves. S6 na América do Norte, pelo
menos 90 espécies de mamiferos estdo envolvidas no consumo e na dispersao de glandes de
Quercus (Van Dersal, 1940). As espécies animais mais eficientes na dispersao dos carvalhos sao
aquelas que exibem o comportamento de recolher e enterrar as sementes para consumo futuro em
periodos de escassez (um mecanismo designado ecolégicamente por diszoocoria). Felizmente
para a planta, muitas destas sementes escapam a predacao porgue 0s animais se esquecem dos
esconderijos ou porque a semente germina rapidamente. Os gaios, nomeadamente o gaio-comum (
Garrulus glandarius, Corvidae), sao eximios neste processo, chegando a dispersar e a enterrar
bolotas a distancias médias superiores a 1 km da arvore-mae (Bossema, 1979; Darley-Hill &
Johnson, 1981) (Figura 302).

Além do transporte, os dispersores endo e diszoocéricos melhoram ativamente o microambiente de
germinacao. O recrutamento de plantulas é exponenciado pelo enterramento das sementes (que

as protege da dessecacao) ou pelo aumento tépico da fertilidade do solo, garantido pela deposicao
simultanea da semente no meio de excrementos ricos em azoto (Grice, 1996). Contudo, a melhoria



das condicdes de germinacao fornecida pela unidade de dispersao ndo é um exclusivo da zoocoria.
Na hidrocoria, por exemplo, o coco flutua no oceano gracas ao ar retido num mesocarpo
fibroso,protegido por um exocarpo impermeavel impregnado de ceras. Apds o arrojo na praia, a
agua doce retida nesse mesocarpo fibroso dessaliniza o ambiente imediato e facilita a germinacao
e 0 enraizamento num meio hostil e salino (Barclay, 2002).

Policoria

Na literatura cldssica, assumia-se frequentemente que cada espécie de planta possuia um Unico
sistema de dispersao, inferido pela morfologia principal do seu didsporo (0 mesmo erro conceptual
cometido nos alvores da ecologia da polinizacao). Hoje sabemos que a maior parte das plantas
combina mais de um sistema de dispersao (policoria), pois seria um risco evolutivo incomportavel
apostar num Unico mecanismo suscetivel a falhas ambientais.

A autocoria (dispersao por mecanismos préoprios da planta) é tendencialmente pouco eficiente,
fazendo-se a curta distancia, geralmente a poucos metros da planta-mae. A titulo de exemplo, num
estudo realizado no Leste da Asia, a dispersdo por formigas (mirmecocoria) ndo ultrapassou os 10
m, enquanto as sementes anemocdéricas, hidrocdricas e zoocdricas de outras espécies chegaram a
ser dispersas a mais de 10 km de distancia. A distancia de dispersao maxima da maioria das
espécies estudadas caiu no intervalo dos 100 a 1000 m (Corlett, 2009). Os Quercus sao
primariamente barocéricos/autocéricos (a bolota cai por gravidade), mas dependem inteiramente
da diszoocoria para colonizar novos espacos.

A dispersao pela dgua (hidrocoria) tem o grave inconveniente de ser unidirecional (no sentido da
corrente); por isso, as espécies hidrocéricas ribeirinhas somam frequentemente outros sistemas de
dispersao para conseguirem viajar para montante (e.g., as sementes de salgueiro flutuam tanto na
agua como no ar por anemocoria; na bacia amazdnica, muitas espécies hidrocéricas sao
secundariamente ingeridas e dispersas por peixes — ictiocoria) (Horn et al., 2011). Um fruto
carnudo pode cair por gravidade, degradar-se no solo e libertar sementes que germinam no local
(autocoria secundaria). Embora originario do Sudoeste da Asia, o coqueiro exibe hoje uma
distribuicdo pantropical devido a excelente eficacia da hidrocoria aliada a antropocoria (dispersao
pelo ser humano) (Baudouin & Lebrun, 2008).

O mecanismo de dispersao do trevo-subterraneo — a leguminosa mais importante das pastagens
semeadas de sequeiro nas regides de clima mediterranico — é um caso de estudo fascinante de
complexidade e redundancia. Finda a antese, os pedunculos florais infletem ativamente em direcao
ao solo (geocarpia), tentando enterrar as sementes retidas no interior das infrutescéncias,
conhecidas por glomérulos (Figura 303). Trata-se, primariamente, de um caso de autocoria
direcional. No entanto, estes glomérulos sao exteriormente revestidos por flores estéreis reduzidas
ao cadlice, que se fletem para tras. Esta estrutura assume uma tripla funcao: amortece as agressoes
fisicas, funciona como uma ancora para enterrar o glomérulo no solo, mas serve também como um
excelente "velcro" para ectozoocoria. Os glomérulos retém-se com extrema facilidade entre as
unhas ou pendurados na la e no pelo dos ungulados (ovelhas e vacas), que os transportam a
longas distancias. Parte destas sementes é ainda ingerida pelo gado, atravessando o trato
digestivo para ser devolvida ao solo devidamente escarificada e pronta a germinar com as



primeiras chuvas outonais (endozoocoria). O trevo-subterraneo domina assim, em simultaneo, a
autocoria, a ectozoocoria e a endozoocoria.

Estrategias de defesa e disperséao dirigida

Como seria de prever, a concentracao de grandes quantidades de recursos em frutos e sementes
— publicitada de forma conspicua com cores e aromas sugestivos — atrai, além dos mutualistas
dispersores, um vasto leque de predadores de sementes (granivoros; seed predators) e
parasitas. Para minimizar a predacao e o furto, as plantas desenvolveram estratégias de defesa
morfolégicas, fisioldgicas e fenoldgicas: aborto adaptativo precoce de sementes infestadas para
matar as larvas a fome, pericarpos excessivamente duros ou téxicos para certas espécies,
aumento do tamanho da semente para saciar predadores rapidamente, maturacao altamente
sincronizada (frutificacdo em massa) e a alternancia de safras (v. «Frutificacdo sincrénica, em
massa e alternante»).

Por fim, o sucesso ultimo da dispersao assenta na probabilidade do didsporo aterrar num "sitio
seguro" propicio ao recrutamento da plantula. Quanto menor for essa probabilidade ecolégica,
mais sementes a planta tera de produzir, sacrificando inevitavelmente o seu crescimento
vegetativo (trade-off semente-crescimento). A dispersao nao é, contudo, um jogo de puro acaso.
Foram dados exemplos de dispersao dirigida (directed dispersal), onde a planta, através da
especificidade do agente de dispersao, exerce um controlo indireto sobre o local de poiso: a
hidrocoria garante que as plantas ribeirinhas nao se afastam de ambientes himidos; as formigas
arrastam os eleossomas para o subsolo fertilizado dos formigueiros; os gaios transportam as
bolotas com precisao para clareiras abertas, livres da competicao do sub-bosque ensombrado
(Bossema, 1979). Curiosamente, a prépria aerodinamica entra em jogo: as clareiras nas florestas
geram vortices de turbuléncia que aprisionam e depositam preferencialmente as sementes
anemocoéricas nesses espacos expostos ao solo (Wenny, 2001). A dispersdo das plantas parasitas e
epifitas (como as lorantaceas) depositadas cirurgicamente por aves nos ramos altos dos
hospedeiros constitui, talvez, o exemplo maximo de dispersao dirigida na botanica (Figura 304).

A dispersao das plantas e o homem

As plantas cultivadas constituem um caso extremo na biologia da dispersao vegetal. A sindrome de
domesticacdo envolve a substituicao drastica dos sistemas de dispersao naturais ancestrais pela
dispersao antropocdrica (pelo ser humano), muitas vezes de carater obrigatério. A relacdao entre
as plantas cultivadas e a humanidade é, no fundo, um tipo altamente especializado de mutualismo
de transporte (v. «Interacdes ecolégicas com plantas»).

A uva, a cereja, a maca e tantos outros frutos carnudos hoje cultivados descendem de ancestrais
endozoocéricos. A dimensao, o aspeto visual e o sabor do didsporo original foram profundamente
modificados por selecao artificial ao longo de milénios, para agradar ao gosto do seu novo e
principal dispersor: o ser humano. Quando as aves e outros animais silvestres causam estragos
num pomar comercial de cerejeiras, mais nao estao do que a tentar pdr em pratica uma relacao
mutualista ancestral com um historial evolutivo de milhdes de anos.



A alteracdo antrépica dos ecossistemas e do biota terrestre interfere marcadamente na dispersao
global dos didsporos. Algumas espécies foram largamente beneficiadas, enquanto outras foram
severamente prejudicadas. A desflorestacao, a abertura de corredores rodovidrios e a turbuléncia
aerodinamica provocada pela circulacao automével aceleraram a dispersao de espécies
anemocdéricas, algumas das quais assumiram um forte carater invasor (e.g., Ailanthus altissima,
Simaroubaceae) (Kowarik & von der Lippe, 2011). Em contrapartida, a destruicao, degradacao e
fragmentacao dos habitats naturais pela acao humana constituem hoje uma das maiores ameacas
globais a diversidade vegetal e animal (Baur & Erhardt, 1995). Nas paisagens fragmentadas, as
espécies de lenta e dificil dispersdao correm sérios riscos de extincdo local (Herrera et al., 2010), e a
restauracdo ecolégica da vegetacao apds perturbacdes é frequentemente dificultada pela falta ou
pela lentidao na disseminacao natural de diasporos (Howe & Miriti, 2004).

A extincao dos vetores de dispersdao animais pode colocar em causa a sobrevivéncia a longo prazo
de plantas zoocéricas dependentes de dispersores muito especializados. Varias espécies de
grandes sementes endémicas da ilha de Madagdscar ficaram essencialmente "érfas" de
dispersores em consequéncia da extincao de pelo menos 17 espécies de [émures gigantes nos
Gltimos milhares de anos (Federman et al., 2016). Muitas espécies arbdéreas africanas de sementes
duras correm exatamente o mesmo risco com o declinio dos elefantes. Varios autores defendem
gue vivemos atualmente uma crise global de dispersao, por enquanto atenuada visualmente pelo
longo ciclo bioldgico e resiliéncia vegetativa das plantas perenes (Guimaraes et al., 2008).

A expansao transatlantica da cultura europeia iniciada no século XV, além de estar associada a
uma intensa redistribuicao das plantas cultivadas a escala planetaria, envolveu a disseminacdo de
inlmeras espécies nao cultivadas, algumas das quais assumiram um comportamento
agressivamente invasor. O niumero de espécies exéticas estabelecidas fora da sua area nativa
cresceu exponencialmente nos dois ultimos séculos (Seebens et al., 2017).

Do ponto de vista terminoldgico, consideram-se invasoras as plantas aléctones (exéticas),
escapadas de cultivo ou introduzidas acidentalmente, que se expandem de forma vigorosa sem a
intervencao direta do ser humano em ecossistemas naturais e seminaturais, causando um
assinalavel impacto econémico e/ou ecoldgico negativo. Em contraste, as espécies indigenas que
se disseminam rapidamente no interior da sua prépria area de distribuicao natural nao sao
consideradas invasoras, mas sim espécies agressivas ou de comportamento ruderal, como é
frequentemente o caso da grama (Cynodon dactylon, Poaceae). Por sua vez, as plantas
infestantes (ou arvenses) sao aquelas que encontram o seu habitat ideal nos agroecossistemas
competindo com as culturas, podendo ter origem exética e carater invasor (e.g., Conyza spp.,
Asteraceae) ou ser plantas nao invasoras historicamente associadas a agricultura (e.g.,
Agrostemma githago, Caryophyllaceae).

