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RESUMO

Foram investigadas duas espécies selvagens de Ma-

nthot: M. tripartita e M. pilosa e duas espécies de M. esculen

ta + CV. Branca de Santa Catarina e cv. Taguari.

Embora tenha sido limitado o nlimero de plantas dis
poniveis para os experimentos, os resultados obtidos sugerem a
presencga de barreiras reprodutivas externas (pré-polinizagio )
e internas (pds-polinizacdo) entre as espécies selvagens e cul
tivadas. No primeiro caso, dois tipos foram detectados: sazo-
nal - com diferengas concernentes ao periodo de florescimento,
e diaria (diurna/noturna), com diferengas relativas & libera-
cao do pdlen e receptividade do estigma. No segundo caso, hou-
ve evidéncias de aloincompatibilidade, envolvendo  interacdes
pOlen-pistilo (pré-zigdtica) ou inviabilidade da semente (pds-
zigdtica) . Como essas barreiras sio incompletas, o fluxo géni-

co se torna dificil, por&m ndo & totalmente impedido.

Em termos de sistema reprodutivo, M. tripartita
parece ser auto-incompativel, tem alta proporgidoc de pdlen/dovu-
lo e grande nimero de grdos de pdlen por antera, se comparada
com as outras espécies.

As evidéncias de agamospermia sdo limitadas no cv.
Branca de Santa Catarina, mas a frequéncia desse fendmeno pare
ce ser bem baixa, e as sementes ocasgionalmente formadas podem
ser resultados de contaminacao e nao de agamospermia, A parte-
nocarpia também foi detectada e € muito mais fregllente e mais
amplamente distribuida que a agamospermia.
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A microsporogénese foi normal, com citocinese si-
multdnea. Na meiose, houve a formacdo de 18 bivalentes e nenhuy
ma anormalidade foi detectada. No c¢v. Branca de Santa Catarina,
contudo, a esterilidade da flor estaminada fol causada pela de
generescéncia das células do tapete, as quais permanecen intac

tas, ao invés de degenerarem, como & usual.

A megasporogénese e a megagametogénese $ao nor-
mais, do tipo "Polygonum", com um saco embrionario monosporico
8-nucleado. Foi dificil a observagio do saco embrionario, devi
do & presenca de graos de amido no nucelo, O gue tornou impos-—

sivel o uso de técnicas de clarificagao.
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SUMMARY

Phenblogy, reproductive system, cytology, and em-
bryology were investigated in two species of Manihot { M. tri-
partita and M. pilosa) and two varieties of ¥, esculenta (CV.
Branca de Santa Catarina and Taguari).

Although the number of plants available for test-
ing was limited, the results obtained suggest the presence of
external (premating) and internal (postmating) reproductive
barriers between the wild species and between the wild species
and the cultivated one. In the first case, two kinds of tempo-
ral divergence were detected: seasonal — with differences in
flowering periods, and diurnal, with differences in pollen pre
sentation and stigma receptivity. In the second case, there was
evidence for cross-incompatibility, involving either pollen-
pistil interactions (prezygotic) or seed inviability (post=-zy~
gotic). As these barriers are incomplete, they make gene flow
difficult, but do not completely prevent it.

With regard to reproductive systems, M. tripartita
appears to be self-incompatible, and has a higher pollen ovule
ratio and a larger number of pollen grains per anther than the

other species.

There is limited evidence for the occurrence o f
agamospermy in cv. Branca de Santa Catarina, but the frequency
of this phenomenon appears to be very low, and the occasional
seeds formed may be the result of contamination and not agamog

permy. Parthenocarpy was also detected, and is much more
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frequent and more widely distributed than agamospermy.

Microsporogenesis was normal, with simultaneous cy
tokinesis. In meiosis, 18 bivalents were observed and no abnor
malities were detected. In cv. Branca de Santa Catarina, how-
ever, male sterility appeafs to be caused by a failure in the
degeneration of the tapetal cells, which remain intact instead

of degenerating, as is normally the case.

Megasporogenesis and megagametogenesis are normal,
and are of the "Polygonum" type, with a monosporic, 8-nucleate
embryo sac. Observation of the embryo sac details was difficult
because of the presence of starch grains in the nucellus,which

made it impossible to use clarification technigues.




1. INTRODUGCAO

Manihot esculentqa Crantz, a mandioca, & uma das 98
espécies atualmente reconhecidas no género Manihot (Euphorbia-
cea) . Desde as civilizagbes pré-colombianas & ela utilizada co
mo alimento. Em virtude dos regionalismos, ha diversas manei-
ras de consumo da raiz e das folhas. Além do uso na alimenta-
cao humana e animal, o amido da mandioca tem aplicagoes indus-

triais.

Nas diversas instituicbes de pesquisa agriccla, o
programa de melhoramento gendtico da mandioca & mais ou menos
redundante, voltado principalmente para cruzamentos intervarie
tais, visando o aumento da resisténecia a bacteriose e concen-
tracio de amido por raiz,e a diminuigdo do acido cianidrico das
folhas. Tal melhoramentc tem caminhado de forma lenta e com re
sultados pouco satisfatdrios. Esses programas devem, sem davi-
da, prosseguir, mas também precisaria atentar-se para as de-
mais especies, dotadas de grande variabilidade genética, e de-
senvolver uma linha sdlida de pesquisas em termos de hibrida-
cdo interespecifica e, tambeéem, estudar os hibridos naturais e-
«istentes. Isso sd seria possivel com a compreensao do sistema
reprodutivo de cada espécie, para conhecer os padroes de fluxo
génico, fundamental para entender a @speciagéo e as diferencia

cdes genéticas intra e inter-populacionais.

Outro ponto de caréncia sobre Manthot & a incons
tincia das publicagdes nas areas basicas, como Botadnica, Cito-
logia, Embriologia e Genética e, ainda, o fato de muitas delas
serem em lingua portuguésa, o que dificulta a sua divulgacgao.
Trabalhos sobre embriologia no género, feitos por SCHURHOFF
(1924) apud GIOELLI (1933) e GRANER (1935), apesar de




irrepreensiveis, tornaram-se limitados em citagbes de seus prd
prios autores e, com O passar do tempo, cairam no esqguecimenta.
Tanto isto & verdade que, assuntos gue versanm sobre 'embriolo—
gia de plantas de importancia econdmica, como o© de  PRAKASH
{1979), ou gue tratam sobre embrioleogia e taxonomia, comG O S
de MAHESHWARI (1950) e DAVIS (1966), respectivamente, desconhe

cem esses trabalhos existentes en Manihot.

Em virtude da escassez da pesquisa no género, d a
falta de divulgacd3o da pesquisa existente e, ainda, devido a
idéia corrente de que a coincidéncia do periodo de florescimen
to entre as espécies do género e a posigdo geografica das mes-
mas facilita a hibridagdo interespecifica, a proposta deste
trabalho & explorar aspectos da reprodugac nas espécies M. tri
partita, M. pilosa e M. esculenta "Branca de Santa Catarina’' e

"Tagquari'.

Sobre a reproducao, foram estudados os seguintes as
pectos: sistemas de polinizagao (autopolinizagao e polinizagao
cruzada); agamospermia; embriologia (megasporogénese e megagdga-
metogénese e observagoes histoldgicas em ovarios polinizados);
citologia (microsporogénese); tamanho dos graos de polen; nime
ro de grios de pdlen por antera; média de graos de pdlen neces
saria para fertilizar cada dvulo; fenologia (hordrio de antese
das flores, nimero de flores masculinas e femininas por inflo-
rescéncia e ciclos do florescimento) e, com isso, realizar es-
tudos mais apurados sobre barreiras de isolamento entre as es=
pacies de Manihot, o que até entdo nao havia sido feito, além

de trazer 3 tona a literatura ha muito esquecida.




2. REVISAO BIBLIOGRAFICA
2.1. O Género Manihot Mill.
2.1.1. Taxononia

O género Manihot pertence a familia Euphorbiaceae,
constituida por cerca de 283 géneros e aproximadamente 7300 es
pécies. As Euphorbiaceae sao caracterizadas por apresentar flo
res unissexuais, ovario siipero e trilocular, placentagéo axi-
lar, dvulos colaterais, péndulos com rafe ventral e micropila
com cartncula (LAWRENCE, 1971; JOLY, 1976). Devidec & grande di
versidade de substidncias quimicas, as Euphorbiaceae incluem um
grande niimero de plantas de importéncia economica: Hevea Aubl.
(borracha); Aleurites Forst., Ricinus {Tourn.}) L., Croton L. e
Jatropha L. (Bleo); Manihot Mill. (amido) e Aleurites Forst.
Sapium P.Br. e Euphorbia L. (cera) (WEBSTER, 1967) .

A familia Euphorbiaceae & de dificil delimitagao e
com isso, torna-se complexo reconhecer as suas afinidades com
outros grupos. Face & grande variagdo morfoldgica, muitos auto
res sugerem que ela seja polifilética em origem. Assim, essa
diversidade flotral e vegetativa proporcionou o surgimento de
vArias escolas entre os taxonomistas, questionando o seu reco-
nhecimento como grupo natural (WEBSTER & ELLIS, 1962) . BAILLON
(1858) apud WEBSTER (1967) sugeriu uma relacao tetraédrica pa
ra a afinidade das Euphorbiaceae com outras familias: em uma
‘das faces do tetraedro estariam as Euphorbiaceae e nas outras

faces, estariam as Malvales, Geraniales, Rutales e Rhamnales.




pAX (1925) apud WEBSTER (1967), por sua vez, preferiu a fami-
lia como tendo origem difilética, com parte de seus ancestrais
no complexo Geraniales-Sapindales e parte nas Malvales. Quanto
4 ordem Malvales, CROIZAT (1949) apud WEBSTER (1967), enfati-
zou a afinidade das Euphorbiaceae com a familia Sterculiaceae.
ERDTMAN (1952) ‘apud WEBSTER & ELLIS (1962), valendo-se de estu
dos palinoldgicos, sugeriu uma possivel relagao da familia com
Buxaceae e Thymelaceae. HUROSAWA (1954) apud WEBSTER & ELLIS
(1962) , propds a divisdo da familia em gquatro familias e, foi
sugerida por HUTCHINSON (1959) apud WEBSTER & ELLIS (1962}, a
derivacio da familia em no minimo quatro ordens diferentes: Bi

xales, Tiliales, Malvales e Celastrales.

WEBSTER (1975) propds uma classificacao para a fa-
milia Euphorbiaceae, dividindo-a em cinco subfamilias, apresen
tadas a seguir: Phyllanthoideae, 0Oldfieldioideae, Acalyphoi-
deae, Crotonoideae e Euphorbioideae. Na subfamilia Crotonoi =
-deae, tribo Manihoteae, temos o género Manihot, neotropical .,
com plantas grandes, raramente arborescentes, geralmente herbé
ceas, lenhosas, tuberosas, muitas vezes glabras e esverdeadas;
folhas alternas, espacadas no caule, muitas vezes longo-pecio-
ladas, biestipuladas; limbo profundamente dividido, palmado ;
insercgdc do peciolo basal ou peltada. Inflorescéncia com mui-
tas flores; pétalas ausentes; flores masculinas no apice da in
florescéncia, tépalas em nimero de 5, unidas até a metade d ©
seu comprimento; estames geralmente 10 {(algumas vezes 8), em
dois verticilos; o filete & longo e delgado, sustenta uma ante
ra versatil com duas tecas com deiscéncia longitudinal. O dis-
co das flores masculinas & lobado, com os estames entre ©s lo--
bos. HA variac@o entre as flores em relagao a tamanho e pubes-
céneia. Flores femininas na base das inflorescéncias, tépalas
livres, pentameras, geralmente linear, apice agudo, variando
de glabras a pubescentes. O disco & liso, nao lobado. Ovario
tri-carpelar, tri-locular, com um dvulo andtropo e péndulo por
13culo. O estigma tri-lobado & séssil. A forma e o tamanho das
flores femininas s3o bem uniformes entre as espécies. O fruto
& capsula com deiscéncia septicida e (geralmente) loculicida ;
superficie lisa, &s vezes mais ou menos proeminente, tri-alada;
a forma varia de ovdide a elipsdide. Semente carunculada, va-
riando em dimensdoc e forma (MUELLER ARGOVIENSIS, 1874; ROGERS
& APPAN, 1973).




BAUHIN (1651), citado por ROGERS & APPAN (1973}
foi guem primeiro reconheceu e descreveu o termo genérico Ma-
nihot . Ele estudou as plantas coletadas por André Thevet no
Brasil e as designou por Manihot theveti, hoje conhecidas por
Manihot esculentaq. LINNAEUS (1753) apud ROGERS & APPAN (1973 )
colocou as espécies de ManZhot conhecidas na época, no Jgénero
Jatropha L. e designou as espécies de Jatropha manihot. Isso
causou grande confusac nomenclatural, mas MILLER & WEBSTER
(1962), citado por ROGERS & APPAN (1973), claramente separaram
os dois géneros atraves do perianto. Manthot possuil perianto
com um verticilo, enquanto Jatropha o possui com dois vertici-
los. Qutro género bastante afim de Manihot & Cnidosculus Paohl,
sendo que ambos possuem perianto com um verticilo. Entretanto,
o conhecimento sobre Cnidosculus nos dias atuais ainda & escas
so para maiores consideracoes {ROGERS & APPAN, 1973). MILLER &
WEBSTER (1962} apud WEBSTER (1967} ainda assinalaram gue o gé-

nero mais proximo de Manihot & Cnidosculus.

A primeira descrigao valida para o género foi fei-
ta por MILLER (1754) apud ROGERS & APPAN (1973), na 4a. edigao
do "Gardner's Dictionary", mas sO em 1763 ele foi reconhecido
como autor do género, © que até entao era atribuido a M. Adan-
son. CRANTZ (1766) apud ROGERS & APPAN (1973) no "Institutio -
nes Rei Herbariae", fez a primeira publicagao valida para a es
pécie de Manihot, e publicou o epliteto M. esculenta para o cul
tigeno.

Pohl fez a primeira monografia do género no
"Plantarum Brasiliae Icones et Descriptions” e dividiu o cultl
geno em duas espécies: M.utilissima Pohl (mandioca amarga) e
M. aipt Pohl (mandioca doce), com base, portanto, nas diferen
cas de concentragac de acido cianidrico, como foi reconhecido
mais tarde por ROGERS & APPAN (1973). Contudo, a subdivisao da
espécie M., esculenta com duas categorias: amarga (M. utilissi-
ma) e doce (M, aipi)}, & apenas uma subdivisdo cultural e qui-
mica, baseada no grau de toxidade das ralzes (RENVOIZE, 1972),
e essa subdivisao, na opiniao de CIFERRI (1938, 1942), <citado
por ROGERS (1963), ndaoc tem valor taxondmico. PAX (1910) f e z
uma monografia do género e reconheceu 128 espécies distribul-
das por 1l secgoOes e, mais recentemente, ROGERS & APPAN (1973)

publicaram uma monografia bastante completa para o génerc e m




questio, baseando-se em estudos biossistemadticos, como também
em caracteres morfoldgicos, e destacaram que para Manihot nao
deve ser abandonada a taxonomia tradicional, especialmente em
relagac aos caracteres vegetativos. Esses autores reconheceram
para Manihot, além da espécie M. esculenta, mais 97 espécies,
distribuidas em 19 secdes: Heterophyllae, Quinquelobae, Gract-
les, Sinuatae, Glaziovianae, Peruvianae, Crotalarieformis, Sti
pulares, Grandibracteatae, Brevipetiolatae, Peltatae, Triparti
tae, Caerulescens (todas brasileiras) e mais: Manihot, Parvi-
bracteatae, Foetidae, Anisophyllae, Carthaginensis, Variitfo -

14iqe, distribuldas por outros palses tropicais.

Dessas secdes, a Heterophyllae & a segao melhor re
presentada no Estado de Sao Paulo e parece reunir as espécies
mais recentes em origem. Talvez por isso nao tenha representan
tes no Brasil Central.

ALLEM (1980) deteve-se no estudo de algumas espé-
cies da segaoc Heterophyllae e sugeriu a possibilidade de M.gra
hami Hook. € M. janiphoides Mull. Arg. serem sindnimos e R O-
GERS & APPAN (1973), embora nac as considerem como sindnimo
alertam para o fato de gue na analise dos resultados feita por
taxonomia numérica, essaé duas espécies foram as gue mals se
aproximaram. ALLEM (1980) também coloca como sinonimia de M.

jolyana Cruz a espécie M. handroana Cruz (CRUZ, 1965, 1967).

Apesar de a taxonomia n3o ser o propdsito deste tra
balho, pode-se verificar que & necessirio que se faga uma revi
s30 no género, o que possivelmente fard aumentar as sinonimias,
principalmente na segdo Heterophyllae. Um dos fatores responsa
veis para isso &, sem davida, o fato dessa secio abrigar espé-
cies mais ou mencs recentes. Isso j3 pode ter algum respaldo ,
uma vez que NASSAR (1986) descreveu a espécie M. neuzana com
ocorrencia no Estado do Parana e, com estudos de eletroforese
em proteina da semente, colocou essa espécie na secao Hetero-
phyllae, pela sua grande semelhanga com M. poklii Wawra (GRATTA
PAGLIA et al., 1987}.