O impacto ecoldgico das plantas invasoras na persisténcia de espécies indigenas, nas redes de
polinizadores, na produtividade das pastagens ou no custo da producao de alimentos esta
vastamente documentado. Em 2001, estimava-se que, apenas na Africa do Sul, 180 espécies
aléctones ja tinham invadido uma area equivalente a superficie de Portugal continental, com um
tremendo custo econdémico (van Wilgen et al., 2001). Em Portugal, cerca de 15% das mais de 670
espécies classificadas como casuais, naturalizadas ou invasoras assumem, de facto, um
comportamento invasor agressivo (Almeida & Freitas, 2012; Marchante et al., 2014).



Por causas ecolégicas ligadas ao isolamento e a auséncia de predadores/fitéfagos naturais, os
ambientes insulares — dos quais os arquipélagos da Madeira e dos Acores sao exemplos
paradigmaticos — sdo particularmente suscetiveis a estas invasdes bioldgicas. Alguns dos
ecossistemas mais ricos em endemismos em Portugal encontram-se atualmente sob grave
ameaca: as dunas secundarias pela invasdo de Acacia longifolia; as arribas litorais e os sistemas
dunares priméarios pelo chorao-das-praias (Carpobrotus edulis, Aizoaceae); os corredores ripicolas e
0s imensos espacos abandonados pelo agricultura e pastoreio do Norte e Centro pela mimosa (
Acacia dealbata); ou as florestas nativas dos Acores pelo incenso (Pittosporum undulatum,
Pittosporaceae) e pela conteira ou roca-de-velha (Hedychium gardnerianum, Zingiberaceae).
Adicionalmente, as introducdes nao intencionais, tantas vezes com origem na aquariofilia,
alteraram profundamente os ecossistemas aquaticos a escala global. Na lista das espécies
invasoras mais nefastas do planeta encontram-se plantas aquéaticas, hoje de distribuicao
cosmopolita, como o jacinto-de-agua (Eichhornia crassipes, Pontederiaceae) e a pinheirinha (
Myriophyllum aquaticum, Haloragaceae) (Figura 305).

Uma ultima nota ecolégica: num cenario de rapidas mudancas ambientais, a capacidade de as
plantas acompanharem as alteracdes climaticas globais de origem antropogénica (migrando para
latitudes ou altitudes mais adequadas) dependerd, em larga medida, da eficiéncia e do sucesso da
sua dispersao natural a longa distancia (Chen et al., 2011).



A. Reproducao sexuada nas angiospérmicas

12. Dorméncia, quiescéncia e
germinacao da semente

Tipos e vantagens da dorméncia

A reducao do teor de dgua no final da ontogénese das sementes ortodoxas forca a entrada da
semente em quiescéncia ou em dorméncia. Quiescéncia ndo é sinénimo de dorméncia (Considine
& Considine, 2016). As sementes dormentes, ao contrario das sementes nao-dormentes (também
chamadas quiescentes, latentes ou ecodormentes), sao incapazes de germinar mesmo quando
submetidas a uma combinacao ideal de fatores ambientais (vd. conceitos em «Quiescéncia e
dorméncia dos gomos»).

O recorde absoluto de preservacdo de viabilidade celular num didsporo é detido por material de
Silene stenophylla (Caryophyllaceae) com cerca de 32 000 anos, recuperado no permafrost (solo
permanentemente congelado) siberiano em 2007. As plantas adultas foram obtidas a partir da
cultura in vitro de tecidos retirados de frutos imaturos preservados no gelo (Yashina et al., 2012).

Consoante o momento em que se inicia o blogqueio a germinacao, a dorméncia pode classificar-se
em (Finch-Savage & Leubner-Metzger, 2006):

e Dorméncia primaria: sementes dormentes no momento em que sao disseminadas da
planta-mae;

o Dorméncia secundaria: dorméncia adquirida apés a disseminacdo, em resposta a
exposicao a condicdes ambientais indutoras.

A dorméncia imposta pelas estruturas de revestimento (incluindo a presenca de inibidores
guimicos no tegumento) designa-se, genericamente, por dorméncia exégena. Em contraste, a
dorméncia enddégena esta intimamente relacionada com o embrido ou com o endosperma.

De acordo com as estatisticas de Baskin & Baskin (2014), cerca de 70% dos espermatéfitos
dispersam sementes dormentes. A auséncia de dorméncia (restantes 30%) é mais frequente em
arvores do bioma de floresta equatorial — onde as condicdes ambientais favordveis a germinacao
sao constantes — e em plantas pioneiras, adaptadas a germinar rapidamente em espacos
perturbados e abertos. O numero de espécies com sementes dormentes aumenta
significativamente com a sazonalidade climatica e, necessariamente, com o aumento da latitude
(Baskin & Baskin, 2014). De facto, a maioria das sementes das arvores, coniferas e folhosas, de
climas temperados e mediterranicos tém dorméncia fisiolégica e tém de ser estratificadas em
viveiro para germinarem.



A dorméncia das sementes é tradicionalmente classificada em cinco grandes tipos (Quadro
[.LA.12.1). A dorméncia fisiolégica € amplamente predominante (45% das espécies). A dorméncia
fisica (ca. 15% do total) € muito comum, por exemplo, entre as leguminosas. Devido a restricdes
filogenéticas, este tipo de dorméncia esta totalmente ausente nas gimnospérmicas (que, por regra,
apresentam dorméncia fisioldgica). As plantas com dorméncias morfoldégica e morfofisioldgica
representam, no seu conjunto, 9 a 10% do total global. A dorméncia combinada, por sua vez, é a
mais rara (< 1%).

Quadro 1.A.12.1. Tipos de dorméncia

Tipo Mecanismos e exemplos
Dorméncia fisica Dorméncia imposta pela impermeabilidade do tegumento
(physical dormancy) e/ou do fruto, que inibe a absorgao de agua e as trocas

gasosas com o exterior, ou constrange mecanicamente o
embrido (dorméncia mecanica), impedindo a extrusdo da
radicula e da plumula. Exemplos: Anacardiaceae,
Bombacaceae, Cannaceae, Cistaceae, Cucurbitaceae,
Malvaceae, muitas Fabaceae e Sapindaceae. Ausente nas
gimnospérmicas.

Dorméncia fisiolégica Bloqueio com origem na presenca de inibidores quimicos

(physiological dormancy) (e.q., &cido abscisico), na expressao repressiva de
determinados genes ou na auséncia de promotores da
germinacdo (e.g., giberelinas). E o tipo dominante nas
gimnospérmicas e angiospérmicas. Exemplos: Comum nas
Poaceae, Brassicaceae, Rosaceae, Amaranthaceae,
Lamiaceae e Asteraceae.

Dorméncia morfolégica Dorméncia priméria causada pela imaturidade anatémica

(morphological dormancy) do embridao no momento da dispersao (o embrido precisa
de tempo para crescer na semente antes de germinar).
Exemplos: Comum nas Apiaceae, Araceae, Liliaceae,
Magnoliaceae e Ranunculaceae.

Dorméncia morfofisiolégica Associa a imaturidade anatémica do embrido com
(morphophysiological dormancy) mecanismos inibidores fisiolégicos. Tipo
comparativamente menos frequente.

Dorméncia combinada Combina, em simultaneo, a dorméncia fisica (tegumento

(combinational dormancy) impermeéavel) com a dorméncia fisiolégica (embrido
dormente). Exemplos: trevo-subterraneo (Trifolium
subterraneum, Fabaceae). Incomum.

A evolucdo da dorméncia da semente — e da planta como um todo — permitiu a ocupacao de
habitats que, de outro modo, seriam ecologicamente letais. A dorméncia aporta trés grandes
vantagens adaptativas:

e Evita a germinacao da semente em periodos meteorologicamente desfavoraveis ao
estabelecimento da plantula (e.g., geadas severas ou secas extremas);

e Permite a formacao e manutencao de um banco de sementes (seed bank) vidveis no
solo, servindo como uma “apdlice de seguro” demografica caso as plantas germinadas no
periodo favoravel sejam dizimadas (por eventos meteorolégicos anémalos, doencas ou



herbivoria) antes de se conseguirem reproduzir;

e Alarga a janela temporal disponivel para a dispersao das sementes, aumentando a
probabilidade de sucesso da dispersdo a longa distancia e de encontro de um microssitio
favoravel.

Em contexto agrondmico, a maior parte das plantas cultivadas propagadas por semente foi
artificialmente selecionada pelo ser humano para germinar rapida e sincronicamente, produzindo,
para isso, sementes ndao dormentes ou de dorméncia efémera. Algumas plantas pratenses
melhoradas (sobretudo as leguminosas forrageiras) apresentam, no entanto, uma acentuada
dorméncia fisica (as chamadas sementes duras). Neste caso, os melhoradores optaram por reter
esta caracteristica ancestral porque a dorméncia resguarda as cultivares melhoradas das «falsas
partidas» favorecendo a sua persisténcia no agroecossistema pastagem (v. Quadro ?7??).

Quebra de dorméncia

Tipos de quebra de dorméncia

A quebra da dorméncia fisiolégica em condicdes naturais envolve, consoante o gendtipo,
isoladamente ou em diferentes combinacdes: a exposicao a temperaturas elevadas ou baixas; a
exposicao a luz ou a falta dela; a presenca de fumo; um aumento da concentracdo de Oz ou de COz2
na atmosfera do solo; a lixiviagao (arrastamento) de inibidores concentrados no tegumento pela
acao da agua da chuva; ou ainda a exposicao prolongada a um ambiente seco e quente (fenédmeno
de pés-maturacao ou after-ripening).

A inibicao da germinacao na dorméncia morfolégica é de curta duracao, porque o embrido apenas
precisa de tempo para maturar estruturalmente no interior da semente. Em condicdes de campo,
as dorméncias fisiolégica e morfofisiolégica sao substancialmente mais prolongadas do que a
dorméncia morfoldgica. Refira-se que as sementes com embrides rudimentares, como acontece
nas Ericaceae e Orchidaceae, ndao cabem estritamente no conceito de dorméncia morfolégica
porque precisam de estimulos ambientais e simbidticos particulares para germinar, tematica que
ndo serd desenvolvida neste texto (vd. Finch-Savage & Leubner-Metzger, 2006). A dorméncia
morfofisiolégica é incomum e particularmente dificil de quebrar, também nao sendo aqui
aprofundada.

A duracao da dorméncia fisica é altamente varidvel. A sua quebra depende da permeabilizacao do
tegumento a dgua, a qual pode ser alcancada, consoante as espécies, pela exposicao a
temperaturas elevadas ou baixas, flutuacdes acentuadas de temperatura, ciclos de
congelacao/descongelacao, fogo, secura e/ou a passagem pelo trato digestivo de animais
(escarificacdao quimica e mecanica). O fator tempo, por si sé, vai enfraquecendo o controlo do
tegumento sobre a germinacao, acabando por promover a transicao das sementes dormentes para
um estado de mera quiescéncia. Nos outros tipos de dorméncia ocorre uma dinamica similar.

Vejamos alguns exemplos concretos, agrondmicos e nao agronémicos.



Estratificacado e resposta a temperatura

Nos climas extratropicais, boa parte das plantas anuais de outono-inverno demonstra uma
dorméncia de tipo fisiolégico que é quebrada por temperaturas estivais elevadas (ou, pelo menos,
nao muito frias). Em contraste, as sementes das plantas anuais de germinacao primaveril precisam
de ser submetidas ao frio invernal para germinarem na primavera do ano seguinte a sua formacao
(Baskin & Baskin, 2014).

As sementes das rosaceas temperadas arbdreas (e.g., macieira ou cerejeira) e de muitas outras
plantas lenhosas extratropicais sao rotineiramente estratificadas antes da sementeira em viveiro;
i.e., para conseguirem germinar ou simplesmente para incrementar as taxas de germinacao e a
homogeneidade das plantulas, tém de ser expostas artificialmente ao frio (0 a 10 °C) em condicbes
de elevada humidade durante um periodo varidvel de tempo, simulando o inverno rigoroso.

Fotoblastismo

A resposta das sementes a luz é outro mecanismo ecoldgico frequente para prevenir a germinacao
em microssitios ou periodos do ano desfavoraveis. As sementes fotoblasticas positivas (
positive photoblastic seeds) requerem obrigatoriamente luz para germinar. Este tipo de dorméncia
fisioldgica é extremamente frequente em plantas anuais de sementes pequenas (como muitas
infestantes e herbaceas pratenses). Devido ao seu reduzido calibre, estas sementes sao facilmente
deslocadas para camadas demasiado profundas do perfil do solo (a partir das quais é
energeticamente impossivel germinar e emergir com sucesso), arrastadas pelo pisoteio de
animais, pela mobilizacdo agricola do solo ou pela contracdo e expansao da terra em consequéncia
dos ciclos de humedecimento/secagem e de congelamento/descongelamento (frost heaving).

A dependéncia de um sensor de luz enddgeno (os fitocromos) foi a elegante solucao evolutiva
encontrada para aumentar a probabilidade de as plantulas alcancarem a superficie e, em
simultaneo, garantir a conservacao de um banco de sementes estavel no solo. As sementes
fotoblasticas positivas ndao germinam as escuras. Para quebrar a sua dorméncia, podem ser
suficientes curtos periodos de exposicdo luminosa ou intensidades de radiacao muito baixas (e.g.,
o luar ou até a luz de uma noite estrelada). A luz do sol penetra apenas alguns milimetros abaixo
da superficie do solo (cerca de 2 a 3 mm, a profundidade exata e ideal para sementes pequenas),
penetrando tanto mais profundamente quanto mais abundantes foremas particulas de quartzo e
mais arenosa for a textura do solo (Fenner & Thompson, 2004). Algumas destas espécies possuem
um mecanismo de seguranca adicional: a exposicao direta e prolongada ao sol tem um efeito
inverso (intensifica a dorméncia), evitando assim a germinacao suicida na superficie de um solo nu
e escaldante (fotoblastismo negativo). As sementes com resposta (positiva ou negativa) a luz
parecem ser dominantes nas comunidades arbustivas e herbdceas mediterranicas (Luna & Moreno,
2009).

Antes da introducao dos herbicidas de sintese, a preparacao do solo para a cultura dos cereais nas
regides de clima mediterranico seguia as praticas ancestrais da agricultura classica grega e
romana. Faziam-se duas ou trés mobilizacbes com arado: a primeira (a decrua) no final do inverno,



e a vima na primavera. Estas operacées eram complementadas, se necessario, por uma outra de
preparacao da cama da semente no outono (Aguiar & Azevedo, 2012). A manutencao da superficie
do solo na vinha e nos pomares seguia um calendario similar. A decrua eliminava mecanicamente
as infestantes germinadas durante o outono antes de produzirem nova semente, €, crucialmente,
estimulava a germinacdo de uma nova vaga através da exposicao a luz de camadas de solo
previamente mantidas as escuras. Recorde-se que algumas espécies fotoblasticas tém de
experimentar um periodo de escuridao para se tornarem, posteriormente, sensiveis ao estimulo da
luz (Milberg & Andersson, 1997). A vima tinha por funcao destruir esta segunda vaga de
infestantes recém-germinadas. Duas mobilizacdes na altura e na profundidade certas eram
essenciais para controlar os estragos causados pela competicdo num sistema de agricultura ja de
si pouco produtivo.

Sementes duras

Muitas leguminosas, sobretudo espécies pratenses e arvores de origem tropical, produzem uma
percentagem significativa de sementes com dorméncia fisica (as chamadas sementes duras).
Nestas sementes, a impermeabilidade do tegumento impede a absorcao da dgua e inibe a
germinacao por periodos que variam de poucas semanas a muitos anos. A dorméncia fisica é um
mecanismo de evasao particularmente apropriado para territérios com uma estacao seca
pronunciada (e.g., ecossistemas mediterranicos e savanas tropicais), evitando que as sementes
enterradas no solo germinem ingloriamente com uma chuvada ocasional e atipica de verao, cuja
humidade residual seria insuficiente para o posterior sustento da plantula (falsas partidas).

Em condicdes naturais, as sementes duras precisam de atravessar o trato digestivo de um
herbivoro ou de serem sujeitas a temperaturas ambientais extremas para germinarem. Na
agricultura e silvicultura, a submersao em agua quente, ou por vezes fervente, é um tratamento
padrao na reproducdo destas espécies em viveiro (Figura 306). A escarificacdao das sementes
pode também ser realizada artificialmente através de métodos mecanicos (abrasao com areia ou
lixa) ou quimicos (submersao em solucdes acidas).

O fogo atua como um poderoso agente natural de escarificacdo térmica. As sementes em
dorméncia fisica das estevas (Cistus, Cistaceae) germinam rapidamente em massa apds uma
gueimada porque o seu tegumento fendilha pela acao do fogo. Esta caracteristica ecofisiolégica
contribui decisivamente para explicar a sua extraordinaria abundancia nas terras baixas da
Peninsula Ibérica ciclicamente percorridas pelo fogo (Moreira et al., 2010). Numa ética quimica, as
sementes de oliveira (onde a dorméncia é imposta pelo endocarpo duro) sao frequentemente
escarificadas em viveiro através do tratamento com uma solucdo arrefecida de soda cdustica para
saponificar as gorduras que impregnam e impermeabilizam o caroco.

Quebra de dorméncia induzida pelo fumo

Nos ecossistemas propensos a incéndios sazonais — como a bacia do Mediterraneo, o fynbos na
Africa do Sul e o chaparral na Califérnia —, é frequente as plantas dependerem do estimulo do fogo
para regenerarem por semente. Embora algumas sementes possuam uma dorméncia fisica e



respondam diretamente ao calor irradiado pelas chamas (v. sementes duras de Cistus na seccao
anterior), a maioria das sementes nestes habitats demonstra uma dorméncia de tipo fisioldgico,
cuja quebra depende de um outro estimulo: o fumo. Mais concretamente, a germinacao é ativada
por um grupo peculiar de moléculas organicas hidrossoluveis (facilmente transportadas ao longo
do perfil do solo pela chuva) com acao reguladora do crescimento vegetal, conhecidas

por karrikinas (Flematti et al., 2004).

Ecologicamente, os constituintes do fumo funcionam como um sinal quimico fidvel para o banco de
sementes. O fumo "informa" a semente de que a vegetacao circundante foi consumida pelas
chamas e de que as plantulas tém a sua disposicao um ambiente soalheiro, livre da competicao
por &gua e luz e com um solo recém-fertilizado pelos minerais das cinzas. Atualmente, utilizam-se
extratos aquosos de fumo ("agua de fumo"; smoke-water), bem como karrikinas sintetizadas em
laboratério, como agentes de pré-condicionamento (seed priming) na propagacao por semente
de espécies de dificil germinacao, na restauracao ecolégica e no estimulo do vigor germinativo de
sementes agricolas e horticolas (Kepczynski & Kepczynska, 2023).

Dorméncia combinada

Embora muitas plantas associem diferentes mecanismos de inibicao (como a imaturidade do
embriao com fatores fisiolégicos), a dorméncia combinada — a reunido das dorméncias fisica e
fisioldgica — é incomum na natureza. O trevo-subterraneo é um excelente exemplo operacional
das complexidades da dorméncia combinada (Caixa I.A.12.1). Contudo, depender de um sistema
duplo e sequencial de sinais ambientais envolve riscos evidentes. Esta sofisticada estratégia
evolutiva acabou por ficar restrita a linhagens filogenéticas muito particulares (como algumas
leguminosas e cistaceas), adaptadas a ambientes ecolégicos imprevisiveis em gue o recrutamento
das plantulas depende de uma combinacdo precisa de condicdes ambientais (Baskin & Baskin,
2014).

Caixa I.A.12.1. Dorméncia combinada na semente do trevo-subterraneo



O trevo-subterraneo (Trifolium subterraneum), uma espécie-chave das pastagens semeadas de sequeiro nas regides de
clima mediterranico, reine numa sé planta uma enorme complexidade de mecanismos de dorméncia (dorméncia
combinada) e de quebra de dorméncia (Smetham, 2003). As cultivares comerciais desta espécie produzem uma
elevadissima percentagem de sementes duras, geralmente superior a 80% no inicio do verao (Figura 197-B).

A quebra da dorméncia fisica (medida pela reducao progressiva da percentagem de sementes duras) é favorecida por
variacdes acentuadas da temperatura diaria ao nivel do solo. Os ciclos didrios continuos de contracao e expansao
térmica dos tecidos geram microfendas no tegumento da semente que, por sua vez, facilitardo a embebicdo e a
germinacao futuras. A exposicdo a temperaturas diurnas elevadas no solo, frequentemente acima dos 50 a 60 °C no pico
do estio, é particularmente eficiente na quebra da dorméncia fisica. Por conseguinte, a remocao mecanica ou o pastoreio
intensivo da biomassa pratense seca durante o verdo reduz o ensombramento, incrementa a temperatura didria a que
estdo expostas as sementes na superficie do solo e, consequentemente, diminui drasticamente o nimero de sementes
duras no final do ver&o e inicio do outono. Inversamente, o enterramento profundo das sementes tem um efeito protetor
e prolonga a dureza.

Contudo, as sementes de trevo-subterraneo somam a esta dorméncia fisica uma dorméncia fisiolégica adicional,
governada pelos teores de CO:z no solo, pela temperatura e pela presenca de inibidores quimicos no tegumento. Baixos
teores de CO2 na atmosfera do solo e temperaturas superiores a 20 °C mantém e prolongam ativamente a dorméncia
fisiolégica. Chegado o periodo himido outonal, a atividade biolégica (microbiana e radicular) do solo recrudesce e o teor
de CO2 na atmosfera do perfil do solo sobe; simultaneamente, a temperatura desce e a dgua da chuva lixivia os
inibidores hidrossollveis acumulados no tegumento. O resultado? As sementes com o tegumento ja fendilhado pelos
calores do verdo germinam em massa e em perfeita sincronia.