2.1.1.1. Taxonomia de Manithot esculenta Crantz

0 epiteto valido para designar a espécie cultivada
do género Manihot fol proposto por CRANTZ (1766) apud ROGERS
& APPAN (1973), reconhecido por CIFERRI (1938) apud ROGERS &
APPAN (1973). Talvez, devido 3 nao existéncia de regras de no-
menclatura nessa época, POHL (1827) apud RENVOIZE (1972), de-
signou, com base na concentragac do dcido cianidrico, duas es-
pécies, para indicar as diferencas entre os deis cultivares de
M. esculenta. Dessa forma, receberam a denominagdo de M. utti-
lissima Pohl,as variantes que possulam alto teor desse acido e
M. aipi Pohl, as variantes que possulam baixo teor dessa sub-
taAncia (RENVOIZE, 1972; ROGERS & APPAN, 1973; ROGERS & FLEMMING,
1973) . MUELLER ARGOVIENSIS (1866} apud ROGERS & FLEMMING (1973)
manteve a espécie M. utilissima, mas incluiu M. aipt como uma
variedade de M.palmata Vellozo. PAX (1910) também manteve a
designacao de M. utilissima, mas colocou a espécie M. aipi co-
mo uma variedade de M. duleis J.F.Gmelin. M. aipi , M. duletis
e M. utilissima foram colocadas como sindnimo de M. esculenta
(ROGERS & APPAN, 1973).

Nas plantas cultivadas, em muitos casos, os carac-
teres sao bem discontinuos, como por exemplo, a cor nas pimen-
tas e nos grdos do minho. As vezes, porém, a selecdo natural &
minimizada pelo fato do homem exercer uma contra-pressao sobre
essa selegdo natural, no sentido de manter as caracteristicas
~desejadas, havendo uma aparente intergradacao, o© gque impede
uma delimitagdo clara das variantes cultivadas. No género Ma-
nihot, essa situagao torna-se um agravante, pois poucas espé-
cies cultivadas tém tantas espécies selvagens no mesmo género,
como neste em questao (ROGERS, 1957; ROGERS, 1963, ROGERS &
APPAN, 1973; ROGERS & FLEMMING, 1973). Assim, a taxonomia nes-
sa situacdo & um tanto dificultada, peis, em muitos casos, a
separagdo das espécies sO & baseada em termos de propriedades

biogquimicas.

Segundo ROGERS & FLEMMING (1973), todo grupo de
plantas cultivadas tem uma classificagac informal, geralmente

baseada em um ou dois caracteres evidentes. Estes autores ten-




taram, com a espéecie M. esculenta, descobrir se pode haver al-
guma correlagao entre as varias caracteristicas gue podem ser
utilizadas na classificagao dos diversos cultivares, pois a ta
wonomia de M. esculenta atd entio, sO teve valor histdrico, ou
seja, houve uma sucessao de datas, as guals registraram suges-
toes, mas nenhuma teve valor pratico, nada de concreto foi a-
tingido para avancos na taxonomia. Isso deveu-se, em muito, ao
fato de haver poucas informacdes sobre a variagao gue se tem
em relacgdo i forma da folha, coloragdo do peciolo, coloragao
do caule, enfim, dos caracteres vegetativos, sendo que a docu~
mentacdo de herbario disponivel atualmente, & mais rica em de-
talhes sobre as caracteristicas das inflorescéncias e dos fru-

tos.

Na classificacao proposta por ROGERS & FLEMMING
(1973), as denominacdes subespecIificas basicas utilizadas n a
taxonomia das espécies selvagens foram abolidas: subespécie ,
variedade e forma. Os autores passaram a utilizar apenas dois
termos para designar os cultivares: {1) divisaoc, a qual divi-
de todos os cultivares de M. gsculenta em duas partes princi-
pais; (2) grupo, que deve pertencer a uma ou outra divisao .
Um grupo € uma sequéncia de cultivares com grandes similarida-
des entre os pares. Essa seqﬁéncia de cultivares formando uma
gradagao morfoldogica, recebeu o nome de gradiente, e os auto-
res enfatizam gue esse termo nao tem a conctagéo geografica co
mo a palavra "cline".

O principio taxonOmico proposto por ROGERS & FLEM
MING (1973), baseado em métodos taximétricos, & para reunir os
cultivares em grupos com maior similaridade. O principic de to
da a similaridade, além de fornecer uma melhor visdo do contel
do génico do cultivar, também minimiza o efeito de um Gnico ca
rater, o qual pode ndo refletir a afinidade natural dos culti-
vares. Entao, © caréter gue tem um maior nimero de estados con
duz a um maior nimero de informagces e passa a ser de mais uti
lidade na classificagao. Os caracteres eleitos por ROGERS &
FLEMMING (1973) foram:

tipo de pelicula; cor da pelicula; cor
da polpa

-
- ¥Yaiz

- caule : comprimento; ramificagéo da planta

- folha numero de lobos; forma do lobo; sinuosi-

.




dade dos lobos; comprimentce do lobo me-
diano; largura do lobo mediano; cOr do
peciolo; cor da folha jovem.

Com base nesses caracteres,ROGERS & FLEMMING (1973)
montaram uma colegao de 228 amostras de populacac de cultiva
res de M. esculenta, coletados nos seguintes palses: Jamaica ,
Costa Rica, Nicaridgua, Brasil, Bolivia, Peru e palses andinos.
Os cultivares foram separadcs em 19 grupos e dentro de cada gru
po, populactes procedentes de diferentes palses foram interco-
nectadas.

2.1.2. Citologia

Entre o grande rol de familias de angiospermas deg
conhecidas ou pouco conhecidas citologicamente, estd a familia
Euphorbiaceae, em que menos de 5% de aproximadamente 7000 espé
cies tém sido examinadas no aspecto citoldgico (HANS, 1973; RA
VEN, 19753). Teodas as contagens de Cromossomos efetuadas em es=-
pécies de Manihot ou em cultivares de M.esculenta, revelam que
invariavelmente elas poSsuem 36 cromossomos (GRANER 1935, 1940,
1941; CRUZ, 1968; MAGOON et al., 1968; PURSEGLOVE, 1968; SCHMER,
1968:; UMANAH & HARTMANN, 1973; JENNINGS, 1976; NASSAR, 1978b) .

Os citologistas que trabalham com Manihot tém opi-
nides divergentes gquanto ao nivel de ploidia no género. GRANER
(1935}, o primeiro a determinar o nﬁmero cromossomico da man—
dioca, a considerou dipldide, com 36 cromossomos somaticos. Eg
sa suposigao de Graner foi devido ao pareamento regular na mei
ose e, talvez, pelo fato do autor em questao ter se influencia
do com outros experimentos gque conduzia, onde constatou segre-
gagao de 3 : 1 de dois genes marcadores (GRANER, 1942a), mas
desde 1941 o autor levanta a possibilidade de a mandioca serxr

um auto- ou alopolipldide.

JENNINGS (1963) disse que, considerando o nimero
cromossdmico de outros géneros de Euphorbiaceae e, consideran-
do que Manihot esculenta tem 36 cromossomos, além dos estudos

da meiose, h3 sugestdo de que ela seria um alopolipldide.
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PERRY (1943) considerou o género como tetraploide,
e citou que ndo seria surpresa se alguma espécie desse género,
na Amé&rica Tropical, tivesse 18 cromcssomos somdticos, mag is-
so nao foi verificado. Um guarto de século depois dessa suposi
cao de Perry, CRUZ (1968) descartou totalmente a pocssibilidade
de poliploidia no género, ap0s analisar citologicamente diver-
sas espécies e variedades de Manihot pertencentes a 3 secoes
distintas. Segundo a autora, nao foram encontradas cé&lulas po-
l1ipldides e nem anomalias cromossOmicas que pudessem produzir
plantas com niimeros diferentes de cromossomos através da propa
gagao vegetativa no género.

GRANER (1941), apds relatar em M. esculenta a OCOX
réncia de 36 cromossomos em pontas de ralz de 37 variedades
cultivadas em diferentes regiodes do Brasil, e 18 bivalentes na
microsporogénese das mesmas variedades, tratou algumas dessas
plantas com colchicina e, em tais plantas tratadas, a média do
tamanho dos estdmatos foi de 4Q}Lm, ac passo gue nas plantas
controle, tal média foi de 28 m. GRANER (1942b) verificou que
esse aumento no tamanho dos éétamatos teve correlacac com © au
mento do nimero de cromossomos no “Vassourinha Paulista'. Tan-
to as flores femininas guanto as masculinas e também as ante-
ras e gracs de polen, sofreram aumento considerdvel nas plan-
ras tratadas com colchicina (GRANER, 1941; 1942b). Tais obser-
vacoes de Graner acrescentam um exemplo a mais nos citados por
STEBBINS (1971) de que um dos eventos mais comuns na poliploi-
dizagdo & o tamanho aumentado dos estdmatos; outro fato comu-
mente encontrado & o efeito da gigantizacdo em drgdos gque tém

un padrdo de crescimento determinado, como flores e sementes.

Um dos aspectos morfoldgicos que GRANER (1942b) ve
rificou para a identificacdc das plantas, foi a ocorréncia de
iobos mais largos nas extremidades das folhas. STEBBINS (1971)
assinalou exemplos em Dgturqg € em Solanum da ocorréncia de lo-
bos mais largos e menores. Por fim, GRANER {1944) verificou
que no 'Vassourinha Paulista' com 2n = 4x = 72 houve um cresci
mento mais lento no primeiro ciclo vegetativo, se comparado com
as plantas dipldides, e a planta octopldide (2n = 8x = 144) ,
permaneceul ana. Segundo STEBBINS (1940), os niveis mais altos
de ploidia nao mostram gualguer aumento em tamanho e podem mes

mo ser andes, enquanto muitos polipldides de niveis mais baixos
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de ploidia podem ter um desenvolvimento mais lento. As plantas
tratadas com colchicina por Graner, nao foram bem sucedidas em
termos de desenvolvimento.

MAGOCON et al. (1968) considera a mandioca cultiva-
da comc sendo um alopolipldide, porgue sugere gue ela tenha se
originado do cruzamento entre duas formas relacionadas (dipldi
des) com seis tipos cromossdmicos iguais e diferindo em trés
tipos (alopoliploides). Esses autores citam que as plantas di-
ploides geralmente tém 1 ou 2 cromossomos nucleoclares. A man-
dioca, por sua vez, possul 3 destes Cromossomos, podendo entao,
sugerir a origem polipldide de M. zsculenta. A ndo existéncia
do quarto cromossomo nucleolar pode ser suspeitada como devida
34 supressao do seu organizador nucleolar.

UMANAH & HARTMANN (1973} trabalharam com 10 culti-
vares de Magnthot esculenta e com M, glazieovii e verificaram
que as duas espécies sao tetrapldides com caridtipos similares,
principalmente no tocante d média do comprimentc dos bracgos .,
posicdo do centrdmero e nimero de satélites. O caridtipo d a
mandioca, segundo esses autores, & assimétrico, sendo identifi

cado por eles, 13 tipos cromossdmicos.

ARMECIN & CARPENA (1982), analisando células meid-
ticas de mandioca, verificaram a formagao, em algumas células,
de univalentes e trivalentes, consequéncia da homologia par-
cial de certos cromossomos, considerando a possibilidade de um
alotetrapldide segmental.

PERRY (1943), verificando a ocorréncia de uma sé-
rie cromossdmica de x = 8 nos géneros e espécies primitivos de
Euphorbiaceae, assinala que talvez esse seja o nlmero Dbasico
primario para a familia. Porém, o actmulo de dados parece indi
car gue essa suposicao de PERRY (1943) seja pouco provavel, e
gue a referida familia seja polifilética em origem, tendo, no
minimo, dois nimeros cromossOmicos basicos: x = 7 e x = 13, Is
so tem © respaldo de estudos de citogeografia gque revelaram
que a familia tem esses dois nlmeros encontrados nos Jgéneros
da Asia e da América, regides provaveis da origem das Euphor-
biaceae. Esses continentes, inclusive, apresentam o nailor nﬁmg
ro de taxa polipldoides (HANS, 1973).




Os dois nimeros cromossdmicos basicos poderiam ter
tido origem independente e a explicagdo sugerida & que x = 7 ,
seguido de aneuploidia, ou pela aneuploidia anfidiploidia d e
taxa com x = 7 e X = 6 (HANS, 1973).

Os niimeros cromossdmicos de diversos géneros de Eu
phorbiaceae distantemente relacionados, indicaram a presenga
de vArias séries cromossdmicas, sendo que a ocorréncia mais cg
mum foi de x = 7 - 8 - 9, e a série x = 6 - 10 - 11 fol secun-
diria em importdncia (PERRY, 1943). A estas séries, HANS (1973)
acrescenta ainda séries de x = 12 - 15 - 16 - 17 - 18, o gque
concorda com a complexidade morfoldgica e taxondmica da fami-
lia. RAVEN (1975), cita que na subfamilia Euphorbiaceae (Croto
noideae), a que abriga o género Manihot, os nlmeros basicos
mais freqﬁentes s30o x = 9 - 10 - 11; desses, x = 11 & o mais

provavel de ser o niimero basico original.

A poliploidia e a aneuploidia foram eventos efeti-
vos na especiacdo desta familia (PERRY, 1943), tanto que, s €
nas espécies de angiospermas .a poliploidia ocorre em uma fre
gléncia de aproximadamente 30-35% (GRANT, 1971; STEBBINS, 1971),
nas Euphorbiaceae esse fendmeno tem uma incidéncia de cerca de
50% (PERRY, 1943; HANS, 1973).

Embora nao possa ser tomado como uma regra que
o niimero elevado de cromossomos seja sindnimo de poliploidia
(GRANT, 1971; STEBBINS, 1971), de um modo geral, os géneros ou
familias com nimeros basicos de x = 12 ou superiores a esse ,
sdo polipldides derivados de grupos com numeros mais baixos .
Os géneros complexos e de ampla ocorréncia sofrem um importan-
te efeito da poliploidia no seu desenvolvimento (STEBRINS, 1940}.
Ainda, as mais baixas frequéncias de poliploidia sao encontra-
das em regides de clima temperado e subtropical, sendo que em
freas de clima mais frio, ou gquente, esta porcentagem aumenta
(STERBINS, 1966, 1971).

O habito das plantas e o modo de reprodugdo sao fa
tores que influem sobremaneira no estabelecimento da poliploi-
dia. Desse modo, as plantas gque combinam o habito perene com a
reproducao assexuada, principalmente por rizomas e estoloes ,

apresentam a maior incidéncia de poliploidia (STEBBINS, 1971).
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CRUZ (1968) assinala gue com o uso de técnicas con
vencionais em citologia, ©s Ccromossomos em Manihot apresentam-
se peqguenos e semelhantes entre si, nao sendo possivel analo-
gias morfoldgicas. CHODA & MEHRA (1972) citam que O tamanho
dos cromossomos em Euphorbiaceae diminui com o aumento do grau

de ploidia,

Pelos trabalhos de MAGOON et al. (1968) e UMANAH &
HARTMANN (1973), pode-se verificar que o caridtipo em mandioca
& assimétrico e, conforme citado por STEBBINS (1971), a assime
tria cariotipica & uma caracteristica considerada evolulda. A
partir desses trabalhos, podem ser desenvolvidos estudos para
elucidacdo dos ancestrais de M. esculenta, além de auxiliar na

taxonomia do género Manthot.

£ interessante lembrar gue, excetuando-se o estudo
de meiose, gque revela 18 bivalentes, 0s demais trabalhos de ci
tologia foram realizados com poucas espécies e poucas varieda-
des de Manthot, portanto, uma generalizacao seria demasiado ar
riscada. Principalmente, quando se sabe que a domesticagac da

mandioca pode ter ocorrido em varios locais.