As dormeéncias fisica e fisiolégica desempenham assim um papel-chave na regulacao do ciclo biolégico desta
forrageira,porque blindam a planta contra o risco de germinacdes precoces indesejadas. A germinacao estival das
sementes em consequéncia de uma trovoada atipica (as chamadas «falsas partidas»), por exemplo, representa um
enorme risco, pois, nesta altura do ano, as plantulas terdo pela frente, com grande probabilidade, um longo e letal
periodo quente e seco. A morte massiva destas plantulas no verdo esgota o banco de sementes, prejudica as
emergéncias no outono e compromete a persisténcia da pastagem a longo prazo. E por esta razdo que a dorméncia
fisica prolongada serve para lidar com as flutuacées meteorolégicas interanuais, garantindo um banco de sementes
sustentdvel. Como consequéncia agronémica, a producao e retencdo de sementes duras é uma caracteristica
positivamente selecionada pelos melhoradores de plantas: quanto maior for a probabilidade de ocorrerem chuvas
extemporaneas a meio do verdao numa determinada regidao, maior deve ser a percentagem genética de sementes duras
das cultivares de trevo semeadas.

POs-maturacao nas gramineas

Na familia Poaceae (gramineas), a intensidade da dorméncia fisiolégica e a proporcao de sementes
dormentes variam com a espécie, com a posicao das sementes na inflorescéncia, com a
temperatura durante a maturacao e com o stresseambiental vivenciado pela planta-mae. A quebra
da dorméncia das cariopses nos cereais de outono-inverno é alcancada de forma natural e
progressiva apés um periodo de armazenamento num ambiente seco a temperatura ambiente (um
fendmeno ecofisiolégico designado por pés-maturacao ou after-ripening), ou através da
embebicdo em agua sob temperaturas relativamente baixas (estratificacao) (Baskin & Baskin,
2014).

Nas sementes de gramineas silvestres nao domesticadas, quanto mais longo e quente for o
periodo de dorméncia (ou quiescéncia) imposto no solo pela falta de humidade durante o estio,
mais enérgica e sincrénica sera a germinacao com a chegada das primeiras chuvas outonais.
Adicionalmente, a remocao mecanica ou a degradacao natural das pecas bracteolares que
envolvem a semente (as glumelas) favorece significativamente a germinacao em algumas
espécies, como é o caso do balanco (Avena fatua) (Hsiao et al., 1983).



Germinacao da semente

A germinacao pode ser entendida como a retoma do crescimento do embriao de uma semente
madura. Para os fisiologistas vegetais, a germinacao comeca com a embebicao da semente e
termina com a emissao da radicula; em agronomia, o conceito de germinacao estende-se até a
emergéncia da planta acima da superficie do solo.

Como referido no ponto anterior, as sementes dormentes sé germinam se a dorméncia for
ativamente quebrada. As sementes quiescentes necessitam apenas de uma combinacao
apropriada de agua, temperatura e oxigénio para germinar. As condicdes ambientais 6timas para a
germinacao das sementes quiescentes sao determinadas pelo genétipo: variam de espécie para
espécie, ou mesmo entre cultivares ou proveniéncias da mesma espécie.

As sementes ndo germinam sem agua, mas agua a mais impede a difusao do Oz, aumenta a
concentracao de CO2z no solo(um inibidor frequente da germinacao) e favorece o ataque de fungos
e bactérias. As plantas aquaticas, pelo contrario, germinam geralmente submergidas em agua. A
luz deprime ou inibe a germinacao de muitas sementes (e.g., grande parte das arvores de fruto). O
pH do solo também influencia a germinacao da semente — a experiéncia mostra que a
regeneracao por semente de plantas aciddfilas e calcicolas é extremamente sensivel a este fator.

A taxa de germinacao das sementes — o numero de sementes germinadas por unidade de
tempo, geralmente expressa em percentagem — varia com a temperatura. Por norma, as plantas
extratropicais germinam com temperaturas mais baixas do que as plantas tropicais. Em
agricultura, quanto mais pequenas forem as sementes, menor deve ser a profundidade de
sementeira e mais importante se torna o esmiucamento da camada de solo onde se encontram (a
"cama da semente", na terminologia agronémica), de modo a garantir um contacto estreito e
capilar entre as particulas de terra e a semente. A formacao de uma crosta superficial no solo pela
acdo mecanica da chuva, sobretudo nos solos de textura fina, € uma importante causa de
germinacdes deficientes em muitas culturas agricolas (e.g., milho-graudo e feijoeiro).

Todos os eventos ocorridos ao nivel da semente durante a germinagao estao estreitamente
coordenados. A germinacao principia com a embebicao em agua (ou humectacao) da semente;
segue-se 0 aumento do volume do embrido, a ativacao dos meristemas embrionarios e a
mobilizacao das reservas acumuladas nos cotilédones ou em tecidos de reserva em direcéo ao eixo
embrionario. O embriao, ao aumentar de volume, pressiona os tecidos envolventes (como o
endosperma e o tegumento), que acabam por se romper. Guiada por um geotropismo positivo, a
raiz primdaria emerge da semente, geralmente pelo micrépilo, e afunda-se no solo. No extremo
oposto, o meristema caulinar tem um geotropismo negativo e produz o caule e as folhas. O
alongamento dos primeiros entrends caulinares encaminha a plimula para a superficie do solo.

Nas espécies de germinacao epigea, os cotilédones sao arrastados para fora do solo pelo
alongamento do hipocétilo. Nas sementes de germinacao hipoégea, o entrend hipocotilar alonga-
se muito pouco e os cotilédones permanecem enterrados (ou nivelados a superficie do solo).
Apresentam germinacao epigea o feijao-comum, as couves, a macieira, a pereira, a cerejeira, a
oliveira e os cafeeiros; em contraste, os cereais, 0 pessegueiro, a amendoeira, a mangueira e os



citrinos sdo tendencialmente hipégeos. A manifestacao visual das plantulas a superficie do solo
designa-se por emergéncia. Sao plantulas as plantas recém-germinadas que ainda apresentam
os cotilédones; depois da queda (abcisdo) dos cotilédones, diz-se que sao plantas jovens (L.
Caixinhas, com. pess.).

A oposicao entre as germinacdes epigeas e hipdgeas envolve um interessante trade-off evolutivo.
Os cotilédones epigeos tornam-se fotossintéticos (verdes), contribuindo ativamente com
fotoassimilados para a plantula, e as suas reservas estao fisicamente préximas dos meristemas
apicais caulinares. Em contrapartida, a exposicao aumenta significativamente os riscos de
herbivoria, uma vez que estas estruturas sao ricas em nutrientes e energia. A agravar, o atrito com
as particulas de solo ou com crostas superficiais durante a emergéncia (como se refere adiante ao
feijoeiro) pode fraturar o eixo embrionario ou arrancar os cotilédones da plantula. As plantulas com
germinacao hipdgea, pelo contrério, crescem inicialmente mais devagar, mas mantém os seus
cotilédones (e as respetivas reservas) resguardados no solo. Se a candpia recém-formada for
consumida por um herbivoro ou destruida por uma geada tardia, as reservas subterraneas
permitem a planta voltar a rebentar. Admite-se que a germinacao epigea é mais vantajosa em
habitats abertos e soalheiros (onde o crescimento rapido é crucial), enquanto a germinacao
hipégea é ecologicamente mais adequada ao sub-bosque florestal sombrio ou a ecossistemas com
elevada pressao de herbivoria (Kitajima, 1996).

A germinacao implica a desorganizacao da protecao fisica conferida ao embriao pelas estruturas
da semente, em particular pelo tegumento. A reativacao do catabolismo aumenta o consumo de
energia e reduz a relagao C/N (carbono/azoto) na semente. Caso existam, verifica-se uma
diminuicao da concentracao de substancias quimicas de defesa contra a herbivoria(e.g., os
alcaloides quinolizidinicos das sementes dos tremoceiros, Lupinus, Fabaceae). A germinacao das
sementes é, portanto, um periodo particularmente sensivel e vulneravel do ciclo de vida das
plantas — a competicao com as plantas vizinhas, os agentes patogénicos ou a herbivoria podem
causar taxas de mortalidade altissimas, quer em populacdes naturais, quer nos agroecossistemas.

As reservas das sementes suportam a germinacao, a emergéncia e a diferenciacdao das primeiras
folhas verdadeiras. As sementes sem reservas — as microssementes — adquirem energia
parasitando plantas (plantas parasitas, e.g.,lorantdceas) ou fungos (plantas micoparasitas, e.g.,
orquideas). Em condicdes naturais, as microssementes nao germinam sem a presenca do
hospedeiro (Harper et al., 1970; Eriksson & Kainulainen, 2011), razao pela qual sao tao dificeis de
propagar. A sementeira em vaso, na proximidade imediata da planta-mae, é o processo tradicional
mais pratico de propagar orquideas por semente. Em alternativa, a sementeira pode ser feita em
turfa junto com pedacos de raiz de plantas da mesma espécie, de forma a inocular o substrato com
os fungos simbiontes essenciais. Estas técnicas classicas sdo pouco eficientes, ou mesmo
impossiveis de aplicar a muitas espécies. Comercialmente, a propagacao de orquideas por
semente é hoje realizada in vitro em meios de cultura enriquecidos.

Dada a impossibilidade de realizar uma revisao exaustiva da diversidade morfofuncional
(ecomorfolégica) da germinacao nas angiospérmicas, as Caixas I.A.12.2. e [.A.12.3. resumem as
caracteristicas de duas espécies classicas: o milho-graddo (Zea mays) e o feijoeiro-comum (
Phaseolus vulgaris) (Figura 307). Estas espécies servem de modelo para duas das mais
importantes familias de plantas cultivadas — as gramineas e as leguminosas, respetivamente.



Caixa I.A.12.2. Semente e germinacdo nas gramineas: o exemplo do milho-gratdo

A germinacao no milho-graddo principia com uma rédpida embebicdo de dgua. As sementes (caridpses) tém de absorver
pelo menos 30% do seu peso em dgua para que a germinacdo possa prosseguir (Nielsen, 2014). Apés um sinal hormonal
emitido pelo embrido, a camada de aleurona produz enzimas capazes de desdobrar o amido. Comeca entao a
mobilizacao dos nutrientes do endosperma para o embriao, mediada pelo escutelo, seguida da divisdo e do alongamento
das células com capacidade meristematica.