2.1.3. Origem; Geografia e Ecologia

As culturas de ralzes e tubérculos 'se originaram
em regides tropicais e ha trés regioes em que elas foram inde-
pendentemente domesticadas (LEON, 1977): (1) Sudeste da Asia ;
(2) Africa - Madagdscar; (3) América Tropical. Esta Gltima ,
em particular, tem maior interesse para nds por ser a area on-
de ocorreu a domesticacac da mandioca. Um dos poucos autores
gue discordou dessa origem americana da mandiocca foi RAYNAL
(1772) apud RENVOIZE (1972), ao citar que a sua introducdc foi
feita da Africa para a América, mas as evidéncias de Raynal fo
ram parcas e a origem americana da mandicca se tornou efetiva-
mente demonstrada por autores subseqlientes (RENVOIZE , 1972 ;
LEON, 1977). MAUNY (1953) apud HEISER (1973) citou que foram
os portugueses que introduziram a mandioca na Africa, durante
o século XVI. Na India e Sudeste da Asia ela foi introduzidano
final do sé&culo XIX (HEISER, 1973; LEON, 1977).
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O principal ponto de discussao gira em torno d e
qual regiao dos tropicos americanos a mandioca & proveniente ,
pois ha desconhecimento sobre a época e o local precisos de sua
domesticacdo. A espécie M. esculenta & tida como um cultigeno,
isto &, foi conhecida sempre no estado de cultivo (RENVOIZE ,
1972; HEISER, 1973; ROGERS & APPAN, 1973; JENNINGS, 1976; LEON,
1977) . '

Uma das primeiras proposicgoes sobre o centro de o~
rigem da mandioca foi feita por DE CANDOLLE (1882) apud RENVOXI
7E (1972), sugerindo um centro Brasileiro-Paraguaio. De Can=-
dolle baseou a sua hipbtese no fato de haver abundancia de es-
pécies selvagens nessa regiao e, também, devido a4 antiguidade
do cultivo da mandioca e a diversidade de espécies do género no
nordeste brasileiro. Essa sugestaoc de De Candolle foi sustenta
da por muito tempo, principalmente com o advento da teoria de
vavilov, propondo gue a area de origem de uma planta cultivada
& indicada pela maxima diversidade varietal das espécies (REN=-
VOIZE, 1972; NASSAR, 1978a). Mas HARLAN (1951) mostrou que ©
centro de diversidade para uma dada cultura pode ocorrer dis-
tante do seu centro de origem e, quanto a expressao "centro",
HARLAN (1971) apontou que uma cultura nao se originé necessa -
riamente em uma area delimitada e dela se dispersa ("centro");
ela pode se originar sobre uma vasta area, sem um local preci-
so ("ndo centro"). Tanto os "centro" guanto os "nao centro"
sensu HARLAN (1971), podem ter pequenos locais de grande diver
sidade de determinada espécie. Esses pontos de diversidade ,
HARLAN (1951) os definiu como microcentros. NASSAR (1978a) ci-
ta gue esses microcentros servem para caracterizar a situacgao
do género Manihot: apesar do Brasil Central ser uma das princi
pais Areas de diversidade do género, pois, das 98 espécies re-
conhecidas por ROGERS & APPAN (1973), 26 ocorrem nessa area ,
poucas espécies s3o encontradas em grandes extensoces no Estado
de Goids; mas, em duas regides desse Estado, de 100 km de dia-
metro cada uma, delimitadas por NASSAR (1978a) - Goiads Velho e

Corumbi de Coiis - h3 agregados de até 20 espécies de Nanihot.

Com o8 novos conceitos de HARLAN (1951), com base
em consideracBes ecoldgicas e com a comprovagdo  argueoldgica
de gue a farinha de mandioca foi importante nos 29 e 39 milé=-

nios a.C., no Nordeste da América do Sul e, com a descoberta
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de cerimicas, semelhantes &as usadas em épocas mais recentes pa
ra cozer bolo de mandioca, SAUER (1952) apud RENVOIZE (1972} ,
apresentou essa regifo como sendo a area de origem da mandioca,
mais precisamente as savanas da Venezuela (WILLEY, 1960; REN=-
VOIZE, 1972; JENNINGS, 1976).

Baseando-se em achados arqueoldgicos , RENVOIZE
(1972) propds um outro centro de origem para M. esculenta na
América Central.

ROGERS (1965) pondera gue os trés centros de ori-
gem citados para a espécie sdo hipdteses que tém algum merito.
HEISER (1973) cita que pode ter havido domesticagao independen
te da mandioca nas Bméricas do Sul e Central, mas parece mais
provivel que tenha sido levada da América do Sul para a Améri-
ca Central.

Em se aceitando a domesticacdo da mandioca na Amé-
rica do Sul, pode-se pensar na sugestao do centro Brasileiro-
Paraguaio como plausivel para explicar a origem dessa cultura
e retornar 3 idéia de De Candolle de que ela provém do
Nordeste Brasileiro. Ndo pela explicacao de Vavilov e nem por
dados arqueoldgicos, pois, como citou RENVOIZE (1972), o regis
tro arqueoldgico & incipiente no Nordeste do Brasil, mas pode-
mos atentar para estudos de fisiologia e ecologia para justifi
car a favor da origem nordestina da mandioca, conforme sugere
VIEGAS (1976). Esse autor cita gue as pesquisas no campo da fi
siologia indicam gue a mandioca & uma planta de terreno aberto,
quente, seco, com alto Indice de insolagao. Com um minime d e
intensidade luminosa ela cresce com vigor, sem se ramificar, e
as altas temperaturas nos meses mais qguentes do ano naoc preju-
dicam o seu desenvolvimento vegetativo, o gue justifica um a
primeira conclusao de que o centro de origem da espécie deve
estar em uma faixa entre 200 e 25© de latitude; além disso, as
espécies selvagens proprias das areas secas do Sertdo Brasilei
ro siao muitas, ao contrario do gque ocorre na Floresta Amazdni-
ca, que & pobre em espécies autdctones. Se VIEGAS (1976), a o
atribuir a origem da mandioca ao Nordeste do Brasil elimina a
possibilidade de ser origindria do Amazonas, NASSAR ( 1978 b )
prefere dar crédito a hipotese de SCHMIDT (1951) de gue os Ara

uak eram povos agricultores e viviam no norte do Amazonas p
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cultivando a mandioca had muitos séculos antes da era Colombia-
na. Essa tribo, por alguma razao, foi obrigada a migrar para &
América Central e dentre as diversas explicacgotes levantadas pa
ra esse episodio, uma delas foi a de gue os Arauak estavam a
procura de solo melhor para o cultivo dessa Euphorbiaceae. Is-
so nio nos parece muito plausivel, uma vez que a mandioca nao
& exigente em termos de solo, adaptando-se a condic¢oes adver-—

sas e ocorrendo em s0los arenosos.

A despeito desta ou daguela area de origem, pode -
se dizer com precisdo que o género sd ocorre entre o sudoeste
dos Estados Unidos (33°N) e a Argentina (339S), JENNINGS (1976)
ROGERS (1963), ao examinarem o centro de especiacao do género,
mostraram que hi duas grandes concentragbes de espécies: uma
na regiao coincidindo com © centro Brasileiro-Paraguaio , gque
compreende uma latitude entre 5° e 20©, e um outro, ac nordes-
te da costa do México, cobrindo parte da Guatemala, E1 Salva-
dor e Nicaragua, entre 15° e 30° de latitude. NASSAR (1978b )
apresenta quatro centros de diversidade para Manihot , sendo
que o do México, Planalto Boliviano e Brasil Central podem ser
explicados, segundo esse autor, pela rota de migracgao dos Ara-
uak. O outro centro de diversidade, conforme o autor em ques-
td30, & no Nordeste Brasileiro. A existéncia desse centro o au-
tor prefere explicar como sendo resultado da migracao dos Tupi

~Guarani.

Apesar de todas as espécies do género serem nati-
vas dos trdpicos do Novo Mundo, das 98 espécies admitidas por
ROGERS & APPAN (1973), 80 s3o da América do Sul, principalmen-
te dos Estados de Goids, Minas Gerais e Bahia. A sua presenga
em outras regides j& & uma constante devido as sucessivas in-
troducdes. Assim, M. grahami Hooker, nativa do Sudeste do Bra-
sil e Nordeste da Argentina, estd sendo atualmente encontrada
nos Estados Unidos, do Oeste da Florida para a Louisiania, de-
vido a introdugoes passadas; M. glaztovit MU1l. Arg., nativa
do Nordeste do Brasil, tem sido encontrada, como resultado de
introdugdes, em algumas regices da Malaya, India e Africa (RO-
GERS & APPAN, 1973). As introdugdes de muitos cultivares ocor-
reram com a migrac¢ao de populagdes nativas, que levavam consi-

go ramos de cultivares de sua area original (ROGERS, 1965). A
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ocorr&ncia de tantos cultivares para M. esculenta & resultado
de uma selecdo disruptiva (JENNINGS, 1976) e atualmente h& um
nGmero tio grande de cultivares que equivocos tém sido cometi-
dog, nao raro se deparando com cultivares diferentes tendo o©
mesmo nome, ou cultivares iguais possuindo nomes diferentes
(LORENZI & MONTEIRO, 1980). Em termos de domesticagdo, a seie~
cdo fol para maior tuberizagao e para a capacidade de estabele
cimento ficil a partir de manivas (JENNINGS, 1976).

STEWARD (1948) apud ROGERS (1963) assinalou que e-
xiste uma distincio no padrao de distribuicao geografica entre

as categorias doce e amarga. Por esse registro, a mandioca do-

ce tem uma distribuicao mais ampla do que a amarga. Embora as
variedades de mandioca doce néo exijam um clima tao quente co-
mo as outras, e também sejam mais resistentes a seca, tal dife
renca no padrdc de distribui¢ao ndo pode ser atribuida ao cli-
ma somente. SAUER (1950) apud ROGERS (1963) sugeriu que em mui
tas regioes pode ter havido uma perda de receptividade das for

mas amargas, ou que estas formas poderiam ter sido suplantadas

por outras culturas. Assim, na Coldmbia e América Central, con
forme foi colocado por STEWARD (1948) apud ROGERS (1963), nao
h3 registros da ocorréncia da mandioca amarga. Os registros ar
gueologicos indicam que a distribuicao da mandioca amarga, no
passado, foi diferente do padrao encontrado nos dias -atuais
(ROGERS, 1965; RENVOIZE, 1972). Segundo RENVOIZE (1972), nas
regides em que sO ocorre mandioca doce, ela nunca obteve um pa
pel preponderante no complexo das culturas locais e estd asso=-

ciada com aquelas areas em gue o milho tem predominio.

SCHMIDT (1951), C:E.tanc_lo PERICOT & GARCIA (s/data),
relata que NORDENSKIOLD (1924) caitografou a distribuicaoc d o
cultivo da mandioca na América do Sul e, segundo SCHMIDT (loc.
cit.), se for tragada uma linha reta entre Africa, Chile e Rio
Grande do Sul, havera ocorréncia de mandioca doce em todo o
norte dessa linha, sendo que hd um cinturdo periféricc sd de
mandioca amarga em todo o limite sul e ocidental desse tragado.
SEMLER (1914) apud CONCEIGAO (1981) estudou a distribuigao da
mandioca doce no Brasil e encontrou-a desde as margens do Rio
Parana até o Planalto Central, seco, com noites frias, enguan-
to a forma amarga tem uma distribuic8o pela faixa litordnea do

Atlantico, de baixa altitude e de temperaturas mais elevadas ,
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e também ao longo do Rio Amazonas e seus afluentes.

Se, de um lado, & nitida a discrepancia na distri-
buicdo geografica das duas mandiccas, a origem das variedades
doces & uma questdao dificil de se solucionar. ROGERS (1965)
prefere atribuir ao acaso a transformagaoc das plantas com alte
teor de glicosideos cianogénicos a produtos comestiveis: essa
transformacdo exige tecnologia avancada e os nativos nao ti-

nham desenvelvimento cultural para tanto.

Embora haja evidéncias da importdncia, no passado
remoto, tais evidéncias sao fracas para se decidir se as man-
diocas nos dias atuais s3o descendentes de uma simples espécie
ou de varias. JENNINGS (1976} ;ROGERS & APPAN (1973) indicam
que as espécies M. aesculifolia McVaugh, M. rubricaulis I. M.
Johnston e M. priglei Watson sdo os parentes mals proximos de
M. esculenta. Cada uma dessas espécies possui um habito d e
crescimento mais ou menos ereto e ralzes tuberosas rudimenta -
res; M. pringlei tem uma caracteristica incomum entre as espé-
cies selvagens: baixo teor de acidos cianogénicos. N A S § AR
(1978c) coloca em davida se M. aesculifolia e M. pringlei con-
tribuiram com genes para a origem de M. esculenta, ou se as ca
racteristicas que elas possuem sdo origindrias da hibridag&o
entre M. esculenta e alguma espécie nativa do México. ROGERS
(1962) assinala que um nimero de espécies nativas pode ter sido
derivado da espécie cultivada. Este grupo de espécies invaria-
velmente oCOrre em areas perturbadas e sao extremamente poli-
mbérficas. VIEGAS (1976) enfatiza que M. esculenta & descenden=-

te de M. pusilla Pohl, que & originidria do Estado de Goias.

NASSAR (1978b) considera gque o Brasil Central & o
centro primario de diversidade das espécies, pela idade antiga
da area e por existirem nessa regiac as espécies com caracte -
risticas mais antigas: M. stzpularis Pax & K. Hoffmann, M. pu-
silla Pohl, M. longepetiolata Pohl, com inflorescéncias dioi-
cas, e M. stricta Baillon, M. purpureo~costata Pohl e M. gali-
eifolia Pohl, com folhas sésseis n3ao lobadas.

As espécies tém um hibito helidfilo e tém caracte-
risticas de invasoras habitando Areas perturbadas, porém, nun-

ca se tornam membros dominantes da vegetagéo local (ROGERS &
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APPAN, 1973). A mandioca cresce principalmente em sclos pobres
dos trdpicos, onde a precipitacao pluviométrica & superior a
750 mm/ano, mas ela também consegue sobreviver em regioes com
indices inferiores a esse, ou mesmo conm periodos de seca de 5
a 6 meses (COCK, 1984). Apesar de a temperatura Otima estar em
torno de 24°C a 259C, ela resiste até 35°C. Temperaturas infe-
riores a 10°C prejudicam a planta (CONCEICAO, 1981). Embora
pouco se conheca sobre o florescimento em mandioca, parece dque
o seu florescimento & melhor em temperaturas de aproximadamen-
te 24°C e, em alguns cultivares, conforme citagao de KEATING
(1981) apud COCK (1984), parece que a ramificagdo & promovida
em dias longos. A altitude ideal para o crescimento da mandio-
ca & entre 600-800 m, de um modo geral nao sendo encontrada em
altitudes superiores a 2000m, devido a sua susceptibilidade ao
frio. Em regioces proximas ao Equador, contudo, elas podem ocor
rer em altitudes superiores a 2300m (ROGERS & APPAN, 1973; CON
CETICAO, 1981; COCK, 1984). O crescimento da mandioca com tempe
raturas variaveis & muito diferente do crescimento em ambien-
tes com temperatura constante. IKURA et al. {1979) apud COCK
(1984) verificaram que altas temperaturas e fotoperiocdo longo

diminuem a proporcidc de matéria seca, passando para as ralzes.

2.2, Sistemas Reprodutivos

2.2.1. Introducgao

Devido & grande quantidade de estudos referentes &
reprodugac nas plantas, seria impossivel sermos completos nes-
sa nossa revisaoc e, também, nac pretendemos apresentar um estu
do de casos, nem fazer uma retrospectiva histdrica, mas sim,
reunir os autores mais expressivos e os trabalhos que tenham
uma maior significagao no que tange aocs aspectos ecoldgicos e
evolucionarios desses sistemas. Procuraremos, também, abordar
as principais analises que devem ser realizadas para aproximar
o maximo possivel do conhecimento da maneira como realmente
uma determinada espécie de planta se reproduz, Sempre gque pos-—

sivel, consideraremos a reprodugao na familia Euphorbiaceae, e
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faremos mencac as regides tropicais, mas estamos cientes gque OS
padrdes nos trdopicos sac muito distintos dagueles que ocorrem
nas regiodes temperadas e poucos estudos foram feitos a respei-

to. Portanto, uma generalizag¢do nac € recomendada.

2.2.2. Importancia

A importancia da reprodugao nas plantas vem desde
o pericdo da civilizagao em gue © homem era coletor, periodo em
que o homem ja estava cOnscio de que as flores Sa0 OS precurso
res dos frutos e sementes. £ atribuido aos gregos e aos assi-
riocs primitivos o reconhecimento de que o orgac sexual d a s
plantas & a flor. Foi, também, desde © inicio da civilizacgao
agricola, reconhecida a importancia do pdlen para a formagao
de frutos e, por volta de 2000 a.C., ja havia registro de poli
nizacao artificial em plantas didicas, segundo ROBERTS (1929)
citado por FRANKEL & GALUN (1977}).