O milho-gratido é uma espécie de germinacdo hipdgea: a semente permanece inumada no solo. Em condicdes ideais, a
coleorriza emerge da base da semente poucos dias depois a embebicado, protegendo temporariamente a radicula no
interior. No mesmo dia (ou varios dias depois, em solos frios), a raiz primaria (primary root) irrompe pela coleorriza. Em
seguida, emerge um nuimero varidvel de raizes seminais laterais (geralmente duas; lateral seminal roots), em
conjunto com o coledptilo. Embora previamente diferenciadas no embrido, as raizes seminais laterais tém uma origem
adventicia no né do escutelo (Golan et al., 2018). Estas raizes embriondrias estdo ausentes em muitas espécies de
gramineas; ndo se desenvolvem no arroz, por exemplo, mas oscilam entre duas a cinco no trigo. A duracao funcional do
sistema radicular seminal (raiz primaria + raizes seminais laterais; seminal root system) das gramineas varia de
poucas semanas a varios meses, consoante as espécies (durando, inclusive, todo o ciclo de vida em algumas espécies
anuais).

O coledptilo protege a plimula durante o seu percurso ascendente no solo. O entrend que liga o coledptilo a semente —
0 mesocoétilo — alonga-se significativamente nas sementes muito enterradas, empurrando o né do coledptilo em
direcdo a superficie do solo. O comprimento maximo do coledptilo e do mesocétilo, bem como a profundidade méxima a
partir da qual uma semente é capaz de emergir, estdo diretamente relacionados com a quantidade de reservas
armazenadas no endosperma (ou seja, dependem do peso/calibre da semente). O milho, sendo uma semente grande,
pode ser semeado até 7 cm de profundidade.

Em condicOes 6timas, o intervalo entre a sementeira e a emergéncia ronda uma semana. Atingida a superficie do solo, o
coledptilo cessa de se alongar, rompe-se na extremidade e, do seu interior, emerge a primeira folha verde (Figura 307-
A). Esgotadas as reservas, o que resta da semente senesce e acaba por se destacar da planta, no interior do solo. Cerca
de 10 dias apds o inicio da germinacao, despontam raizes adventicias no né do coledptilo e, progressivamente, nos
restantes nés subterraneos que se Ilhe seguem (Nielsen, 2014). Estas raizes constituirdo o sistema radicular definitivo da
planta jovem e adulta de milho-graddo, porque tanto a raiz priméria como as raizes seminais laterais acabam por
senescer e morrer. No entanto, no milho-graddo, as raizes seminais desempenham um papel determinante na absorcao
de dgua durante uma fase critica e significativa do ciclo de vida inicial da espécie (Navara, 1987). As robustas raizes-
escora formar-se-do apenas cerca de 6 semanas apds a germinacao, inseridas nos primeiros nés aéreos do caule
(Feldman, citado por Hochholdinger et al., 2004).

Caixa 1.A.12.3. Semente e germinacao nas leguminosas: o exemplo do feijoeiro-comum



As leguminosas exigem consideravelmente mais dgua no solo para germinar do que as gramineas, e a sua embebicdo é
mais lenta. Geralmente, 1 a 2 semanas separam a sementeira da emergéncia. Por isso, na horticultura familiar, é pratica
comum mergulhar as sementes em dgua durante algumas horas (geralmente 1 dia) antes da sementeira, para acelerar
a embebicdo e aumentar a taxa de emergéncia.

O feijoeiro-comum tem uma germinacdo epigea, embora muitas outras leguminosas sejam hipdgeas (como a ervilheira e
a fava). O sistema radicular é do tipo aprumado, estando a raiz principal ja perfeitamente diferenciada na semente. As
raizes secunddrias sao pdés-embriondrias, diferenciando-se lateralmente a partir da raiz primaria. O alongamento do
hipocétilo sucede a emergéncia da raiz. Numa fase inicial de crescimento subterraneo, o hipocétilo alonga-se e arqueia-
se acentuadamente, formando um arco hipocotilar. O arco protege o delicado meristema apical da plimula de
eventuais danos mecanicos causados pelo atrito com as particulas do solo.

Quando este arco atinge a superficie, sob a influéncia do estimulo da luz, apruma-se, arrastando os cotilédones e a
plumula para fora do solo. Atingidas a superficie e a luz, os cotilédones assumem temporariamente a funcdo
fotossintética antes de senescerem e cairem. Noutras Fabaceae, como os tremoceiros (Lupinus), os cotilédones tornam-
se verdadeiras folhas de reserva e continuam totalmente funcionais e fotossintéticos até ao principio da primavera
(Figura 6).

A germinacao epigea do feijoeiro-comum, sobretudo em solos de textura fina que formam crosta, é frequentemente
irregular; com facilidade, os cotilédones sofrem danos mecanicos ou soltam-se no trajeto a caminho da superficie
(embora um Unico cotilédone intacto seja suficiente para a plantula sobreviver). Para obviar a este problema,
tradicionalmente semeiam-se 2 a 4 sementes por covacho (a chamada sementeira a golpes; Figura 308), ou semeia-
se densamente em linha para posterior desbaste. Nas plantulas de feijoeiro recém-emergidas, sobressaem
primeiramente duas grandes folhas primordiais simples e opostas. Depois de uma curta paragem fisioldgica, o
crescimento é retomado e o meristema apical comeca a diferenciar as tipicas folhas definitivas (nomofilos) compostas e
alternas.
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B. Reproducao assexuada nas angiospérmicas

1. Vantagens e desvantagens da
reproducao assexuada

A reproducao assexuada oferece varias vantagens frente ao seu equivalente sexuado (a
reproducao sexuada por semente), quer em condi¢cdes naturais e seminaturais, quer no ambito dos
agroecossistemas (Quadro 53). As vantagens da reproducao assexuada e da autopolinizacao sao
parcialmente coincidentes (vd. «Vantagens e desvantagens da polinizacdo cruzada»). Da analise
do Quadro 53 depreende-se que a hipdétese da seguranca reprodutiva, enunciada a respeito da
autopolinizacao, é perfeitamente generalizdvel a reproducao assexuada. Além disso, ambas evitam
o desmembramento de combinacdes genéticas favoraveis. Todavia, reduzem drasticamente a
variacao genética — a «matéria-prima» da evolucao e do melhoramento vegetal. A longo prazo,
nenhuma espécie pode dispensar a combinacao da sexualidade com a alogamia sem um
agravamento severo dos riscos de extincao (Barrett, 2014).

Quadro 53. Vantagens da reproducdo assexuada frente a reproducao sexuada

Vantagem

Dispensa polinizadores e os riscos a eles inerentes

Evita o desmembramento de combinacées génicas
favoraveis pela sexualidade

Possibilita a reproducao de individuos estéreis, bem
adaptados ou com caracteristicas agronémicas
desejaveis

Evita a necessidade de quebrar a dorméncia da
semente

Comentarios e exemplos

As condicOes climaticas adversas ao voo dos polinizadores
tém, geralmente, um efeito nulo ou muito menos negativo
nas taxas de sucesso da reproducao assexuada.

Em condicbes naturais, a recombinacao genética de
origem sexual pode ser contra-adaptativa em habitats
muito especializados (e.g., rochas ultrabdsicas) ou em
populacdes marginais, distantes do core (centro de
distribuigdo) da espécie. Em contexto agronémico, permite
conservar o fenétipo (e o gendtipo subjacente) de plantas
altamente heterozigéticas, garantindo uma descendéncia
clonal com as mesmas caracteristicas de interesse da
planta-mae.

A bananeira é um exemplo cldssico: as cultivares
comerciais mais difundidas sao triploides e,
consequentemente, estéreis.

A quebra da dorméncia da semente tem custos
econémicos e consome tempo em viveiro. Embora a
dorméncia de propagulos vegetativos seja um fenémeno
frequente, &, regra geral, menos profunda e limitante do
gue a dorméncia da semente.



Vantagem

Permite ultrapassar limitacées ambientais, bidticas
e abidticas

Permite manipular a arquitetura das plantas

Antecipa o investimento no crescimento vegetativo,
com ganhos competitivos

Antecipa a floracao e a producao de fruto

Comentarios e exemplos

O uso de porta-enxertos tolerantes a diferentes pragas e
doencas é indispenséavel na cultura dos citrinos ou do
castanheiro. Na viticultura, existe uma vasta panéplia de
porta-enxertos adaptados a diferentes condicOes edéaficas
(e.g., solos secos vs. himidos, ou solos &cidos vs. solos
com elevados teores de calcério ativo). Adicionalmente, a
multiplicacdo vegetativa permite contornar os estadios
fenolégicos iniciais da propagacdo por semente (e.g.,
germinacdo e plantula), que sao os mais vulneraveis as
condicdes ambientais e ao ataque de pragas e doencas.

A enxertia em porta-enxertos ananizantes revolucionou a
fruticultura moderna, permitindo a instalagcdo de pomares
intensivos de macieira, pereira e cerejeira.

A germinacao e o estabelecimento da plantula sao fases
demoradas porque as reservas da semente sao escassas e
as plantulas possuem uma superficie fotossintética exigua.
Em contraste, um propdgulo (como uma estaca de
salgueiro ou um tubérculo de batateira) dispde de reservas
massivas para investir num crescimento imediato e
vigoroso, antecipando-se aos competidores diretos pela
luz e espaco.

O uso de propéagulos provenientes de partes maduras da
planta-mdae (ou o recurso a embrides agamospérmicos)
permite encurtar drasticamente a fase juvenil da nova
planta, antecipando a sua entrada em producao.

A agronomia seve-se de algumas das vantagens enunciadas no Quadro 53. Dada a sua
importancia, aprofundam-se, em sequida, a relevancia e os riscos do uso da reproducdo assexuada
na conservacao das caracteristicas genéticas do individuo parental em agricultura.

Os individuos de cultivares multiplicadas assexuadamente — as cultivares clonais — tém uma
ascendéncia comum préxima e um genoma praticamente idéntico. Em contrapartida, sao plantas
altamente heterozigéticas, i.e., a percentagem de /oci heterozigéticos (com dois alelos distintos do
mesmo gene em cromossomas homaélogos, um de origem materna e outro de origem paterna) é
muito elevada. Nestas plantas, a reproducao sexuada da origem a populacdes fenotipicamente
muito heterogéneas, com individuos marcadamente distintos dos progenitores e, regra geral, de
menor interesse agronémico e econdmico. Por isso, a reproducao assexuada é usada desde os
primérdios da agricultura para uniformizar e estabilizar o fenétipo, conservando genétipos
superiores de plantas heterozigéticas perenes. A lista de espécies cultivadas propagadas
vegetativamente com este intuito € enorme: ananas, batateira, batata-doce, mandioca, cana-de-
aclcar e grande parte das arvores de fruto, entre outras.

Em termos estritamente agronémicos, a reproducdo assexuada tem a desvantagem dos
propagulos (e.g., estacas, borbulhas, tubérculos e estolhos) serem mais dificeis e dispendiosos de
colher, transportar e armazenar, de possuirem uma viabilidade temporal substancialmente mais
curta do que a semente e de aumentarem a prevaléncia e os estragos de algumas doencas.
Efetivamente, a multiplicacdo vegetativa perpetua um vasto grupo de doencas sistémicas de



etiologia viral ou fitopldsmica. Este inconveniente é particularmente nocivo na batateira (Caixa 1).
A vinha, o morangueiro, a mandioca e muitas outras culturas multiplicadas vegetativamente
enfrentam problemas sanitarios similares aos da batateira, sendo combatidos com o0 mesmo tipo
de solucdes.