As principais aplica¢des do conhecimento do medo

de polinizacao sao as seguintes:

(a) Sistemdtica, fitogeografia e outros ramos da-.botlnica
(FRYXELL, 1957). Conforme BULLOCK (1985), & fundamen-
tal o conhecimento da composicao taxondmica da flora,
pois & bastante evidente a associagao entre os siste-

mas sexuals e 0s grupos sistematicos;

(b) Aspectos ligados & comunidade: conhecimento das ten-
déncias sucassionaié em terras de fazendas abandona-
das e na manipulacdo de terras aradas ainda nao plan
tadas (BULLOCK, 1985}:

(c¢) Programas de arborizagdes: esta seria uma das aplica
cbes imediatas do levantamento dos sistemas reproditi
vos {COPE, 1962; STYLES, 1972; HEDEGART, 1976;BOLSTAD
& BAWA, 1982) apud BULLOCK (1985). Em termos de perio
do de florescimento, seria importante, para se ter em
parques e jardins plantas florescendo o ano tedo. Ou-

tro ponto importante, seria conhecer os polinizadores
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das espécies plantadas, tanto para se ter diversidade
da fauna nos parques e jardins, como para nac se plan
tar espécies qgue fossem polinizadas poer insetos © 1
pAssaros nocivos ao homem, ou gue nao conseguem convi
ver em areas urbanas. Um outro aspecto, seria no to-
cante 3 manutencao para produgac de mudas para even-

tuais reposigoes:

(d) Diversidade gendtica: o conhecimento, a exploragao e
a conservagao da diversidade genética que oOcoOrre nos
diferentes individuos e nas diversas familias, saoc de
extrema importancia (HAMRICK et al., 1979; BULLOCK ,
1985) . E esta guestdo & complexa no tocante as angios
permas, porque, se de unr lado, a grande variabilidade
existente nas gimospermas pode, por estudos de varia-

cdo de aloenzimas, ser atribulda ao fato de essa divi

sao compreender arveores de grande longevidade, serem

primariamente aldgamas e terem alta taxa de fecundida
de, as diferencas entre monocotileddneas e dicotiledd
neas sao mais dificeis de serem explicadas, uma vez
que ambos os grupos contém espécies possuindo grande
diversidade de sistemas de cruzamento, graus diferen-
tes de longevidade e de fecundidade (HAMRICK et al.,
1979);

(e) Evolucdo: tais estudos sao de grande valia como fonte
de informacao para compreender a histdria evolutiva
de determinado grupo de plantas, a especiagao e as re
lagOes entre as espécies (FRYXELL, 1975; BAWA, 1974).

2.2.3. Tipos Principais

Segundo STTEBINS (1950), a principal forga que di

reciona a evolugao & a recombinagao, e existem duas classes de
fatores gue influenciam tanto a taxa gquanto a natureza da re-

| combinagdao. Os fatores externos atuam sobre a recombinacao a

partir da sua influéncia no tamanho e estrutura das populacoes.
Os fatores internos, conforme DARLINGTON (1939) e HUXLEY (1942)
apud STEBBINS (1950), sao coletivamente denominados siste-
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ma gend&tico, que compreende tanto o aparato cromossdmico como
o tipo de reprodugzo. GRANT (1975) assinala que o sistema gené
tico & o sistema de variacdo hereditaria que relne os fatores
que determinam um equilibrio entre a conservacao do gendtipo e

a variabilidade genotipica.

CARSON (1975) apud (GRANT, 1975), reconheceu trés
modos de variacdo continua no sistema de recombinagao: fechado
(sistema mantido por apomixia obrigatdria), restrito (sistema

mantido por autogamia) e aberto (sistema mantido por alogamia).

Entre as plantas, ha diversos tipos de sistemas ge
néticos (STEBRBINS, 1950; GRANT, 1975), nos quais elementos co-
mo sexualidade, diploidia, fertilizacdo cruzada, recombinagao
e grupos de ligagdo, se desenvolvem em varios graus. Esses ti-
pos de sistemas gen&ticos ndoc se distribuem ao acaso: eles sao
adaptativos (STEBBINS, 1950; GRANT, 1975) e sao correlaciona-
dos com varias caracteristicas, como forma de vida das plantas,
morfologia e tipo de habitat (STEBBINS, 1950). Em cada espécie
de Lycopersicom, POT exemplo, ©s sistemas de cruzamento tém
evoluido como variacao adaptativa na aparéncia e estrutura flo
ral e consequente regulacdo da estrutura genética das popula-
¢des naturais. Na espé&cie L. pimpinellifolium (autocompativel)
as taxas de polinizacdo cruzada variam de 0% a 84% e sao alta-

mente correlacionadas com os tracos florais (RICK et al, 1978).

2.2.4. Evolugao e Ocorréncia dos

Sistemas Reprodutivos

Em termos amplos, os sistemas reprodutivos podem
ser reunidos da seguinte maneira: reprodugao sexuada (alogamia
e autogamia) e reproducdo assexuada (propagag¢ao vegetativa e
agamospermia) (JAIN, 1976; KEVAN, 1983). A nosso ver, embora
extremamente oportuna e valida essa separagac dos sistemas re-
produtivos, gostariamos de enfatizar que esses sistemas , e m
muitas esp@cies, naoc sao absolutos e, melhor do que dizer que
determinada espécie possui este ou aquele sistema de reprodu-
¢do ou combinagdo destes, seria dizer que tal espécie tem uma

maior tendéncia a um determinado sistema.
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De acordo com KEVAN (1983), hia uma variedade de ca
minhos pelos guais as plantas se reproduzem. Para deterninada
espécie, um mecanismo tende a predominar, mas uma mistura de
estratégias & usada por muitas plantas. Para um dado grupo de
plantas, os métodos reprodutivos variam de lugar para lugar e
de tempo em tempo. Essa variacdo espacial e temporal nos méto
dos de cruzamento & condicionada tanto por fatores genéticos ,
como por fatores do ambiente (FRYXELL, 1957). Alguns exenplos
dessa interferéncia genética e ambiental podem ser citados: NY
GREN (1951) observou racas de Calamagrostis purpurea ( Trin. )
Trin. e verificou que elas apresentavam certa versatilidade no
comportamento reprodutivo, a qual era condicionada por fatores
genéticos. Nessa espécie, as paniculas no inicio do floresci -
mento reproduziam-se por métodos sexuais normais, enquanto as

Gltimas se reproduziam apomiticamente.

Em Dichanthium Willem. e em Taraxacum L., a forma
de reproducdo predominante, ora sexual, ora apomitica, varia
conforme a distribuicdo geografica das espécies desses géneros
(STEBBINS, 1941).

Apesar dos dados filogenéticos sobre os mecanismos
de cruzamento serem incipientes, em alguns casos & possivel de
terminar qual sistema & mais recente em origem e qual & mais
antigo e primadrio. De acordo com o entendimento de muitos auto
res, os diversos gsistemas nao sao relacioconados e se originaram
independentemente e em ocasices separadas (BATEMAN, 1952; CRO-
WE, 1964).

2.2.4.1. Reproducac Sexuada
{a) ALOGAMIA

A polinizagdo cruzada & obrigatoriamente adquirida
com o diocicismo, heterostilia a hermafroditismo, e monoicismo
(estes trés {iltimos, com a combinagao da auto-incompatibilida-
de) . De maneira menos rigida, a alogamia também pode ser promo
vida por monoicismo, ginomonoicismo, auto-incompatibilidade in
completa e hermafroditismo com protandria ou protoginia. A ta-

xa maxima deste sistema & promovida com o diocismo ou com  au-




24

to incompatibilidade completa (GRANT, 1975).

Dos sistemas que favorecem a alogamia, o mais co-
mum & a incompatibilidade {LEWIS, 1979), com uma alta freq&én—
cia e uma ampla distribuicaoc nas angiospermas, ocorrendo em to
das as linhas filogeneticas (BATEMAN, 1952; FRYXELL, 1957; CRO
WE, 1964; ARASU, 1968). O tipo primitivo e mais abundante d a
incompatibilidade & a gametcfitica (ARASU, 1968).

A incompatibilidade pode ocorrer tanto em espécies
hermafroditas, como nas espécies mondicas, com flores unisse-

xuais na mesma planta (GODLEY, 1955).

A dioicia & outro modo de reprodugao gue torna o=
brigatdria a polinizacgao cruzada e, conforme LEWIS (1942) apud
CROWE (1964) concluiu, por estudos taxonomicos, ela se origi-
nou tantc de ancestrais hermafroditas (heterostilicos), como
de flores de sexos separados. A origem da dioicia a partir de
ancestrais mondicos &€ o caso mais encontrado, pelo fato da mo-

noicia ser mais comum que a heterostilia.

Em todas as familias de angicspermas, os registros
sugerem uma ocorréncia de diocicia de cerca de 75%, com maior
incidéncia em plantas lenhosas que herbaces e, também , c o m
maior incidéncia em arvores de florestas tropicais do que tem-—
peradas (CROWE, 1964; BAWA & OPLER, 1975}. Apesar dessa inci-
déncia de 75%, a dioicia & considerada rara, no sentidc de ccor
rer espalhada na sua distribuigdo sistematica, sem se concen-
trar em determinadas familias (GRANT, 1975).

Como foi mencioconado, a dioicia e a incompatibilida
de promovem a alogamia de uma forma rigida. Mas a fecundagao
cruzada pode também ser buscada por mecanismos menos absolutos,

como © monoicismo e a dicogamia (GRANT, 1975).

O monoicismo & uma condigao derivada nas angiosper
mas e largamente distribuido. Ele sd se torna um mecanismo que
forga obrigatoriamente a polinizagao cruzada, quando combinado
com a auto-incompatibilidade (GRANT, 1975). Muitas plantas mo-
ndicas passam por fases distintas no florescimento, ou seja,

um periodo com abertura de flores masculinas e um perliodo com
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abertura de flores femininas (BAWA, 1983). Neste caso, teria-
mos uma planta mondica apresentando dicogamia (FRANKEL & GAL/UN,
1977) .

A dicogamia, contudo, pode ocorrer nao na planta ,
como um todo, mas nas flores, iscladamente, sendo entao, o ca

so de ocorrer em flores hermafroditas (FRANKEL & GALUN, 1877).

Em Lobelia cardinalis, espécie cujas inflorescén-
cias tém as flores estaminadas no topo e sao autocompativeis ,
a autofecundacdo & minimizada através da protandria, na gual a
fase estaminada & mais longa e produz mais néctar que a fase
pistilada, isso fazendo com gque a fase estaminada das flores
seja freqﬂentada com mais intensidade pelo agente polinizador,
o que promove a fecundagdc cruzada (DEVLIN & STEPHSON, 1985).

{b) AUTOGAMIA

Quando se pensa na reprodugao sexuada, um ponto de
aceitacdo comum & gue a autogamia & uma condigao derivada da
alogamia e, provavelmente, originou-se das plantas cuja polini
zagdo era feita por abelhas e borboletas (STEBBINS, 1950; FRY-
XELL, 1957; GRANT, 1971, 1975; JAIN, 1976).

A taxa de autopeolinizagao varia e m diferentes
graus gquando a polinizacgadao & entre individuos de um mesmo clo
ne, ou quando ha& geitonogamia, até& uma taxa de 100%, no caso
de cleistogamia (JAIN, 1976; FRANKEL & GALUN, 1977}.

A autopolinizacio tem uma distribuicao grande nas
angiospermas, com um predominio em plantas herbaceas e anuais.
Uma das famIlias mais tipicas, cujo predominio de reprodugdoc &
por autogania, & a familia Polemoniaceae (GRANT, 1971, 1975 ;
JAIN, 1976)
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2.2.4.2. Reprodugac Assexuada
(a) PROPAGACAO VEGETATIVA

Este meic de reproducao & amplamente  distribuldo
entre as angioép@rmas perenes (GRANT, 1971). Conforme GUSTAFS~
SON (1946, 1947) apud STEBBINS (1941), 80% das espécies de an-
giospermas em certas floras da Escandinavia possuem algum tipo

de reprodugao vegetativa.
{b} AGAMOSPERMIZA

A produgao de sementes agamospermicas pode ser ob-
tida sem gqgue haja polinizacgao, ou pode requerer a polinizacao,
porém, ndo a fecundacdo (pseudogamia). Este tipo de reprodugao
pode ocorrer em graus variaveils, quando combinada com a repro-
dugdo sexuada e, no caso, fala-se em agamospermia facultativa
ou pode ser absoluta; fala-se, entao, em apomixia obrigatdria
(GRANT, 1971; FRANKEL & GALUN, 1977; BRIGGS & WALTERS, 1984) .

Esse sistema de reprodugdao tem uma grande distri-
bui¢ao nas angiospermas, principalmente em Gramineae e Rosa-
ceae. Os individuos de reproducac sexuada, aparentados daque-
les gue se reproduzem por agamospermia, sao, de modo geral, de
fertilizagdo cruzada, produzida por meio de auto-incompatibili
dade ou dioicismo, embora outros meios de reprodugéo sexuada

nos ancestrais agamospérmicos ocorram (GRANT, 1971).

Para finalizar esta breve consideragaoc sobre O s
sistemas de reproducdo, em termos de filogenia e ocorréncia
poderiamos fazer uma sintese, citando GRANT (1975), que mencio
na que a autogamia, agamospermia e propagacao vegetativa obri-
gatdria sao condigées derivadas, assim comc, @ dicicismo e ©
monoicismo. A vasta distribuicdo sistematica, indica gque a im-
portante mudanca evolucionaria do hermafroditismo para os sis-
temas de polinizac3o cruzada, tem ocorrido varias vezes. H &
evidéncias que sugerem gue a auto-incompatibilidade nas angios

permas hermafroditas & uma condigao filogenética derivada.
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2.2.5. Sistemas de Reprodugao

na Vegetacgao Tropical

Apbs a leitura de alguns trabalhos sobre os siste-
mas reprodutivos em florestas tropicais, podemos tomar ¢ © m O
chancela o trabalho de BAWA (1974), gue por seu cunho experi-
mental, alterou as id8ias correntes sobre a incidéncia dos sig
temas reprodutivos em tais florestas. Essas idéias, até entao
disseminadas com base exclusivamente em suposigoes tedricas ,
foram por muito tempo aceitas sen contestacao. Assim, CORNER
(1954) apud BAWA (1974), sugeriu que a mobilidade dos poliniza
dores a peguenas distancias seria um fator suficiente para as-
sequrar as espécies desse habitat, um predominio de autopolini
zagéo. Depois dessa explicacao de Corner, outras vieram para
justificar a autocompatibilidade nas espécies de florestas tro
picais. Para STEBBINS (1957), nessas regides ha obstaculos aé-
reos que impedem um movimento eficiente do pdlen no ar; entao,

as plantas seriam predominantemente autdgamas.

_ BAKER (1959) apud BAWA (1974), disse que a estrutu
ra altamente complexa dessas florestas era a responsavel pela
autopolinizagao. FEDEROV (1966) apud BAWA (1974) atribuiu esse
tipo de reprodugdo, nac apenas ao assincronismo do florescimen
to, mas, também, ao isclamento espacial dos individuos da mes-
ma espécie e 3 baixa densidade de popula¢des das arvores d e
florestas Umidas. Todas essas idéias comegaram a perder O res-—
paldo no final da década de 1960, quando ASHTON (1969} contra-
riou o pensamentc inicial de Corner, langando a hipdtese de
que as arvores de florestas tropicais Gmidas s3ao predominante-
mente de polinizacao cruzada. JANZEN (1971) demonstrou que as
abelhas do género Euglossine podem realizar vOos a longas dis-
tdncias para transporte de pOlen de plantas tropicais amplamen
te dispersas. BAWA (1974} trabalhou em uma mata em Guanacaste
com 130 espécies e tentou gquantificar a taxa real de tipos de
cruzamentos nas arvores das florestas tropicais dessa regiao,
e verificou que o predominio & realmente de polinizagao cruza-
da, uma vez que 54% das espécies estudadas se mostraram auto-
incompativeis e, 14%, autocompatliveis, tendo ainda encontrado

22% de espécies didicas e 10% de espécies mondicas, muitas das
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quais autocompativeis. Apesar de somente com BAWA (1974) ter
sido experimentalmente comprovada a predominancia da alogamia
em Arvores de florestas tropicais, FRYXELL (1957) ja havia pos
tulado que a grande maioria, ou todas as espécies dessas Arvo-

res, sao aldgamas.

Todavia, o estudo de BAWA (1974), como considera
BULLOCK (1985), foi desenvolvidc em um tempo em gque a flora de
Guanacaste {Costa Rica), regidao onde BAWA (1974) conduziu os
seus eXxperimentos, nic estava totalmente conhecida, aléem do
referido autor ter trabalhadc apenas com espécies arbdreas. O
relato de BAWA (1974) foi limitado a descrever o tipo de repro

dugdao para cada uma das 130 espécies da regiao.

Do trabalho de BAWA (1974} para os dias de hoje,
podemos notar uma dinamizacao no estudo dos sistemas reproduti
vos, procurandc associar o maior nimerc possivel de caracteris
ticas com o estabelecimento de um ou de outroc sistema. Dessa
forma, nos deparamos atualmente com trabalhos como os de FOX
(1985) gue, ao estudar a evolugao da diocicia, julgou por bem
nado analisar a sua incidéncia isolada nos taxa, mas sim, corre
laciond-la com a forma de crescimento, método de dispersac e
sindrome de polinizagdo. A compreensdo da dispersdo do polen
e das sementes, bem como dos agentes dessa dispersao, & funda-
mental, pois o fluxo génico entre as populagoes depende desta
dispersao (GRANT, 1980).

C sistema de cruzamento das espécies e o mecanismo
de dispersdo de sementes, afeta diretamente a distribuigac da
variacdo genética dentro e entre populagdes. Estudos de niveis
de variagao de alcenzimas em diferentes especies, indicam que
os individuos pertencentes a espécies polinizadas por animais,
gque sao aldgamas, ou gue combinam mais de um sistema de cruza-
mento, tém niveis mais altos de variagao. As espécies com pe-
queno tamanho de populacgdo, reprodugdo vegetativa e dispersao
limitada de pdlen e semente, possuem pouca variagao dentro da
populacdo e uma variacao maior entre populagoes ( HAMRICK ‘
1983).

BULLOCK {(1985) menciona a importancia da analise

de toda a gama dos sistemas de reproducgao em diferentes tipos
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de habitat, levando em conta a topografia, o tipo e a profundi

dade do solo, os sistemas de drenagens e o conteldo orgédnico.

A plena compreensao da fenologia & relevante, guan
do se trata da reprodugdo. BAWA (1983), cita gque a variagao do
padrdo do florescimento tem grandes implicagoes, tanto na orga
nizagﬁo e estrutura da comunidade, como no fluxo génico, o que
& determinado, por exemplo, pelo comportamento do polinizador

e pela evolucao de estratégias reprodutivas.

TANNER (1982) estudou a biclogia reprodutiva de 56
espécies de Arvores de uma floresta montanhosa {imida da Jamai-
ca e tentou correlacionar o sistema de reprodugao com a diver-
sidade de espécies presentes na referida floresta. Embora os
dados nio tenham sido suficientes para explicar a coexisténcia
de muitas espécies, o autor fez analises sobre o tamanho das
flores, tempo de duracac da flor e da produgao de néctar, ob-

servagoes fenolbgicas e de polinizacao.

BAWA et al. (1985) ressaltaram a grande heteroge -
neidade espacial e temporal das florestas tropicais, em ¢ u e
normalmente a densidade das arvores pode variar em diferentes
estratos da floresta, ou diferir com a categoria sucessicnal e
mencionaram gue a an3lise dos sistemas reprodutivos deve ser
feita levando em conta © estrato e a categoria sucessional.
BAKER (1959), CONN et al. (1980), FREEMAN et al. (1980) apud
BULLOCK (1985), correlacionaram o modo de reprodugao com a for
ma de vida das plantas.

CRUDEN (1977), BAWA & WEBB (1983), URBANSKA (1984),
WEBE (1984) e PHILBRICK & ANDERSON (1987), entre muitos outros,
sugerem que a compreensaoc dos sistemas reprodutivos requer ,
além das andlises habituais de polinizagoes controladas e natu
rais, a investigacao minuciosa de alguns aspectos mais sutis ,
como © numero de graos de pbdlen por antera, a quantidade d e
néctar, a fertilidade dos grdos de pdlen, o crescimento do tu-
bo polinico, o nimero médio de graos de pdlen por ovulo, a me-
dida do ovidrio, a determinacdo do periodc de receptividade do

estigma, o tamanho dos graos de pdlen, entre outros aspectos.

A guisa de ilustracao para o exposto, podemos men-
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cionar © trabalho de BAWA & OPLER (1973), que acreditam gue O©S
registros sobre a incidéncia de diocicia nao condizem com a fre
giénecia real do fenOmeno, havendo, no caso, uma ocorréncia maior
do gue usualmente citado. Os autores em guestao atribuem essa
subestimativa do fenOmeno ao fatc de muitas flores terem par=-
tes pistiladas e estaminadas, mas apenas uma delas ser funcio-
nal. Estudos para melhor precisar essa situagdo teriam de ser
complementados com a andlise de viabilidade do pdlen e dos ovu
los.

BAWA & WEBB (1983}, estudandc flores hermafroditas
de Mutingta calabura L, gque crescem em ambientes perturbados
da Costa Rica, verificaram gque hd uma consideravel gquantia de
diferenciagdo sexual obtida através do desenvolvimento diferen
cial dos estames e pistilo. Os autores notaram ¢ue existiam
trés classes florais (flores com mais de 70 estames, flores
com um numero de estames entre 40 e 70, e flores com menos de
40 estames). A medida que aumenta © numero de estames, diminui
o tamanho do ovario e do estigma, e vice-versa. As flores com
maior tamanho de ovario e estigma também produzem uma  maior
gquantidade de néctar e, apesar de nd3o haver grande variacao,as
flores com maior nlmero de estames tém uma tendéncia mais ele
vada na média de graos de pdlen por antera. Isso indica que as
flores, aparentemente hermafroditas, podem funcionar como flo-
res masculinas ou como flores femininas, havendo entao, um di-

morfismo sexual gue nao & aparente 3 primeira vista.

O género Manihot tem as suas £lores polinizadas
por insetos, principalmente abelhas e vespas (ROGERS & APPAN ,
1973; HERSHEY & AMAYA, 1982). Nas plantas entomofilas, as va-
riacdes no género, tipo, ou atividade do inseto, podem trazer
variagGes no sistema de cruzamentos da populacao vegetal, pois
como as plantas entomdfilas sao visitadas por uma série de in-
setos, em que nenhum deles tem signific3ncia como vetor de po-
len, pode, & medida em que hi mudancas nas condi¢des ecoldgi-
cas, haver prejulzo para a atividade de um determinado inseto,
o que resulta em mudanc¢as no padrao da atividade do poliniza -
dor. Dentre as principais mudangas, podemos citar a temperatu-
ra, o regime pluviométrico, o suprimento alimentar e a ativida
de dos peolinizadores (FRYXELL, 1957).
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Por exemplo, TANNER (1982) encontrou, ao estudar
os mecanismos reprodutivos das arvores de uma regiao montanho-
sa da Jamaica, uma alta incidéncia de autogamia e uma prevalén
cia de polinizacgao pelo vento, fato atribuido i escassez de po
linizadores nas florestas da regiao, por se constituir de uma
regido muito Gmida, nublada e fria. BAWA (1980), por sua vez ,
verificou em uma floresta da Costa Rica, onde a umidade & bai-
xa, gue 80% das espécies polinizadas por abelhas peguenas, ou
poOr pequenos insetos oportunisticos, eram didicas, contra 20 %
que eram mondicas ou hermafroditas, ao passo que das espécies
polinizadas por abelhas médias ou grandes, 25% eram mondicas

ou hermafroditas, e apenas 1% era didica .

Apesar de haver trabalhos recentes sobre 0s siste-
mas reprodutivos em florestas tropicais, ainda ha muito o que
esclarecer, polis, embora esses conhecimentos sejam escassos em
florestas tropicais, devido 3 complexidade ambiental e ao gran
de tamanho das arvores (BAWA, 1974; BAWA et al., 1985; TARCDA
& GIBBS, 1982), eles saoc de interesse para os evolucionistas
que lidam com florestas tropicais, por duas razoes, segundo
BAWA et al. (1985): nas florestas tropicais Umidas, os indivi-
duos de espécies relacionadas sdao muito espacados, © que levan
ta a gquestao de qual seria o grau de autogamia e o de alogamia
entre as espécies”de,érvores, e a extensao do movimentc do po-
linizador; os métodos reprodutivos influenciam o fluxo geénico

e a diferenciacao genética das populacgoes.

Além dos poucos trabalhces elucidativos sobre a ta-
xa real de autopolinizacgidoc ou de polinizacgao cruzada (e os seus
respectivos mecanismos) nas floras tropicais, também ha pou
cos dados referentes 3 agamospermia. Assim & que MAGUIRE (1976)
e JONG (1976) citam gque a agamospermia deve ser um fato relati
vamente comum nas plantas tropicais e gue ha, com certeza, um
nlimero bem mais amplo de géneros onde ela ocorre, do que pode-

riamos supor.
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2.2.6. Vantagens Evolutivas e

Ecologicas

De um modo geral, dentre a grande gama gque existe
nos sistemas de cruzamento, 'hd varios graus de mistura da alo-
gamia e auvtogamia, principalmente guando ha cembinacac de her-
mafroditismo com auto-incompatibilidade. Assim, plantas auto-
incompativeis e com alogamia parcial, apresentam uma ampla fai
xa de taxa natural de cruzamento {(GRANT, 1975). Apesar disso ,
ha muita especulagac para se entender o porqué da evolucgdo da
autogamia e quais as vantagens que a alogamia ou autogamia pro
porcionam as plantas.

0 controle exercido sobre a reproducao sexual den-
tro de uma populagao, & conhecido como sistema de cruzamento e
a variedade e a complexidade desse sistema & uma das mais noté
veis caracteristicas da reproducdo sexuada, por facilitar a a-
logamia e evitar a autogamia e, nos vegetais, ha uma série de
processos alternativos désses sistemas (ANDERSON, 1937; DOBZ-
HANSKY, 1951; BRIGGS & WALTERS, 1984).

A transferencia do pdlen pode ser evitada por bar-
reiras estruturais e/ou fisioldgicas (BRIGGS & WALTERS, 1984).
Os primeiros estudos na tentativa de compreender essas barrei-
ras foram de MULLER (1883) e KNUTH (1898) apud FRANKEL & GA-
LUN (1977). Contudc, esses estudos de bioclogia floral, ate mea
dos do século XX, eram voltados apenas para o aspecto morfold-
gico. Havia mais uma preocupacdo com ¢ mecanismo floral do que
com a dinamica de polinizac8o, propriamente. Atualmente, o en-
foque funcicnal tem sido reconhecido como tendo maior importén
cia nos estudos de polinizagao (STEBBINS, 1950; FRYXELL, 1957;
FRANKEL & GALUN, 1977; LEWIS, 1979).

Uma guestao que BAWA & OPLER (1975) levantam , e
guanto ao fato de existir uma pressao para promover a alogamia,
0 que determina o desenvolvimento da dioicia, ou da auto-incom
patibilidade. Na tentativa de trazer alguma luz 3 essa questao,
0s autores propoem guatro condigdes que levam 3 alogamia, e po

deriam ser sintetizadas da seguinte maneira:
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(1) BAKER (1967) apud BAWA & OPLER (1975), sugere
que & com relativa facilidade que se altera o sexo floral: o her
mafroditismo passa para dicicismo, pois ha envolvimento de mu=-
dangas genéticas e fisioldgicas, enguanto a alteragaoc para a

auto-incompatibilidade & um processo complexo;

(2) sob certas condigdes, o dioicismo permite maior

sucesso na polinizacac do que a auto-incompatibilidade;

(3) o dicicismo tem como consegliéncia uma maior
producao de sementes, enquanto ele pode promover um escape dos
predadores de sementes;

(4) as espécies dimdOrficas exploram uma maior va-
riedade de microhabitats do gque as espécies monomorficas,o que

favorece a selecgao para o diocicismo.

WILSON (1982) atribul a origem da dioicia ccmo sen
do devida mais a condigoes ecoldgicas do que a fatores genéti-
cos, e essa autora também enfatiza que a selegdo pode favore-
cercer a diocicia, guando o tamanho da populacdo & reduzido. De
acordo com BAKER (1959) apud BAWA (1974), e WILLIAMS ( 1975 )
apud ANDERSON & STEBBINS (1984), a dicicia & mais facil de es-
tabelecer-se em espécies que formam grandes clones e mantém
sua populagdo por meio de reproducdo vegetativa; a . reprodugao
por sementes & relegada a exploracao de novos habitats , pois
se os individuos geneticamente diferentes sdo mais faceis de
se estabelecerem em habitats pouco favoraveis, a exploracao se
torna eficiente (ANDERSON & STEBBINS, 1984). BAKER (1984) apud
FOX (1985}, sugere que forcas evolucionarias diferentes permi-
te o estabelecimento da diocicia.

ANDERSON & STEBBINS (1984), ao estudarem o porgué
do estabelecimento da dioicia em detrimento da incompatibilida
de, preocuparam-se especificamente com a auto-incompatibilida-
de gametofitica. Esses autores trabalharam com espécies de So-
lanum (Tourn.) L., em que ha, na grande maioria, dicogamia e,
em alguns casos, a incompatibilidade e a dioicia ocorrem para

impedir a autogamia. Concluiram que a dioicia nas angiospermas
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pode originar-se devido a uma variedade de diferentes tipos de
pressao de selecao, dependendo do grupo considerado. Com a
dioicia, mais cruzamentos sac legitimados, portanto, mais fru-
tos saoc obtidos, e esse estabelecimento da dicicia se faz par-
ticularmente mais importante nas seguintes condig¢des: tamanho
pequenco da populagdo; populacdo gue consiste de individuos in-
timamente relacionados; populagdo amplamente distribuida; poli
nizagdoc por insetos que nao viajam a longas distldncias. Em to-
das as situagoes, haveria um aumento na probabilidade de cruza
mentos dentro da populagao, logo, entre individuos mais intima

mente relacionados.

Diversos autores sugeriram hipOteses distintas pa-
ra explicar os possiveis fatores associados com a mudanga evo-
luciconadria da alogamia para a autogamia. Esses fatores podem
ser resumidos, como segue:

(1) Garantia reprodutiva: essa hipdtese baseia-se
na idéia de que, se as condigdes para a polinizagao cruzada
nao sao favoraveis, pode ser desenvolvido o mecanismo para a
autofertilizacdo. Essas condigles seriam promovidas por uma sé
ria de fatores, como:

-~ individucs autocompativeis podem, com um G-
nico propagulo, iniciar uma coldnia de reprodugac sexuada, ten
do um estabelecimento muito mais facil do gue se dois indivi-
duos auto—incompativeis, porém, con compatibilidade entre eles,
estiverem proximos (BAKER,1955);

- na auséncia de polinizadores, ou por condi
¢Oes climaticas, ou por haver baixa densidade populacional de
plantas para atrair os polinizadores, o individuo pode formar
sementes (BAKER, 1955);

- GRANT (1971) propds a existéncia de uma
pressac competitiva,envolvendo polinizadores: guando varias es
pécies congenéricas estao crescendo simpatricamente, um deslo-
camento do individuo pode levar a espécie a mudar para a auto-

gamiaj;

- isolamento reprodutivo durante a domestica-
~An (TATN. 1497/
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(2) Balango da adaptacac - adaptabilidade: aqui, a
base & a conseqﬂéncia genética da heterozigosidade, gue assegu
ra uma adaptagao a curto prazo dos individuos em um ambiente
variavel (JAIN, 1976). '

(3 Mecanismo de isolamento: novos gendtipos sao
protegidos pelo isclamento, devido a criagéo de barreiras de 1
solamento (JAIN, 1976).

(3) Selegao automitica para genes autdgamos; se OS
autdgamos podem contribuir com polen para os outros, eles tém
uma maior vantagem reprodutiva (JAIN, 1976;).

O que tem sido a chave da questao do assunto do de
senvolvimento da autogamia & que a mudanga de um sistema multi
génico de auto-incompatibilidade para um sistema de auto-compa
tibilidade, & relativamente simples, @hquanto a situagao re-
versa reguer o acUmulco de uma série de eventos genéticos que
raramente ocorrem (SOLBRIG, 1971}, e muitos autores tém consi-
derado gue esse retorno & incompatibilidade & improvavel (JAIN,
1976) . Segundo PANDEY (1960), sd no sistema gametofitico & que
mudangas mutacionais produzem a auto-compatibilidade. Essa mu-
dan¢a envolve a perda unilateral da atividade da incompatibili
dade original; a expressao fenotipica caracteristica & perdida
no pOlen, enguanto & retida no pistilo, como se nenhuma mudan-
¢a tivesse ocorridc (LUNDQUIST, 1968). Porém, a auto-compatibi
lidade nao leva inevitavelmente & autofertilizagdo extrema, e
varios graus de polinizacaoc cruzada, dentro de espécies incom-
pativeis, permite a anadlise do controle dos sistemas de repro-
dugdao (RICK et al., 1978).

Conforme STEBBINS (1957), as evidéncias de que a

autopolinizagao € uma condicao derivada, seriam as seguintes:

(1) as espécies autdgamas siao mais especializadas
em caracteristicas morfoldgicas do que as espécies com ela re-

lacionadas que possuem polinizacao cruzada;

(2) muitas espécies autdgamas possuem estruturas

que teriam um alto valor seletivo somente em conexao com a fer
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tilizacgao cruzada. Uma vez estabelecidas, essas estruturas tor
nam-se determinadas por uma combinacac de genes essenciais pa-
ra a atividade reprodutiva; logo, mesmo depois de ter havido a
mudanga da alogamia para a autogamia, tais genes nao poderiam
ter-se perdido, ou mesmo se modifi¢ado, sem afetar seriamente

a vitalidade ou fertilidade da planta;

(3) a autogamia parece ter-se originado atraves
de uma selecdo artificial para a fertilidade com plantas culti

vadas;

(4) diferentes géneros da mesma familia, ou de fa
milias intimamente relacionadas, gue contem espécies auto-com-
pativeis, geralmente té&m uma base genética semelhante para a

auto-incomnpatibilidade.

A guestao gue por muito tempo intrigou os geneti-
cistas era o porgué do estabelecimento da autogamia, uma vez
que DARWIN (1876, 1877) apud JAIN (1976) viu nesse evento uma
vantagem s® ocasional, sendo criada uma imagem negativa da au-
togamia, imagem essa reforcada com a genética dos hibridos, ou
seja, era visto vantagem apenas na heterose.