Caixa 1. O impacto sanitdrio da reproducao assexuada: o caso da batateira

A multiplicacao continua da espécie por tubérculos da batateira origina um répido incremento da carga viral transmitida
por afideos, situacdo que sé pode ser revertida por reproducao sexuada ou através do uso de propagulos saos, obtidos
por técnicas laboratoriais especializadas de cultura de tecidos in vitro. Por causas meramente sanitarias, os agricultores
comerciais renovam todos os anos, ou ano sim ano nao, a batata-semente (os tubérculos usados na plantacao da
batata).

A semente é uma alternativa interessante a propagacao por tubérculos nas regides com uma elevada incidéncia de
doencas virais, onde os agricultores ndo tém capacidade financeira para adquirir material vegetativo saudavel ou onde a
importacao de batata-semente certificada é demasiado cara (Golmirzaie et al., 2004). Com poucos gramas de semente
substituem-se 2 t/ha de batata-semente, obtendo-se plantas saudaveis e isentas de virus. Contudo, a propagacao por
semente comporta varios desafios agronémicos. De modo a obter progénies suficientemente homogéneas e produtivas,
sao realizados cruzamentos controlados, tecnicamente exigentes, com cultivares selecionadas. Além disso, as plantulas
de batateira sao muito sensiveis a competicao por infestantes, a défices de agua e a alguns fungos de solo, e o ciclo da
cultura aumenta em 15 a 20 dias.



B. Reproducao assexuada nas angiospérmicas

2. Tipos de reproducao
assexuada

TIpos

Os tipos mais importantes de reproducao assexuada (ou propagacao assexuada) entre as
plantas terrestres sao os seguintes:

e Producao de esporos: processo fundamental nos briéfitos e 'pteridéfitos’;

e Apomixia (ou agamospermia, reproducao assexuada por semente): producao de
sementes vidveis nao fecundadas (sementes assexuadas) a partir de tecidos de origem
maternal;

o Multiplicacao vegetativa (ou propagacao vegetativa): envolve apenas estruturas
vegetativas, i.e., propagulos (e.g., fragmentos de caule, raiz ou folhas); resulta do
abrolhamento de gemas de diferentes tipos e da diferenciacao de novas raizes, por regra
adventicias;

e Micropropagacao: multiplicacao vegetativa laboratorial orientada para a producgao de
clones in vitro, a partir de uma Unica célula vegetal somatica (aproveitando a sua
totipoténcia) ou de uma porcao de tecido vegetal (explante).

Inclui-se a producao de esporos na reproducao assexuada por duas ordens de razdes: (i) ainda que
0s esporos (meiosporos) dos briéfitos e 'pteridéfitos' integrem o ciclo de vida sexual das plantas, a
sua génese ocorre por meiose, ndo envolvendo fecundagao (singamia); (ii) a dispersao e a
germinacao dos esporos partilham caracteristicas ecoldgicas fundamentais com a propagacao
assexuada, nomeadamente a capacidade de um Unico propagulo estabelecer um novo individuo
auténomo e a rapida colonizacdo de novos habitats com baixo custo energético. A producdo de
esporos em bridéfitos e 'pteridéfitos' é abordada no préximo capitulo.

Para efeitos de clareza terminoldgica, utiliza-se o termo apomixia num sentido estrito, sinénimo de
agamospermia (producao assexuada por semente), conceptualmente distinto de multiplicacdo
vegetativa, que se dirige, exclusivamente, a regeneracao a partir de estruturas vegetativas da
planta. Com o0 mesmo, intuito evita-se a designacao reproducao vegetativa.

As técnicas de micropropagacao nao serao discutidas neste texto.

Apomixia



A apomixia é um processo exclusivo dos espermatéfitos. Ca. 0,1% das angiospérmicas de mais de
40 familias sao estritamente apomiticas ou juntam a apomixia com a producao de sementes
sexuadas (Mogie, citado por van Dijk, 2009;Carman, 1997). A maioria destas espécies sao
herbdceas perenes das familias Asteraceae e Poaceae. As plantas apomiticas sdo geralmente
perenes e associam a apomixia a multiplicacdo por via vegetativa (e.g., por rizomas ou estolhos)
(Bicknell & Koltunow, 2004).

A apomixia tem vdérias vantagens face a multiplicacdo vegetativa classica (van Dijk, 2009): (i)
envolve uma fase unicelular equivalente ao zigoto, o que aumenta a probabilidade da fixacao de
mutacdes vantajosas; (ii) restringe a transmissdo de virus para as geracdes seguintes; (iii) € mais
eficaz na dispersao a longa distancia (pois utiliza a semente); e (iv) produz diasporos mais
resistentes a condicdes adversas. Contudo, a semelhanca da autopolinizacao estrita ou das plantas
que se reproduzem exclusivamente por multiplicacao vegetativa, a apomixia perfeita pode ser
temporariamente vantajosa, mas deprime a variacdo genética e, a prazo, compromete a
persisténcia das linhagens portadoras.

Conforme referido anteriormente, para recuperarem variacao genética, muitas plantas
autogamicas vivem ocasionalmente eventos de alogamia — o mesmo fenémeno ocorre nas
plantas apomiticas. Pela mesma razdo, as plantas apomiticas exibem frequentemente mecanismos
que impedem ou reduzem a incidéncia da autogamia (e.g., autoincompatibilidade, dioicia ou
heterostilia) (Bicknell & Koltunow, 2004). O dente-de-ledo pertence a um conhecido género de
plantas apomiticas — Taraxacum (Asteraceae) —, comum nos relvados urbanos extratropicais.
Mesmo assim, produz pdélen e néctar e é ativamente visitado por insetos polinizadores. Estudos
aturados vieram demonstrar que os Taraxacum produzem, pontualmente, algumas sementes
sexuais (Richards, 2003). Por serem muito heterozigéticos, os individuos resultantes destes raros
eventos sexuais podem ser morfologicamente muito distintos dos progenitores. E por esta razdo
gue a taxonomia das plantas apomiticas é tao complexa e conflituosa.

Reconhecem-se dois tipos fundamentais de apomixia (van Dijk, 2009):

o Apomixia gametofitica (ou partenogénese);
e Apomixia esporofitica (ou embrionia adventicia / embrionia somética).

Na apomixia gametofitica, desenvolve-se um saco embriondrio nao reduzido (2n) a partir de um
esporo nao reduzido (diplosporia) ou de uma célula do nucelo (aposporia) (van Dijk, 2009). Em
ambos os casos, ocorre a formacao de um saco embrionario e de uma oosfera 2n. A oosfera nao
reduzida desempenha uma funcao similar a do zigoto na reproducao sexuada: dé origem a um
embriao diploide, neste caso, de origem exclusivamente maternal (sem ocorréncia de fecundagao).
A diferenciacao destes embrides gametofiticos (ou embrides partenogenéticos) esta estreitamente
associada a poliploidia. E muito frequente tanto em monocotiledéneas como em eudicotiledéneas;
e.g., roseiras (Rosa, Rosaceae), silvas (Rubus, Rosaceae), dentes-de-ledao (Leontodon, Asteraceae)
e numerosas gramineas (Poaceae), entre as quais as gramineas temperadas do género Poa e as
forrageiras tropicais do género Brachiaria (Valle & Savidan, 1996). Num terceiro tipo de apomixia
gametofitica — a partenogénese haploide (haploid parthenogenesis) —, diferenciam-se
embrides (e plantas adultas) haploides a partir da oosfera nao fecundada, sendo este um evento
raro, mas com alguma importancia na especiacao das plantas (Hojsgaard & Horandl, 2019).



A apomixia esporofitica envolve a diferenciacao de um ou mais embrides (embrides adventicios)
por semente, em substituicao ou como complemento ao embriao sexual (ou embrido zigético), a
partir de células somaticas situadas em qualquer ponto do primérdio seminal, excluindo as células
do saco embrionario. Estes embrides sao também diploides e de origem exclusivamente maternal.
Na apomixia esporofitica, ao contrario da gametofitica, nao ocorre a formacgao préviade um
gametoéfito e de uma oosfera. Este processo de reproducao assexuada foi identificado em cerca de
250 espécies pertencentes a mais de 50 familias. E muito frequente nos citrinos (Citrus, Rutaceae)
e nas cultivares de mangueira provenientes do sudeste asiatico. Nestas plantas, uma Unica
semente pode conter mais do que um embrido (poliembrionia) e dar origem a mais de um
individuo (Figura 309): um dos embrides é sexual e os restantes sdoadventicios, sendo estes
Gltimos geneticamente idénticos a planta-mae. Os embrides adventicios sao iniciados mais cedona
ontogenia e, consequentemente, sao maiores e dao origem a plantulas mais vigorosas do que o
embridao sexuado. Em fruticultura, os embrides adventicios sao geralmente usados para propagar
assexuadamente porta-enxertos (uma vez que as cultivares de fruto se multiplicam sobretudo por
enxertia). Os viveiristas distinguem os embrides sexuais pelo seu menor vigor e eliminam-nos
manualmente, de forma a conservar a pureza genética das plantas maternais.

A ontogenia da poliembrionia nas gimnospérmicas é fundamentalmente distinta da das
angiospérmicas. Divide-se em dois tipos: poliembrionia simples e poliembrionia por clivagem
(Buchholz, 1926). Como veremos no ponto «Ciclo de vida das gimnospérmicas atuais» (Figura
333), nos primérdios seminais das gimnospérmicas ocorre a formacao de mais de uma oosfera e,
frequentemente, diferencia-se mais do que um embridao sexual (poliembrionia simples). Em
algumas espécies (e.q., Pinus e Cedrus), os embrides sexuais dividem-se vegetativamente em mais
do que um embridao (poliembrionia por clivagem). Em qualquer dos dois tipos, durante a
maturacao da semente, os embrides competem uns com os outros, sobrevivendo geralmente
apenas um. Em contraste, os primdérdios seminais das angiospérmicas tém apenas uma oosfera,
pelo que nunca se diferencia mais do que um embriao sexuado.

Multiplicacao vegetativa

A multiplicacao vegetativa tem como principio fundamental o facto de algumas células vegetais —
nomeadamente as células parenquimatosas — serem totipotentes, i.e., conservarem a
capacidade intrinseca de se desdiferenciarem, de retornarem a uma condicdo meristematica e de
reconstruirem tecidos (e.g., cambio vascular), 6rgdos (e.g., raizes e gemas) e, se necessario, a
totalidade do corpo da planta. No inicio deste volume (v. «Estrutura modular das plantas.
Totipoténcia celular»), estabeleceu-se que a totipoténcia celular e a facilidade com que as plantas
se propagam vegetativamente (seja através de fragmentos de caules, raizes, folhas, gomos
isolados ou pequenos aglomerados de células na micropropagacao) sao propriedades diretas e
emergentes da estrutura modular das plantas.