Para DARLINGTON (1939), a evolucao em direcao & au
togamia, fol um passo retrdgrado do sistema sexual, devido a
perda da variacdo e, também, pelo fato de ser uma situagao que
envolve vantagem apenas a curto prazo, quando da ocupacdo de
habitats. A evolugéo da autogamia, repetidamente, e nas diver-
sas classes de vegetals, talvez seja uma resposta a pressao de
selecao em favor da adaptagao imediata (STEBBINS, 1950). A des
peito dessa visdo negativa da autopolinizacao, ela tem se de-
senvolvido em varias espécies, cujo mecanismo de incompatibili
dade tem sido suprimido por uma série de mutagbes dominantes,
tornando-se possivel a autofertilizagao (SOLBRIG & ROLLINS,
1977). Se essa alteracao tem ocorrido repetidamente, entao, ©
seu efeito nas populagoes nac deve ser tao negativo como os pri
meiros estudiosos do assunto propunham, e uma visao mais ampla,
voltada para o conhecimento do verdadeiro potencial dos indivi
duos autocompatliveis e autdOgamos, comecou a ser difundida. O

conceito do sistema genético, integrando fatores ecoldgicos,
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genéticos e de caridtipos, na estratégia evoluciondria das es
pécies, abriu as portas para alguma vantagem adaptativa da au-
topolinizacao (JAIN, 1976).

A poliploidia também resulta na guebra do sistema
de incompatibilidade gametofitica (JAIN, 1976). Embora esteja.
longe de ser clara a correlacac entre poliploidia e autoferti=-
lizagd@o, em varios grupos de plantas anuais e bianuais, as es-
pécies autopolinizadas possuem muitos individuos alopolipldoi -
des, enquanto as espécies de fertilizacdo cruzada sao estrita-
mente dipldides. STEBBINS (1965) apud GIBBS et al. (1975), es-
tudando espécies invasoras da Califdrnia, mencionou gue o alto
grau, ou o baixo grau de ploidia, nao parece ter qualguer rela
¢ao com © habito invasor. Todavia, as razdes para a associacglo
da polipleidia com a evolugac da autogamia e habito invasor,
sdo varias. Com uma freqléncia relativamente alta de guiasmas,
as espécies alopolipldides podem possuir um cardter pré-adapta
tivo, que pode facilitar a mudanca da polinizagao cruzada para
autogamia (GIBBS et al., 1975).

BARRETT (1982) cita que os principais fatores gue

promovem a estrutura genética e o nivel de variacdo em uma po-

pulacao, saoc os fatores gue regulam a recombinac@o, tais como:
numero de Ccromossomos, freqﬁéncia de permuta, barreiras de es=-
terilidade e de fertilidade, sistemas de cruzamentos, disper=
sao e estratégia evolutiva de vida das espdcies. Conforme
LEWIS & JOHN (1963) apud ARROYO (1973), a fregliéncia de quias-
mas pode ser matéria de selegao, que pode aumentar ou diminuir
a quantia da variabilidade genética nas populacdes.

Em plantas aldgamas, muitas vezes, a variabilidade
maior & atingida dentro de linhas, e & menor entre linhas d e
uma populacao, enguanto em espécies autdgamas, essa variabili-
dade pode ser maior entre linhas de uma populagao.

A maior variabilidade também pode ser atingida pe-
lo Indice de recombinagao. A grande importancia da analise do
indice de recombinacdo para correlaciond-lo cam o sistema reproduti
vo, & baseado na idéia de DARLINGTON {(1939), e que permanece
até hoje. A autogamia ocorre muitas vezes como uma situacgdo

adaptativa imediata para um ambiente gue estd passando por al-
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guma mudanga ou distirbio, entao a variabilidade & compensada

com a alta fregqléncia de guiasmas.

ARROYO (1973} encontrou em espécies de Limnanthes
R.B., gue o aumento da frequéncia de quiasmas acompanhou a evo
lugac da autogamia, © gque permitiu um aumento na variabilidade
devido d recombinagdo. Conforme ARROYO (loc. cit.), na espécie
L. floccosa Howell., a autogamia evoluiu nas suas cinco subes-
pécies, das gquais duas s3ao totalmente autdgamas e tras sio par
cialmente autdgamas. A frequéncia de quiasmas nas subespécies
parcialmente autdgamas & bem inferior (7,40-8,93) se comparada
com a freqléncia de quiasmas nas subespdcies totalmente autdga
mas (8,95-10,20).

GIBBS et al. (1975) também encontraram em espécies
de Senecio (Tourn.) L. uma taxa elevada de freguéncia de quias
mas correlacionada com a autogamia nas espécies S. viscosus L.
e 5. vulgaris L.. Essa correlagdo, por sua vez, nio & taoc for=-
te gquanto a encontrada por ARROYO (1973), pelo fato de que em
Senecic hd um aumento do nimero de cromossomos nas espécies
autdgamas, O que compensa o nUMEro .de guiasmas. S e gund o
STEBBINS (1950), a freguiéncia de quiasmas pode ser correlacio-
nada com o tipo de sistema de cruzamento em especies herbaceas
gque tém o mesmo nimeroc cromossdmico. A correlagao esperada &
entre menor freqﬁéncia de quiasmas e predominio de alogamia e
maior freqléncia de quiasma e predominioc de autogamia. Isso
produz a variabilidade imediata.

A variacao nas plantas autdgamas passou a ser bas-
tante investigada e as plantas invasoras constituem um excelen
te material para isso. O gque se sustentou por muito tempe, foi
gue as populagdes que se autofertilizavam eram constituidas
por individuos homozigotos, formando uma populagac quase gque
uniforme (BARRETT, 1982). Contudo, baseando-se na variacao e
condigoes de habitat, essas id@ias vieram a mudar com MATHER
(1943, 1953, 1973) apud JAIN (1976), através do conceito dos
sistemas genéticos integrando uma variedade de fatores cariotl
picos, genéticos e ecoldgicos na estratégia evolucionaria d e
uma espécie. MATHER (loc. cit.) postulou gue os autdbgamos ga-
nham em termos de adaptagao local por uns poucos genes homozi-

gotos combinados, sacrificando a flexibilidade a longo prazo
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(JAIN, 1976}). 0s estudos de variagéo de aloenzimas indicam que
as espécies invasoras tém alto nivel de variacdo nos loeci poli

morficos, e essa variagao & interpopulacional {(HAMRICK, 1983).

Apesar de, em alguns casos, como na evolugao de
Lycopersicum hirsutum autdgama, terem racas autoincompativeis
mais uniformes se originando de bidtipos auto - incompativeis
com grande variabilidade (RICK et al., 1979). ALLARD (1965} ve

rificou, ao trabalhar com espécies autOgamas e cclonizadoras
bem sucedidas, Bromus mollis L.. e Avena fatua L. e com a
aldgama Lolium multiflorum Lam., que no padrdo geral, a varia
bilidade genética total & peguena entre aldgamos e autdgamos,

havendo, porém, uma tendéncia para os autdgamos serem mais va-

ridveis entre familias e os aldgamos mais varidveis dentro de
familias. GOTTLIEB (1977) e BROWN (1979) apud HAMRICK et al.
(1979) demonstraram qgue espécies predcminantemente de poliniza
cao cruzada, mantém nivel mais elevado de variagl@o genética in
tra-populacac do que as predominantemente aldgamas. As popula-
¢oes locais aldgamas de Festuca microstachys Nutt. podem ser
compostas por um grande nimero de diferentes gendtipos e a mai
oria dos individuos & heterczigota em algum grau {(KANNENBERG &
ALLARD, 1967).

Os habitats abertos, em gue predominam plantas her
baceas anuais, no inicio do estdgio sucessional s3o influencia
dog por fatores fisicos, tais como, temperatura e constituigao
do solo, e tendem a ser relativamente homogéneos (GRANT, 1975;
HAMRICK et al., 1979). A colonizagio nos primeiros estagios su
cessionais pode ser influenciada por uns poucos individuos (BA
WA et al., 1985). Esses poucos individuos desempenham um papel
pioneilro na comunidade aberta, havendo, naturalmente, uma de-
manda no seu sistema reprodutivo bem diferente da que existe
em espécies gue ocupam uma comunidade cliImax (GRANT, 1975).
EHRENFELD (1976) estudou a biclogia da reprodugio das espécies
de Euphorbia L., E. capitellata Engelm., E. albomarginata TOrEr.
& Gray e E. hyssopifolia L. e verificou gue sac invasoras, com
uma longa estagao de florescimento e crescimento rapido, e pro
dugao de sementes por plantas jovens. Esta combinac¢do de carac
teristicas promove a variacido genética necessaria, anc apds
ano, e a uniformidade genética que favorece a rapida coloniza -
cao a cada ano.



40

Para as espécies colonizadoras constituirem ¢ mais
rapido possivel uma populag¢ao, € preciso gue o maximo de zigo-
tos possuam uma combinacdao génica favoravel, e a recombinagao
tem que ser minimizada durante o periode de expansao da nova
populagac. Nesse caso, & precisc haver um equilibrio entre adap
tacao e flexibilidade, e os requisitos para isso variam segun-
do o organismo (GRANT, 1975). Dependendc do organismoc, que te-

nha uma forma de reprodugao uniparental ou biparental, torna -

s - > . > "u 3 [}
se muitas vezes dificil de se distinguir, principalmente no se
gundo caso, o efeito do aspecto replicativo, pois © processo
de crescimento da populagdo e a troca génica sao combinados em

espécies de corganismos biparentais (GRANT, 1980).

Com base na classificacao de CARSON (1957) a p u d
GRANT (1975) sobre os sistemas de recombinacao, as espécies pio
neiras tém tendéncia 3 apomixia (agamospermia, ou reprodugao
vegetativa), ou & autogamia, havendo, portanto, um sistema fe-
chado ou restrito de recombinégéo, As semelhancas fenotipicas
e genotipicas entre os individuos de uma espécie podem ser re-
sultado do crescimento, em nlmero e em area de expansao, da po
pulacao parental. Esta semelhanca de individuos dentro da espé
cie & demonstrada por esse tipo de reprodugdao agamospérmica ou
autogama (STEBBINS, 1971: GRANT, 1971, 1975, 1980).

STEBBINS (1950) viu a autofertilizagado comoc um meio
para a produgao e manutengac de um grande nimero de individuos
bem adaptados geneticamente, semelhantes em habitats marginais
e temporarios; e interpretou o aumento da frequéncia de gquias-—
mas como um meio para a populacaoc adaptar-se durante a sua fa-
se inicial de colonizagao. Para ARROYO {(1973), o aumento d a
recombinacdc potencial permite a flexibilidade nas populacoes
autdgamas, sem perda da uniformidade. Quando o nivel de autoga
mia ndo & alto, o aumento da freqliéncia de guiasmas deve sem-—
pre permitir um aumento na variabilidade genética. Sob estas
circunstancias, uma alta taxa de recombinacado deve influenciar

a evolugao a curto e a longo prazos.

A abundante e ampla distribuicao em diversos habi-
tats sao critérios de sucesso na colonizacao. As espécies colo
nizadoras sao distribuidas em muitas famIilias diferentes e apre

sentam uma grande diversidade com respeito a caracteristicas
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morfoldgicas e fisioldgicas (ALLARD, 1965). Apesar dessa gran-
de diversidade entre as invasoras, BROWN & MARSHATLYL (1981) apud
BARRETT (1982) identificaram gquatro caracteristicas comuns a
elas: autogamia, ou propagacao clonal com alta capacidade re-
produtiva; distribuicaoc a uma ampla gama de habitats; formacgdo
ecotipica e poliploidia. Deve-se mencionar, gue esse & um pa-
dr3do bem definido para as regiodes temperadas; nas regides tro=-
picais, a situagao & bem diferente: por exemplo, a sucess3o na
floresta amazdnica & feita por espécies arbdreas, perenes, lo-
go, isso j& nao é totalmente aplicado. Segundo BAKER (1974) apud
JAIN (1976), apesar de a autogamia ser incluida como uma dJdas
principais caracteristicas de ervas daninhas, ndo & mais impor

tante qgue a plasticidade, ou disperszo.

Em linhas gerais, a quantidade de recombinacao nas
especies vpioneiras, pode ser controlada na meiose, como j& con
sideraran anteriormente, com exemplos nos géneros Lymnanthes
(ARROYO, 1973) e Senecico (GIBBS et al., 1975), "por numero cro-
mossOmico, frequiéncia de permuta e por barreiras de esterilida
de. Na fertilizagao, a recombinacdo pode ser controlada p o T
gsistemas de polinizagéo, sistemas de cruzamentc e mecanismos
de isolamento, entre outros (GRANT, 1975). Em comparagao com
as espécies lenhosas, as herbiceas tém uma maior quantidade de

recombinacgao por geragao (GRANT, 1975).

A medida em que a sucessao avanca, o ambiente bid-
tico se torna importante e o habitat fica mais complexo e hete
rogéneo, a tendéncia geral & ir em direcdo ao aumento da varia
bilidade das espécies das comunidades mais complexas ( HAMRICK
et al., 1979). Essa variabilidade, muitas vezes, & buscada pe-
lo aumento da freqﬂéncia de polinizagdao cruzada e diminuicgao
do nUmero de gquiasmas.

Da mesma forma como a autogamia foi vista, no pas-
sado, como um passo retrdgrado na evolucdo, e sd atualmente se
reconhece a importincia filogenética do fendmeno, © mesmo ocor
reu com a apomixia. Pelo fato da reprodugdo sexual, guando a-
bandonada, ser um processo progressivo e irrevogavel, devido a
substituicao da meiose por uma mitose precoce (DARLINGTON, 1939)
os complexos apomiticos sempre foram vistos como "um fim de 1i

i*

nha" na evolugao.
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Nao existe razao para acreditar que a agquisigao da
reprodugac apomitica seja um fator menor na vida evolucionaria
de um grupo de espécies, ou seja um blogueio para a sua capaci
dade de coleonizar um grande nimero de habitats.Isso deve-se ao
fato de que em todos os complexos apomiticos, sempre hd alguma
populagac apcmitica facultativa, ou sexual, gue vez ou outra ,
enriguece o conjunto génico estabilizado pelos apomlticos obri
gatdrios (STEBBINS, 1971). Ainda, se a variacao genética em uma
populacao for causada por muta¢do, e isso ocorrer em um ambien
te uniforme, a reprodugdo sexual nao confere vantagem alguma
(SMITH, 1968).

A apomixia tem, como vantagem imediata, a manuten-
cao de gendtipos bem adaptados (GRANT, 1971). Essa perpetuacao
tem um significado bastante profundo, se for lembradoc gue mui-

tos gendtipos hibridos, sexualmente estéreis ou semi-estéreis,

sao mantidos ds custas da reproducao vegetativa ou agamospérmi
ca. Logo, a despeito de um fluxo génico, a agamospermia pode
ser encarada como um escape da esterilidade (STEBBINS, 1971 ;
GRANT, 1971).

A apomixia tem se mostrado importante na evolugao
das pequenas categorias taxonbmicas, isto &, nas categorias in
fragenéricas. Assim, ela & importante na variacgdo a curto pra-
zo. A longo prazo, entretanto, o fendmeno deixa de ser relevan
te.

2.2.,7. Ocorréncia dos Sistemas Reprodutivos

em Euphorbiaceae e em Manihot

Em muitos casos a associacao entre o sistema repro
dutivo e a posicao sistematica & bastante forte (BULLOCK, 1985)
e, embora os aspectos ligados 3 polinizacao nao sejam estudados
em muitos grupos, as observag&es em Hevea e a andlise de varios
caracteres florais em Euphcrbiaceae, tém sugerido que a polini
zacao de muitas espécies dessa familia & conduzida, principal-
mente, por pequenos.dipteros. Entretanto, embora seja comum a

citacao de que as Euphorbiaceae sao polinizadas pelo vento, s



43

alguns géneros, como Acalypha L. e Ricinus parecem ser verda -
deiramente anemdofilos (WEBSTER, 1967). Em Mabea occcidentalis
Benth. foi detectado o primeiro caso de polinizagao por morce-
go em Euphorbiaceae (STEINER, 1983). O método usual de polini-
zagao em Manihot & por insetos, em cujo corpo o pSlen se adere.
Muitos hymendpteros e foraminiferos visitam as flores. As in-
fiorescéncias sao mondicas ou didicas e tipicamente aldgamas .
Em muitas espécies, h3 uma acentuada protoginia nas inflores -
céncias (ROGERS & APPAN, 1973).

BULLOCK (1985}, analisando a associag¢ac dos siste-
mas répredutivos com a sua ocorréncia em grupos taxondmicos em
uma floresta tropical decidua, no México, encontrou 13 familias
mondicas, mas nas familias Euphorbiaceae e Cucurbitaceae & que
se encontrou concentrada a totalidade das espécies monoicas
(71%) .

Embora observagoes em Euphorbia L. e Phyllanthus
L. sugiram uma ampla distribuigao de autocompatibilidade em Eu
phorbiaceae, principalmente em herbiaceas, e, embora haja poucos
registros sobre incompatibilidade nas eSpécies dessa familia ,
WEBSTER (1967) e MUENCHER (1936) apud GODLEY (1955) detectaram
auto e alo-incompatibilidade em Fuphorbia cyparissias L.. Este
foi o primeiro experimento que demonstrou que a incompatibili-
dade pode occorrer em espécies mondicas, o mesmo tendo sido ve-
rificado em Hevea brasiliensis (GODLEY, 1955).

Em Aicinus, 0s ramos basais da inflorescéncia pos-
suem flores exclusivamente estaminadas e,os ramos apicais, flo
res pistiladas, mas, as vezes, todos os ramos da inflorescéneia
diferenciam flores estaminadas e pistiladas. Embora dificil de
analisar a herancga dos fatores gque governam esse tipo de sexua
lidade, SHIFRISS (1956, 1960) apud GEORGE & SHIFRISS (1967) ,
concluiu que ¢ padrao das flores nas inflorescéncias & o resul
tado da combinagao dos genes para a feminilidade, que mantém as
flores femininas agregadas com os genes que mantém as flores

masculinas, gque sao sempre dispersas.

C dioicismo também & um eventoc raro nas Euphorbia-
ceae. Quando ele ocorre na familia, predomina sempre nos mes-

mos géneros, como no caso do género Bernardia, em que ha espé-
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cies didicas, segundo BAWA {1974), OPLER & BAWA (1978) e BUL -
LOCK (1985). Entre 64 espécies de Euphorbiaceae de uma reserva
florestal de Jalisco (México), cerca de 14 espécies eram didi-
cas, distribuidas entre os seguintes géneros: Adelic L., Adstro
casta Robinson & Millsp., Bernardia Houst. ex P.Br., C(olasgno-
dendon, Croton L., Jatropha L., Margaritaria L. e Savia Willd.
Desses géneros, Jatropha & que teve a maior incidéncia de espé-
cies didicas. Em termos de forma de vida, a dioicia predominou
nas espécies arbdreas (BULLOCK, 1985). BAWA et al. (1985) e m
uma floresta tropical Gmida verificaram que entre 14 espécies

de Euphorbiaceae, 9 eram didicas.

TANNER (1982), ac estudar o sistema reprodutivo em
uma floresta de uma regiaoc montanhosa da Jamaica, encontrou 6
espécies que variavam como didicas, mondicas ou poligamas, e
registrou 4lchornea latifolia Sw.como didica, mnas ressaltou
ser esta uma das espécies que variam em termos de sistema re-
produtivo. SOBREVILA & ARROYO (1982), ao verificarem os siste-~
mas reprodutivos em uma floresta da Venezuela, também registra

ram 4lchornea sp como didica.

Em Manthot, o dioicismo se faz presente na Secao
Stipulares, nas espécies M. gtipularis Pax, onde raramente se
encontram inflorescéncias mondicas , em = M. Llongipetiolata

Pohl, onde o monoicismo tambdm & raro (ROGERS & APPAN, 1973;
NASSAR, 1978b), e em M. pusilla Poh; {(NASSAR, 1978b).

A agamospermia do tipo embrionia adventicia em Eu~
phorbiaceae, fol pela primeira vez registrada por SMITH (1841)
apud STEBBINS (1941), em Alchornea ilieifolia Muell. Arg., com
a formacdo de embrido nucelar (freqlentemente com poliembrio -
nia) e embrionia adventicia foi demonstrada em Fuphorbia dul-~
eis. A apomixia gametofitica, entretanto, nac foi registrada
em Euphorbiaceae (WEBSTER, 1967)}.
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2.3. Barreiras Interespecificas em Wanthot

As barreiras existentes entre as espécies, para se
rem bem conhecidas, requerem estudos sistematicos cuidadosos
e estudos citogenéticos (STEBBINS, 1950). Apesar das divergén-
cias gue existem em torno do conceito de espécie, ha, entre os
diversos autores, uma concordidncia de gue as espécies gque se
reproduzen sexuadamente sao delimitadas por mecanismos de iso-
lamento que impedem, ou restringem bastante, a troca de genes
entre membros de espéecies diferentes (STEBBINS, 1950; GRANT ,
1975} . LEVIN (1979) prefere considerar os mecanismos de isola-
mento nao como propriedade de simples espécies ou populagdes .
Eles sO se tornam importantes quando populagoes relacionadas
diferem nesse aspecto.

A grosso modo, os mecanismos de isolamento podem
ser impostos por barreiras externas, que seriam aquelas rela-
cionadas tanto com o ambiente como com adaptagoes estruturais
das flores, ou ser imposto por barreiras internas, gque esta-
riam ligadas aos‘aspectos cromossdmicos e genéticos. Essa clas
sificacao, por sua vez, pode trazer alguns problemas na inclu-
sac de tipos intermediZrios de barreiras (STEBBINS, 1950).

Quanto as barreiras externas, os mecanismos flo-
rais de isolamento constituem uma barreira para a polinizacao
interespecifica imposta por isolamento etoldgico ou mecanico
(GRANT, 1949).

0 isolamento etoldgico & determinado pela constén-
cia de poliniza&ores em fregllentar um 0 tipo de flor (GRANT ,
1949) . Pordm, muitas vezes, a vantagem seletiva pode ndo ser
impedir o cruzamento interespecifico, mas reduzir a atividade
de polinizadores estranhos, no sentido de economizar pdlen ou
néctar. Esse caso poderia ser exemplificado com o género Dale-
champia, gue tem espécies polinizadas por abelhas do género
Fuglossine. Em D. spathulata, os machos do género Fuglossine
sao atraldos por substincias aromdticas secretadas pelas glan-
dulas extraflorais e, em D. magnistipulata, as fémeas do géne-

ro Fuglossine sado atraidas por resinas secretadas por glandulas
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homdlogas as da espécie D. spathylata. As bracteas de D. mag-
ntstipulata abrem e fecham em ritmo diurno regular, sugerindo
a restricao da atividade dc polinizador, pois elas permanecem
abertas por menos de duas horas. Talvez haja algum beneficic
energético para a planta em proteger o pdlen. Da mesma maneira,
a restricdo da coleta da resina também pode reduzir o custo e-
nergético de manter um suprimento de resina constante. Porém,
a vantagem mais importante pode ser aquela gue fixa o tempo e
a disponibilidade de um recurso que monopoliza a atencaoc da a-
belha e fixa a forma da constincia floral (ARMBRUSTER & WEBS-
TER, 1979).

Cs mecanismos de isolamento mecanico constituem
uma barreira para a polinizacao interesp@cifica, impostos por
modificagces estruturais das flores, que impedem o pdlen de
uma esgpécie crescer no estigma da outra (GRANT, 1949). Tais
mecanismos podem ser determinados geneticamente, sendo ou nao
reconhecidos externamente (DOBZHANSKY, 1951), como hermafrodi-
tismo (incluindo heterostilia), monoicismo, andromcnoicismo e
ginomonocicisme, que podem ser vistos como padroes diferentes
de alocagac de recursos as funcdes paterna e materna para oti-
mizar © sucesso reprodutivo em diferentes caminheos (B A W A &
BEACH, 1981).

Em Magnihot, apesar de a literatura corrente n a o
considerar a existéncla de barreiras interespecificas, devido
ao assincronismo no florescimento das espécies e sobreposicao
de area geografica (ROGERS, 1962; CRUZ, 1968; NASSAR, 1980),
acreditamos que & necessario uma maior investigacdoc a esse res

peito, principalmente no tocante a estudos fenologicos.
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3. MATERIAL E METODCS

'3.1. Material Vegetal

Foram utilizadas em nosso trabkalhe, as seguintes

espécies:
(a) Secao Heterophyllae Pax emend. Rogers & Appan

~ M. pitlosa Pohl, de ocorréncia em matas secun
darias, margens de riachos e em solos areno-~
sos, ricos em detritos vegetais, ocorrendo a

uma altitude de cerca de 1500 m.
{(b) Seg¢do Tripartitae Rogers & Appan

- M. tripartita (Sprengel.) Muell. Arg. emend.
Rogers & Appan, subsp. tripartita, ocorrendo
em margens de florestas, em regices rochosas
e em cerrados, predominandc em altitudes su-

periores a 1000 m.
(c) Segao Manthot

- M, egsculenta Crantz, cultivada em todas a s

regioces.,

M. pilosa e M. tripartita nac sao simpatricas n a
natureza, mas tanto uma como outra, podem ccorrer em simpatria
com M. esculenta. As duas espécies selvagens nao tuberizam, en
quanto gue a cultivada forma tilberes.
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3.2. Métodos

3.2.1. Estabelecimento de um Campo

de Cultivares

A fim de se ter plantas dos cultivares, exclusiva-
mente para fornecer material para este trabalho, foi cedida re
la Segac de Ralzes e Tubérculos do Instituto Agrondmico de Canm
pinas (SP), uma area na Fazenda Experimental "Theodureto de Ca-
marge" e 20 manivas-~semente de um sO gendtipo da espécie M.
esculenta 'Branca de Santa Catarina' e 20 manivas-semente da
'Tagquari'., Os cultivares foram plantados em setembro de 1980 ,
pelo sistema de manivas de 20,0 cm colocadas na posicao incli-
nada. A distancia mantida entre as plantas foi de 2,0m x 2,0m,
havendo para cada cultivar cerca de duas linhas com 10 plantas
em cada linha.

3.2.2. Replantio do Campo de

Cultivares

Devido ao grande porte vegetativo das plantas,elas
foram removidas e © terreno preparadoc para o replantio em se-
tembro de 1981l. De cada cultivar em estude, foram escolhidas
as melhores ramas, isto &, isentas de bacteriose ou pragas, e
cortadas em um comprimento de cerca de 20,0 cm. O corte para a
obtengac de manivas-semente foi feito por uma serra elétrica,
que além de uniformizar o tamanho das manivas, evita problemas
de traumatismos mecadnicos nas extremidades das manivas, como &
comum quando o corte & feito com facao, fornando as manivas
inutilizadas (NORMANHA & PEREIRA, 1950; CONCEICAO, 1981). Uma
vez obtidas as 40 manivas-semente (20 de cada cultivar), foram
plantadas em posicgao inclinada, conforme o método usual, man-
tendo~se uma distincia de 2,0m x 2,0m entre as rplantas.
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3.2.3. Estabelecimento da Colecao

de Espécies Selvagens

As especies utilizadas no presente estudo, M. pilo
sa e M. tripartita, foram mantidas em colegac em uma area cedi
da pela Secao de Citologia no Parque do Instituto Agrondmico
de Campinas (SP), distante aproximadamente 4,0 km da Fazenda
Experimental "Theodureto de Camargo", onde se encontravam oOs
cultivares.

Foram coletadas 8 plantas inteiras da espécie M.
pitlosa na localidade de Campos do Jordao (SP), em maic de 1978,
e plantadas no Pargue do Instituto Agrondmico de Campinas (8P},
com espagamento de 2,0m x 2,0m. Mas apenas 3 plantas se adapta
ram e puderam ser utilizadas, o gque nos da um tamanho reduzido
de amostra.

A espécie M. tripartita ja se encontrava sob a for

ma de cultivo na area utilizada para o estabelecimento da cole

gao. Essa espécie estava representada por apenas 2 individuos,

de procedéncia desconhecida e, segundo informacoes verbais , a

espeécie M. tripartita foi all plantada por volta do anc de 1964.

Anualmente, as espécies eram podadas entre os me

ses de maio e junho.

3.2.4. Fenclogia

Para os estudos de fenologia, foram acompanhados
trés ciclos de florescimento, correspondentes aos anos de 1980/
81, 1981/82 e 1982/83. Tais estudos foram desenvolvidos da se=

guinte maneira:

~ durante cada um dos ciclos de florescimento, as

observagdes foram feitas duas vezes em cada més,

isto &, em meados do més e no final do més, e m

um intervalo aproximado de 15 dias;
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- as observacoes foram realizadas conforme o© se-
guinte critério estabelecido: em cada ramifica=-
cao das plantas, foram escolhidas  inflorescén=-
cias jovens, que aparentemente se encontravam no
mesmo estagio de desenvolvimento. Para a caracte
rizacao de tal estagio de desenvolvimento, foram
levados em consideragao os seguintes aspectos
tamanho grande dos botdes masculinos e femininos
e intensidade da coloragdo dos botoes. Optou - se
por inflorescéncias gque nao se mostravam ataca-
das por moscas ou fatores de injuria. Todas as
inflorescéncias contadas foram eliminadas a se-

guir, a fim de evitar-se rep@tigaes de contagem;

- o nimero médio de inflorescéncias em cada ano,
foi calculado levando-se em consideracgao as duas
contagens do més e o nimerc de plantas Jde cada
espécie envolvida nas cbservagces;

- foram construidas tabelas contendo o nlmero mé-
dio de inflorescéncias por més, em cada ano e m
gue o ciclo do florescimento fol acompanhado. Fo
ram tambem construldas tabelas contendo o nimero
médio de inflorescéncias por més, nos trés ciclos

de florescimento estudados. Foram, ainda, prepa=-

radas figuras mostrando o florescimento para ca-
da espécie.

A média de botoes masculinos e femininos na inflo-
rescéncia de cada espécie selvagem e cultivares utilizados pa
ra os estudosl foi calculada apds terem sido coletadas 100 in-
florescéncias de cada espécie e de cada cultivar, e realizada
a contagem de boides masculinos e femininos em cada inflores -
céncia. Tal coleta foi efetuada no mesmo dia, a fim de se evi-

tar influéncias de temperatura e umidade.

Dados referentes & média de temperatura (°C) e o
volume médioc de chuva, durante oOs meses em gue se acompanhou O
florescimento nos diversos anos, foram fornecidos pela Secao

de Climatologia do Instituto Agrondmico de Campinas.
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3.2.5. Estudo do Horario de Abertura
das Flores Masculinas e

Femininas

Para as duas espécies e os dois cultivares de Mahi

hot foram iscladas inflorescéncias com flores masculinas e fe-

mininas, em dia de antese, e tais flores foram etiguetadas a

protegidas por sacos de papel manteiga branco. A cada uma hora,

a partir das 6 horas até as 17 horas, as flores femininas eranm

observadas quanto a:

(1)

estagio de abertura - Aqui foram consideradas
trés classes:

. fechadas (F)

. parcialmente abertas (PA)

. totalmente abertas (TAa)

receptividade do estigma ~ Obteve-se, como pa-
rametro, a exsudacao de uma substidncia liguida
no estigma, a qual vai aumentando em intensida
de e se tornando branca e brilhante, & medida
gue a flor wvai se abrindo. Baseando-se na in-
tensidade e no vigo dessa substancia, foram -

lhes atribuidas notas:

. ruim (0)
. boa (1)
. otima (2)

As observagoes realizadas nas flores masculinas fo

ram da seduinte ordem:

(1) estdgio de abertura - Foram consideradas trés

(2)

classes:
. fechadas (F)
. parcialmente abertas (PA)
. totalmente abertas (TA)

posicaoc dos estames:

. descidos (D)
. erguidos (E)



Esse critério para a posicao dos estames foi esta
belecido, porque os estames encontram-se como gue enovelados na
porcao basal da flor, no inicio da antese; com o progredir des
ta, eles vao se tornando eretos. Durante o processo de fecha-
mento da flor, novamente eles vao se tornando curvos até a re-
giao basal da flor.

Tanto para as flores masculinas guanto para as flo
res femininas, foram montadas tabelas contendo as informacdes
do estagio de cada flor, em cada horario. Para uma melhor vi-
sualizagao, foram construidas figuras para cada espécie e pa-
ra cada cultivar, contendo cada figura trés curvas referen-
tes ao estagio de abertura das flores (masculinas e femininas)
e receptividade do estigma. Nas coordenadas das figuras, fo-
ram colocadas informagoes sobre a média de flores totalmente
abertas e receptividade Otima do estigma e respectivos hcrarios
de observacao.

3.2.6. Teste para a Agamospermia

Foram protegidos botoes femininos das espéc}es M,
pilosa e M. tripartita e dos "Branca de Santa Catarina' e 'Ta-
guari' da espécie M. esculenta. As protecces foram feitas em
inflorescéncias emasculadas, como garantia para evitar as con-
taminag¢oes - apesar da protoginia. Os botdes femininos foram
protegidos cerca de 2 a 3 dias antes da abertura da flor, para
que nao ficassem ccbertos durante o inicio do seu desenvolvi-
mento, © que poderia acarretar alteragoes desenvolvimentais ul
teriores.

As protecoes foram feitas com sacos de papel man-
teiga branco, amarrados com etiquetas de cartoclina contendo in
formagoes de data e de guantia de botdes protegidos. Optou-se
por este tipc de papel, por duas razoes: (1) ele permite a res
piracao dos botdes; (2) a cor branca permite a passagem de luz
em intensidade razoidvel. A fim de uma maior seguranga, p a r a
que nao entrasse nenhum inseto de pequeno porte (tal como pe-

guenas formigas), gue pudesse eventualmente contaminar as flo
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res com pdlen, ©os sacos de papel manteiga branco tiveram suas
emendas de cola reforcgadas com tiras de papel "Contact" branco.
Este tipo de papel também foi colocado por toda a volta dos sa

cos de papel manteiga, aderindo-os ao ramo da planta.

Fol elaborada uma tabela apresentando o nimero de
flores utilizadas para cada espécie e cada cultivar, bem como,
a gquantidade de frutos produzidos, ou ovarios desenvolvidos ,
alem da quantia de sementes totalmente formadas, ou em inicio
de formagdo. Andlises estatisticas acompanham os resultados.
Deve-se esclarecer gque ¢ termo "ovario desenvolvido" refere-se
d condigaoc de ter havido, apds abertura da flor e caida do es-
tigma, um desenvolvimento do ovario, gquer em didmetro, guer em

comprimento, porém gue cessa 15 dias apds a antese.

3.2.7. Polinizacoes

Foram efetuadas polinizagoes cruzadas entre as es-
pécies M. pilosa e M, tripartita e, ainda, entre essas espéci-
es e os 'Branca de Santa Catarina” e 'Taquari'. Também foram e

fetuadas polinizacgoes entre esses dois cultivares.

Autopolinizagoes foram feitas envolvendo as espé-

cies M. pilosa, M. tripartita e os "Taquari'.

Para os cruzamentos, utilizou-se a seguinte técni-
ca: apesar da protoginia, emascularam-se as inflorescéncias das
plantas utilizadas como parental feminino, para uma maior segu
ranga. Geralmente, cada flor masculina era utilizada para poli
nizar duas a trés flores femininas (CONCEICAO, 1981; HERSHEY &
AMAYA, 1982). Para se fazer as polinizacgoes, procedeu-se da se
guinte maneira: os botoes femininos, em véspera de abertura ,
foram protegidos com sacos de papel manteiga branco, a fim de
evitar-se uma possivel contaminagdo guando da abertura da flor.
O reconhecimento pratico do botao em véspera de antese pode
ser feito, baseando-se no seu tamanho e na sua coloracao (HER-
SHEY & AMAYA, 1982). Para assegurar - se gquantias suficien
tes de pdlen no mesmo dia da antese dos botdes femininos, uti-

zou-se dois procedimentos: (1} foram protegidos botoes mas
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culinos no dia da antese. As protegoes também foram feitas com
sacos de papel manteiga branco; (2) foram coletados botces mas
culinos, em véspera de antese, ou até dois dias antes da aber-
tura, e conservados em placas de Petri contendo, como substra-
to, papel filtro umidecido em agua corrente. As placas foran
mantidas em temperatura ambiente e o uso desse material sempre
foi feito em um prazo maximo de 24 horas (CONCEICAO, 1981).

Quanto as autopolinizacdes, a técnica utilizada foi
a mesma descrita no paragrafo anterior, para polinizacgao cruza
da, exceto quanto ao fato de gue as inflorescéncias nac foram
emasculadas.

De um modo geral, o preparo das inflorescéncias dos
cultivares para a polinizag¢ao, era feito no periocdo da manha ,
e os cruzamentos eram efetuados entre 13 e 16 horas. Para as
espécies selvagens, o preparo das inflorescéncias normalmente
era realizado no final da tarde; as polinizacgoes em M. fri-
partita eram executadas entre 8 e 12 horas e, na espécie M. pi
losa, as polinizagdes foram feitas entre 13 e 15 horas. As po-
linizagoes eram realizadas nesses horarios por ter sido obser-
vado serem os de maior receptividade do estigma e liberacao de

polen, como sera visto nos resultados.

Quando os cruzamentos envolviam espécies e cultiva
res, oS botoes masculinos eram transportados do Instituto Agro
ndmico de Campinas para a Estacdo Experimental "Theodureto de
Camargo", ou vice-versa, em placas de Petri contendo papel de

filtro umidecido em Agua corrente.

3.2.8. Coleta de Material

Visando o estudo da microsporogénese, megagametogé
nese e megasporogénese, foram coletados, respectivamente, bo-
toes masculinos e feminincs de '"Branca de Santa Catarina’ e
‘Taguari', e das espécies M. pilosa e M. tripartita, segundo

os critérios abaixo:




- microsporogénese: foram coletados botdes mascu-

linos jovens, de cerca de 0,5 mm de comprimento;

viabilidade do pdlen: os botdes masculinos £fo-
ram coletados nc dia da antese, quandc o©s graos

de pdlen ja se encontravam liberados;

magagametogénese e megasporogénese: foram coleta
dos botces antes da abertura da flor e apds

a abertura da flor, como segue:

{a) botdes coletados anteriormente 3 antese d a
flor — apds serem retiradas as tépalas,o es
tigma e o disco do ovario, os botoes foram
medidos em comprimento e separados, para maior
facilidade de referéncias nos resultados, em
trés classes de tamanho. A separagdo em tais
classes foi aleatoria.

Classes de Tamanho:

. botdes pequenos — variando até 1,50 mm de

comprimento

. botodes médios — wvariando de 1,51 mm a

2,50 mm de comprimento

. botdes grandes -~ com comprimento superior
a 2,51 mm,.

(b) botoes coletados apbs a antese da flor — fo
ram coletados botdes oriundos de polinizagtes
controladas e botoes nao polinizados, confor
me vem a éeguir:

. botoes polinizados: as polinizagdes foram
efetuadas conforme o descrito no item 3.2.7
e depois os botdes eram coletados com 24

horas e com 48 horas apds a polinizacao;

. botoes nao polinizados: foram coletados bo
toes no dia da abertura da flor e em dias

subsequentes, ate 15 dias apos a antese.

Ao invés de se utilizar medidas para esses botdes,

preferiu~se separa-los por classes de idade, con
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siderando o dia da antese como ponto de referén-
cia. Optou-se por este criterio, devido ac fato
de o desenvolvimento dos Ovulos variarem para ca
da ovaric. Assim, o tamanho do ovario estd liga=-
do diretamente aoc numero de ovulos desenvolvidos
ou nao (dois ovarios com a mesma idade tém tama-
nhos diferentes em fungaoc do nlmero de dvulos de

senvolvidos) .

3.2.9. Fixacao do Material

- Botoes Masculinos

Para os estudos de viabilidade, medidas e contagem
dos graos de pdlen por antera, e comportamento meidtico, os bo
toes masculinos foram fixados em Carnoy, fixador este, prepara
do imediatamente no momento de uso. O seu preparo consiste em
uma mistura de alcool absoluto - dcido acético glacial, na res
pectiva proporgac de 3 : 1. O material foi mantido por 15 minu
tos no vacuo, para uma boa fixacao. Apds 24 horas, o fixador
foi renovado e o material estocado 3 temperatura de -20°C (ME-
DINA & CONAGIN, 1964).

0 material utilizado para estudar os estagios d e
desenvolvimento do grac de pdlen foi fixado em fixador Craf |,
preparado antes do inicio da fixagao. Este fixador consiste de
duas solugoes (A e B), que sdao misturados na proporgido de 1: 1
(Solugdo A = &gua destilada e formol; Solug3o B = Agua destila
da, acido acético e icido cromico). Os botoes foram  mantidos
por 30 minutos no vacuo, para garantir a penetracao do fixador.
Apds 24 horas, o material foi lavado em Agua destilada, manti-
do por duas horas em alcool 50%, para iniciar a desidrataciao ,
e posteriormente, foram transferidos para alcool 70% e estoca-
dos a temperatura ambiente (JOHANSEN, 1939; MEDINA & CONAGIN,
1964; BECAK & PAULETE, 1976).

- BotGes Femininos

Um lote de botoes femininos destinados ac estudo
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da megagametogénese e magasporcgénese, também foi fixado en
Craf. Um outro lote, também destinado a estes estudos, foi fi-
xado em FPAgy . Para tante, foram retirados os dvulos do ovario
(com auxilio de lupa e estiletes), e colocados no fixador. Uma
vez postos os Ovulos no FPAsy, eles foram mantidos no vicuo por
15 minutos e conservados por 24 horas a uma temperatura de 0°C.
Apds esse periodo de 24 horas, o material foi removido para

alcool 70% e estocado a 0°C.

3.2.10. Crescimento dc Tubo Polinico

A titulo de se acompanhar o crescimento do tubo po
linico, colocaram-se os botdes femininos no dia de antese e m
placa Petri contendo agar a 2%. Em seguida, foram executadas
as polinizagGes e o material coletado apds os seguintes tem-
pos de polinizagoes: 2 horas, 4 horas, 6 horas, 24 horas. Rea-
lizava-se a fixagao, imediatamente apds a coleta, em FAA ( for-
mol : acido acético : dlcool 80%, nas respectivas proporcdes
de 1 : 1 : 8) (LEVIN & BERURE, 197_2).

3.2.11. Preparo de Laminas
3.2.11.1. Laminas Temporarias

Para os estudos de viabilidade, medida e contagem

do nimero de graos de pdlen por antera, foi utilizada a técni-
ca de coloragao por carmim acético. Para o estudo do comporta-
mento meidtico, foi usado o método de coloragdo com carmim acd
tico, aquecimento répido em chama, e esmagamento {MEDINA & CO-
NAGIN, 1964).

Para o crescimento do tuboc polinico, os ovarios ,
apds os diferentes periodos de polinizacido citados no Item 3.2.
10., foram cortados longitudinalmente, & mao livre, e mantidos
por 10 minutos a 60°C, em uma solucido 1 : 1 de Fucsina 1% : Ver

de Rapido. Apbs esse perlodo, foi transferido para acido lati-

co 85% e mantido por 20 minutos, també&m a uma temperatura d e



609C. Depois disso, cada metade de ovario foi colocada na lémi
na, com algumas gotas de acido latico 85%, e sobre ele foi pos
ta a laminula. Esta fol pressionada lentamente, até se conse-
guir esmagamento do material (LEVIN & BERUBE, 1972). Uma técni
ca alternativa foi utilizada: os ovarios polinizados e corta-
dos longitudinalmente, 2 méo_livre, foram mantidos por uma ho-
ra em HCL 1IN, a uma temperatura de 60°C. Em seguida, © materi-
al foi transferido para a solugdo de Fucsina 1% : Verde Rapido
(1 : 1) e mantido nessa solugdaoc por 10 minutos, & temperatura
de 60°C. Ainda a 6OOC, o material foi transferido para acido
latico 85% e al mantido por uma hora. A seguir, as laminas fo-
ram montadas conforme descrito no paragrafo anterior (LEVIN &
BERUBE, 1972).

0 lote de dvulos pré-fixados em FPA,, conforme des
crito no item 3.2.9 (fixacao de material), foi colocado em um
liguide composto de acido 1latico 85% : hidrato de cloral : for
mol : Oleo de cravo : xilol, nas respectivas proporgoes de 2
2 : 2 : 2 : 1 (por peso), para diafanizagéo. O material foi se
parado em por¢des e cada porcao mantida em solucido clarificadora
durante os seguintes periodos de tempo: 2 horas, 4 horas, 6 ho
ras, 8 horas, 12 horas e 24 horas. Apos cada um desses perio-
dos de tempo, os Ovulos eram colocados em laminas e observados
ac microscdopio, em contraste de fase (HERR, 1971) . Foram execu
‘tados dois processos alternativos para a clarificagao , sendo
eles:

- modificacao da solugao clarificadora

A solugac foi modificada para acido latico 85%
hidrato de cloral : formol : dleoc de cravo: xi-
lol, nas respectivas proporgoes de 2 : 2 : 2

2 : 2 (por peso};

- desidratacao

Os ovulos estocados em alcool 70%, foram submeti
dos a uma desidratagaoc em alcool 100%, por 15 mi
nutos em cada alcool, antes de serem colocados
na solugao clarificadora.
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3.2.11.2 ILaminas Permanentes

Os botoes masculinos e femininos fixados em Craf e
estocados em alcool 70% foram incluldos em parafina e, 3 inclu
sao, sucedeu-se O seguinte processo: foi montada uma bateria,

com 8 solugoes:

. Solugao 1 - Agua destilada 20 cc; etanol 70 ce
. Solugao 2 - agua destilada 10 cc; etanol 80 cc

. Solugdo 3 - Agua destilada 5 cc; etanol (90%) 50 cc:

Alcocl butilico terciario 35 cc

. Solugao 4 - agua destilada 5 cc; etanol (90%) 40 cc;

dlcool butilico terciario 50 ce

. Solugao 5 - etanol (100%) 25 cc; alcool butilico terciario
75 cc

. Solugao 6, Solugdo 7 e Solugdo 8 - 3lcool butilico terciirio,

Os ovarios foram deixados por exatamente uma hora
nas solugces 1, 2, 3, 4 e 5 e, por exatamente duas horas n as
solugées 6, 7 e 8. Em seguida, fransf@riUrseo material para um
becker contendo um pouco de parafina e &lcool butilico, sendo
mantido por uma noite sobre a estufa. No dia seguinte, o becker
foi colocado dentro da estufa e eram feitas trocas, com acrés-
cimo de parafina a cada uma hora, durante um periodo de seis
horas. Uma vez incluido o material, efetuou-se o corte em mi-
crotomo, a uma espessura de lZ}Lm. O material cortado foi ade~-
rido a laminas contendo um esfregaco de albumina ( JOHANSEN ,
1939; MEDINA & CONAGIN, 1964).

Deve-se assinalar que os botdes masculinos foram

cortados transversalmente e, os femininos, longitudinalmente.

A coloragac das laminas foi precedida inicialmente
por uma hidratacao: xilol, etanol 100%, etanol 50%, etanol 30%.
As laminas foram mantidas por cinco minutos em cada cuba. Pos
teriormente, foram feitas algumas lavagens em Agua destilada ,

por aproximadamente 10 minutos cada lavagem, e transferidas pa
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ra uma\solugéc de alumen de ferro a 4%, por duas horas. Em se-
guida, novas lavagens em agua destilada foram realizadas, des-
ta vez, por trinta minutos cada lavagem e, entao, transferiram
-se as laminas para a hematoxilina férrica de Heidenheim, por
12 horas. Retiradas da hematoxilina, as laminas foram mantidas
em agua destilada e, depois de uma hora, foi executada a dife-
renciagaco em allmen de ferro a 2%. Posteriormente ac processo
de diferenciacao, foram efetuadas novas lavagens em agua desti
lada e, a seguir, as laminas sofreram uma desidratagée, utili-
zando~se, entao, o processo inversc ao descrito no inicio des-
te paridgrafo. Finalmente, as laminas foram montadas em balsamo
do Canada (JOHANSEN, 1939; MEDINA & CONAGIN, 1964).

3.2.12. Medida dos Graos de POlen

Para se verificar a medida dos graos de polen das
espécies e dos dois cultivares envolvidos no presente trabalho,
utilizou-se 10 flores masculinas e mediu-se o diametro de cem
graos para cada espécie e para cada cultivar. Os campos das 13
minas foram escolhidos aleatoriamente. Em seguida, foram elabo
radas figuras , indicando o nimero de graos de pdlen para
cada intervalo de Sym.

3.2.13. Contagem de Graos de Pdlen

por Verticilo

Para cada espécie e para cada cultivar, foram con-
tados, em cada antera (dez anteras) de dez botoes, o nimero de
graocs de pdlen férteis por antera no verticilo superior (total
de cinco anteras) e no verticilo inferior (total de cinco ante
ras). Foi tambem calculada a mé&dia de graos por antera, inde =
pendente do verticilo e levando em consideragéo o verticilo .
Montou-se uma tabela para a apresentacdoc dos resultados acompa

nhados da devida analise estatistica.
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3.2.14. Identificacao da Substéncia

de Reserva

A fim de se identificar a substancia de reserva do

nicleo e saco embrionario, utilizaram-se os seguintes corantes

especificos:
. Lugol - especifico para amido

. Iodina com KI - especifico para amido

. Sudan IV - especifico para lipideo (embora as
chances de ser lipideo fossem minimas (PURVIS
et al., 1964).

Os corantes foram aplicados sobre as laminas que
haviam sido desparafinizadas com xilol. Apds se colocar algu-
mas gotas de corante, as laminas foram montadas em Agua e, apls

3 minutos, examinadas.

Além dos testes com corantes, as laminas prontas
(isto &, as coloridas com hematoxilina férrica de Heidenheim )
foram submetidas a microscOpic com luz polarizada para verifi-
car se havia desvio no plano da luz, o gue indicaria a presen-—

N

ca de cristais.




4. RESULTADOS

4.1. Florescimento

4.1.1. Horario de Antese das Flores

Ao oObservarmos a antese das flores masculinas e fe
mininas, e as respectivas posicgoes dos estames e grau de recep
tividade do estigma em cada horario de observagao, verificamos
que, nas nossas condigCes de trabalho, a espécie M. tripartita
(Tabela 1) tem um comportamento discrepante em relacdo d espé-
cie M. pilosa (Tabela 2} e aos cultivares de M. esculenta
"Branca de