Existem numerosos tipos de multiplicacao vegetativa; os mais relevantes (bem como os respetivos
subtipos e exemplos) encontram-se resumidos no Quadro 54 (Figuras 310, 312, 311 e 313). Alguns
aspetos da biologia destas estruturas forampreviamente abordados nas seccdes «Tipos de caule
(metamorfoses)» e «Bolbos e bolbilhos».



Quadro 54. Tipos de multiplicacao vegetativa

Tipo
TIPOS PRINCIPAIS

Bolbos e bolbilhos

Divisao de rizomas
Divisao de estolhos

Tubérculos

Estacaria

Mergulhia

Pé6las radiculares

(= rebentodes de raiz)

Pdlas do colo ou da touca

(= rebentdes do colo ou da touca)

Descricao, comentdrios e exemplos

E.g., propagacao por bolbos de cebolas e chalotas;
propagacdo por bolbilhos do alho e do sisal (Agave
sisalana, Asparagaceae, Agavoideae).

E.g., Iris (Iridaceae) «lirios».

E.g., morangueiro e clorofito (Chlorophytum comosum,
Asparagaceae, Agavoideae).

Com tubérculos inteiros ou divididos; e.g., batateira e
inhame-da-costa (Dioscorea alata, Dioscoreaceae).

Neste tipo de propagacao, destacam-se das plantas-mae e
enterram-se fragmentos (estacas) de folha, caule ou raiz,
deixando uma porcao varidvel acima e abaixo da
superficie do solo. Apds o enraizamento e pegamento, as
estacas sdo transplantadas em raiz nua ou com torrao
para o local definitivo (vd. subtipos abaixo).

Na mergulhia, promove-se a formacao de raizes
adventicias colocando caules jovens, nao destacados da
planta-mae, em contacto com o solo ou com um substrato
adequado. Apds o enraizamento, os caules sdo destacados
da planta-mae («desmamados») e transplantados para o
local definitivo (vd. subtipos abaixo).

Envolve a emissdao de ramos epicérmicos resultantes do
abrolhamento de gomos adventicios localizados nas raizes
de plantas lenhosas (root suckers). Pontualmente utilizada
na perpetuagdo de povoamentos florestais explorados em
talhadia (e.g., carvalhais de Quercus pyrenaica, Fagaceae)
e na propagacao de algumas espécies ornamentais (e.g.,
Salix [Salicaceael], Acacia melanoxylon [Fabaceae] e fiteira
[Cordyline australis, Asparagaceae, Lomandroideael).

Emissao de ramos epicérmicos provenientes do
abrolhamento de gomos dormentes ou adventicios
localizados no colo (pdlas do colo) ou na touca de plantas
lenhosas (pdlas de touca, rebentos de touca ou rebentdes
de touca; stump sprouts). As toucas (ou toicas) sdo a
porcao remanescente do tronco apés o corte (regra geral,
coincidente com a regido do colo) das espécies lenhosas
com regeneracao vegetativa. As pélas de touca sao
amplamente utilizadas na perpetuacao de povoamentos
florestais explorados em talhadia (e.g., carvalhais,
castingais e eucaliptais).



Tipo
Rebentos de raiz

(= rebentos radiculares)

Enxertia

TIPOS DE ESTACARIA

Estacas foliares

Descricdao, comentarios e exemplos

Emissdo de langcamentos caulinares a partir de raizes (e
seus fragmentos) em plantas herbaceas; e.g., trés
importantes infestantes na Europa: o Cirsium arvense
(Asteraceae), a corriola (Convolvulus arvensis,
Convolvulaceae) e o Rumex acetosella (Polygonaceae).
Nao existe um termo em lingua portuguesa de uso
perfeitamente estabelecido para este tipo de multiplicacdo
vegetativa (conhecido em francés por drageon e em inglés
por root shoot); rebento de raiz ou rebento radicular sao
opcdes razoaveis e claras.

Consiste em fazer desenvolver sobre uma parte de uma
planta (cavalo, porta-enxerto ou hipobionte) uma outra
parte (enxerto ou epibionte) da mesma espécie ou de
outra espécie filogeneticamente préxima; e.g., enxerto de
pistacio (Pistacia vera, Anacardiaceae) sobre cornalheira (
P. terebinthus) ou pereira sobre marmeleiro. Nas plantas
enxertadas, o sistema radicular pertence ao porta-enxerto
e a parte aérea ao enxerto (ou é partilhada entre este e o
cavalo). A enxertia é facil de realizar em muitas
dicotiledéneas através do contacto cambio-cambio, mas
muito dificil nas monocotiledéneas (possivel apenas
através do contacto entre meristemas intercalares). O
sucesso da enxertia depende fundamentalmente de um
bom contacto entre os cambios do enxerto e do cavalo.

(Principais métodos de propagacédo por estaca)

E.g., peperémia (Peperomia caperata, Piperaceae),
saintpaulia (Saintpaulia ionantha, Gesneriaceae) e
sanseviéria (Sansevieria trifasciata, Asparagaceae,
Nolinoideae).



Tipo

Estacas caulinares

Estacas radiculares
TIPOS DE MERGULHIA

Simples

Invertida

Total, chinesa ou cameacao

Multipla ou em serpentina

Descricdao, comentarios e exemplos

O numero de gomos enterrados ou emersos acima do solo
varia com a espécie e a cultivar. Existem dois critérios
maiores de classificacdo:

a) Quanto ao tipo: Podem envolver ramos inteiros
(tanchoes) ou fragmentos de caule. Nestes ultimos
distinguem-se:

» Estacas-simples: segmento de ramo da mesma ordem
(e.qg., Salix, Platanus orientalis var. acerifolia, oliveira,
crisantemos, poinsétia, craveiro e mandioca);

e Estacas-taldo: segmento de ramo acompanhado da
casca ou de parte do ramo de ordem superior onde se
insere (e.g., choupo-branco, ulmeiros e teixo).

b) Quanto ao atempamento:

e Herbaceas: ramos do ano colhidos durante o periodo de
crescimento vegetativo (e.g., craveiro e batata-doce);

e Semilenhosas: ramos do ano colhidos préximo do final
da estacdo de crescimento (e.g., oliveira e cacaueiro);

e Lenhosas: ramos colhidos no periodo de repouso
vegetativo (e.g., marmeleiro, videira-europeia, macieira e
mandioca).

E.g., divisdo de raizes das dalias (Dahlia, Asteraceae).
(Principais métodos de propagacédo por mergulhia)

Caules dobrados e enterrados, mantendo-se acima do solo
alguns gomos na extremidade distal; e.g., magnélia-
comum (Magnolia grandiflora, Magnoliaceae). Era o
método mais usado na propagacao da videira na Idade
Média.

Ao contrario da mergulhia simples, enterra-se no solo a
extremidade distal do caule. Uso pouco frequente.

Caules enterrados a todo o comprimento, ficando emersa
apenas a extremidade distal. As gemas voltadas para cima
dao origem a caules aéreos, formando-se raizes na face
oposta. Uso pouco frequente.

Um Unico caule, de grande dimensao, mergulhado mais do
que uma vez no solo ao longo do seu comprimento. Muito
usado na propagacao de trepadeiras; e.g., clematides (
Clematis, Ranunculaceae) e glicinias (Wisteria sinensis,
Fabaceae).



Tipo

Amontoa

Alporquia

(= mergulhia aérea)

TIPOS DE ENXERTIA

De encosto

De garfo

(= ramo destacado)

De gomo

(= borbulha)

Descricdao, comentarios e exemplos

Caules (e.g., varas de uma touca) amontoados (cobertos
de solo na base) sem tor¢ao artificial dos ramos. O
enraizamento pode ser forcado com a aplicacdo de anéis
de arame na base dos caules. Técnica aplicada a plantas
dificeis de propagar por estaca; e.g., sobreiro (Quercus
suber, Fagaceae), tilias (Tilia, Malvaceae, Tilioideae),
hibiscos (Hibiscus, Malvaceae, Malvoideae) e porta-
enxertos de macieira, aveleira e castanheiro.

Formacao de raizes induzida através da colocacdao de um
substrato humedecido, sustido por um pldstico, pano ou
vidro, em torno de um caule aéreo intacto; e.g.,
pitangueiras, cameleira (Camellia japonica, Theaceae),
litchi e jabuticabeira.

(Principais métodos de propagacdo por enxertia)

Uniao lateral de duas plantas com sistemas radiculares
independentes; apds o pegamento, uma delas é destacada
da sua prépria raiz. Correntemente praticada no meloeiro;
adequada a todas as espécies que se propaguem por garfo
ou por borbulha.

Uma porcdo de caule (garfo), com um pequeno nimero de
gomos, é retirada de uma planta-mae; a extremidade
proximal é, geralmente, cortada em forma de bisel e
inserida num porta-enxerto; o enxerto é posteriormente
envolvido por réfia ou um substituto isolante equivalente.
Muito usada na macieira, pereira, videira-europeia e no
castanheiro. Existem numerosos subtipos de enxertia por
garfo que nao cabe aqui desenvolver (e.g., fenda simples,
fenda cheia, fenda inglesa, fenda dupla, em 6mega,
incrustacdo, e de coroa ou cabeca). Geralmente realizada
no final do inverno/inicio da primavera, pouco antes do
abrolhamento.

Na enxertia de borbulha (o tipo mais comum), faz-se uma
incisdo na casca do porta-enxerto até atingir o cambio, em
forma de T ou de T invertido. Afastam-se as duas abas
libertando o cambio e abre-se uma «janela» onde se insere
um pequeno fragmento de casca contendo uma Unica
gema (a borbulha); a zona é depois envolvida com rafia ou
fita plastica. Técnica corrente em Citrus (Rutaceae) e nas
prunoideas (Rosaceae). Outras variantes da enxertia de
gomo incluem as enxertias de placa, de anel, de flauta
(tradicional no castanheiro) e de gomo destacado. E
obrigatoriamente realizada numa fase em que o cambio
estd ativo. Nas regides extratropicais do hemisfério Norte,
as enxertias de gomo feitas antes do abrolhamento
(fevereiro-margco, com gomos do ano anterior) e as de
maio-junho (com gomos do ano) abrolham no préprio ano;
as enxertias de agosto e setembro (gomo dormente do
ano) pegam, mas s6 abrolham na primavera do ano
seqguinte.



A multiplicacao vegetativa pode ser natural ou artificial, consoante resulte ou nao da intervencao
humana direta. Com excecao, talvez, da alporquia e das enxertias de gomo e de garfo, todos os
restantes processos ocorrem com alguma frequéncia em condi¢cdes naturais.

A multiplicacao vegetativa natural é ubiqua em ecossistemas naturais e seminaturais. As plantas
resultantes deste processo dispersam-se de forma menos abrangente do que através da semente,
tendendo a enraizar na vizinhanca imediata da planta-mae. Em contrapartida, tém uma
probabilidade muito maior de se estabelecerem com sucesso em habitats jacolonizados por plantas
muito competitivas, uma vez que constroem a sua candpia rapidamente e podem,
temporariamente, ser sustentadas do ponto de vista nutricional e hidrico pela planta-mae. A
multiplicacdo vegetativa é igualmente Util em habitats ciclicamente perturbados (por exemplo, por
cheias e ventanias), uma vez que estes eventos fisicos fragmentam a planta (quebrando a
dominancia apical), transportam e enterram os propagulos. E um padréo ecolégico recorrente o
facto de as plantas invasoras disporem de sistemas altamente eficientes de multiplicagao
vegetativa (Barrett, 2011). A enxertia natural (sem intervencdo humana) de raizes é também um
fendmeno comum em florestas deplantas lenhosas, tanto cultivadas como silvestres (Lev-Yadun &
Sprugel, 2011).

Vejamos alguns exemplos de relevo:

As plantas pratenses estao sujeitas a uma fortissima competicao por espaco por parte dos
individuos vizinhos, coespecificos ou ndo. Os sedimentos que marginam as linhas de dgua
europeias sao um habitat de exceléncia para gramineas estolhosas e rizomatosas (e.g., Cynodon
dactylon), ou para eudicotiledéneas estolhosas (e.g., Vinca major, Apocynaceae), rizomatosas
(e.q., Cirsium arvense, Asteraceae) e espécies que regeneram ferozmente a partir de fragmentos
de raiz (e.g., Convolvulus arvensis, Convolvulaceae). Estas plantas servem-se da turbuléncia e da
forca de arrasto da agua das cheias para fragmentar e disseminar os seus propagulos a jusante. O
estorno (Ammophila arenaria) adota uma estratégia similar perante a dinamica da areia nas dunas
primdrias. Pela mesma razdo ecoldgica, muitas arvores e arbustos ripicolas (que habitam as
margens dos rios) enraizam facilmente por estaca; e.g., os salgueiros (Salix) e os choupos (Populus
) na regido Holartica, e as figueiras (Ficus) na Africa tropical. Os morangueiros-silvestres (Fragaria
vesca, Rosaceae) espraiam-se rapidamente pelas clareiras dos bosques em busca da luz, com a
ajuda de estolhos que enraizam nos nés. As silvas (Rubus, Rosaceae) e a rodeira (Rhododendron
ponticum, Ericaceae) conquistam o espaco de forma idéntica por mergulhia apical. Até mesmo
uma das mais agressivas plantas invasoras do arquipélago dos Acores, a horténsia (Hydrangea
macrophylla, Hydrangeaceae), tira partido das tempestades: fragmenta-se pela acao do vento em
pequenas estacas de facilimo enraizamento no solo himido (Figura 299-A).



B. Reproducao assexuada nas angiospérmicas

3. Afinidade e compatibilidade
em enxertia

Quando um enxerto é rejeitado logo apds a enxertia, diz-se que hé falta de afinidade ou
incompatibilidade absoluta entre o enxerto e o porta-enxerto. Infelizmente, ndo é possivel enxertar
arvores de fruto nas arvores dominantes dos bosques portugueses (e.g., Quercus, Alnus, Fraxinus
e Salix): nao existe qualquer afinidade entre elas. Um porta-enxerto e um enxerto consideram-se
compativeis quando sao capazes de estabelecer uma ligacao sélida e duradoura.

Nas enxertias compativeis, a unido entre o enxerto e o porta-enxerto viabiliza um transporte
eficiente de dgua, nutrientes minerais, fotoassimilados e reguladores de crescimento entre os dois
biontes. Ha uma continuidade cambial e vascular perfeita. Nas enxertias incompativeis, as
plantas apresentam um aspeto pouco saudavel e crescem pouco;frequentemente a folhagem
torna-se amarelada, a folha cai cedo no outono, os individuos sao pouco longevos e quebram
facilmente pela zona da enxertia. Muitas vezes, o enxerto e o porta-enxerto nao tém o mesmo
diametro e/ou desenvolve-se um inchaco evidente acima ou abaixo do ponto de unido (Figura 314).
Nesses casos, as conexdes vasculares sao profundamente irregulares.

A compatibilidade das enxertias é um fenémeno fisiolégico dificil de antecipar. A prética
demonstra que quanto maior a similaridade genética entre o enxerto e o porta-enxerto — isto é,
guanto menor a sua distancia evolutiva e maior a sua afinidade taxondmica —, maior é o sucesso
das enxertias. Quer isto dizer que a probabilidade de obter enxertias compativeis diminui na
seguinte ordem taxondmica: entre individuos do mesmo clone > entre clones distintos da mesma
espécie > enxertias interespecificas (mesmo género) > enxertias intergenéricas. A intensidade da
incompatibilidade é variavel e pode revelar-se imediatamente ou apenas varios anos apdés a
realizacao da enxertia.



B. Reproducao assexuada nas angiospérmicas

4. Multiplicacao vegetativa a
nivel anatdmico

Estacaria e mergulhia

O sucesso da estacaria e da mergulhia depende da emissao de raizes adventicias a partir de caules
ou, em casos muito particulares, de folhas. As raizes adventicias partem geralmente da
proximidade de feixes vasculares, podendo ja encontrar-se pré-formadas ou ter a sua diferenciacao
estimulada de novo, por exemplo, através de feridas (e.g., o corte da base das estacas ou a incisdo
anelar praticada na alporquia) (vd. «Tipos de raizes»). A bibliografia ndo é consensual sobre se as
técnicas utilizadas para estimular o enraizamento — como o estiolamento de rebentos através de
amontoa, a aplicacao de anéis metalicos na base dos caules ou o uso de reguladores de
crescimento — atuam em primdrdios radiculares pré-formados ou se estimulam ativamente a sua
formacao de novo.

A emissao de raizes adventicias esta sob forte controlo genético: varia dramaticamente de espécie
para espécie e, no ambito da mesma espécie, entre gendtipos. Uma vez iniciada a diferenciacao
das raizes adventicias, estas tém de conseguir irromper pelos tecidos corticais da planta até ao
exterior. A presenca de um anel continuo de esclerénquima ou de uma periderme demasiado
espessa dificulta severamente o enraizamento mecanico de estacas e mergulhdes. O recurso a
estacas semilenhosas (ramos do ano com atempamento ainda incompleto) e a realizacao de
feridas longitudinais na base das estacas sao duas técnicas classicas para ultrapassar estas
barreiras anatémicas.

Enxertia

O reconhecimento macroscépico da posicao anatdmica do cambio vascular nos caules tem um
enorme interesse pratico em agronomia. Nas enxertias, sejam elas de encosto, de garfo ou de
borbulha (Quadro 54), procura-se um contacto intimo entre o cambio do enxerto e o cambio do
porta-enxerto. A continuidade dos cambios consegue-se pondo em pratica uma velha maxima dos
enxertadores: «casca com casca», i.e., forcando o alinhamento e contacto entre a casca do porta-
enxerto e a do garfo em pelo menos um dos lados da enxertia (na técnica de fenda cheia, onde o
garfo e o cavalo tém exatamente o mesmo diametro, a continuidade cambial é conseguida nos
dois lados).

No periodo de mais intenso crescimento vegetativo (geralmente em maio, no hemisfério Norte),
torna-se tao facil destacar o felema (e os tecidos a ele exteriores) através da felogene, como



separar a casca inteira através do cambio vascular. Abrir uma "janela" de enxertia separando os
tecidos pela felogene (em vez de atingir o cambio) é um erro classico de principiante nas enxertias
de borbulha (Figura 88-C).

O sucesso das enxertias entre individuos compativeis depende do desenvolvimento de um cambio
e de um sistema vascular comuns. A consolidacao destas enxertias atravessa quatro etapas
fundamentais (Hartmann et al., 2014). Primeiro, diferencia-se um calo cicatricial na superficie dos
cortes, gerado a partir de células danificadas do cambio, de células do parénquima lenhoso ou do
xilema imaturo. Em seguida, ocorre uma interpenetracao celular progressiva entre os calos de
ambos os biontes. A partir das células do calo localizadas na margem da ferida, inicia-se entdo a
diferenciacao de um novo cambio e de uma nova felogene continuos. Finalmente, o novo cambio
comeca a funcionar, produz novo tecido vascular e estabelece a circulacao definitiva de seiva
xilémica e floémica entre os biontes. O enxerto sé pode reiniciar o seu crescimento ativo depois de
perfeitamente construida esta conexao vascular. Na primavera, com tecidos ativos, bastam trés
dias para verificar se uma borbulha pegou com sucesso.

Nas primeiras fases da enxertia, a pressao e o fluxo das conexdes vasculares podem ser geridos
com técnicas muito simples. Na enxertia de gomo, a empa (argueamento/atamento) do ramo
acima da enxertia, a execucao de um corte ou a remocao de uma lenticula de casca, até ao lenho,
imediatamente por cima do enxerto reduzem a dominancia apical do porta-enxerto, aumentando
significativamente a probabilidade de abrolhamento da nova gema. Por outro lado, as enxertias de
primavera (ou de gomo pronto) podem ser fisicamente rejeitadas se a intensa pressao de seiva
bruta do xilema recém-diferenciado as inundar e asfixiar — um problema sério e frequente, por
exemplo, na propagacao da nogueira-europeia. A solucao agrondmica passa por executar um corte
de sangria na casca, até ao lenho, imediatamente por baixo da zona de enxertia.



B. Reproducao assexuada nas angiospérmicas
5. Quimeras

Diz-se que uma planta é uma quimera quando células de, pelo menos, dois gendtipos distintos se
multiplicam e coexistem lado a lado num determinado tecido. As quimeras formam-se devido a
mutacdo de células somaticas ao nivel meristematico, processo que pode ser espontaneo ou
induzido artificialmente através de radiacbes ionizantes ou da aplicacao de substancias quimicas
mutagénicas. As mutacdes ocorridas nos meristemas dos propagulos resultam no desenvolvimento
de tecidos quiméricos que podem, ou nao, ser transmitidos a progénie dependendo do seu grau de
estabilidade.

As guimeras sao classificadas em funcao do tipo de mutacao e da posicao original da célula
mutante na estrutura do meristema (Frank & Chitwood, 2016; Lineberger, s.d.). Uma quimera
passa completamente despercebida se a mutacao der origem a células funcional e visualmente
similares as células nao mutantes, se ocorrer numa zona demasiado profunda do caule em
formacao (e.g., no meristema fundamental da medula), ou se acontecer numa célula j4 em fase
adiantada de diferenciacao (células generativas), ficando circunscrita a um mindsculo e invisivel
aglomerado celular. Contudo, se a mutacao ocorrer nas camadas celulares préximas do dpice do
meristema, todas ou uma grande parte das células diferenciadas na epiderme ou no mesofilo foliar
serao mutantes.

As guimeras resultantes da segregacao entre células clorofiladas (verdes) e células sem clorofila
(albinas) sao as mais espetaculares e conhecidas do publico. Cultivares ornamentais
caracterizadas por folhas variegadas com faixas amarelas ou brancas, como o clorofito (
Chlorophytum comosum, Asparagaceae, Agavoideae), o tronco-do-brasil (Dracaena fragrans,
Asparagaceae, Nolinoideae) (Figura 315) e o agave (Agave americana, Asparagaceae,
Agavoideae), sao extensivamente multiplicadas vegetativamente e cultivadas, quer na Europa
guer nas regides tropicais, tirando partido exclusivo deste fendmeno genético.



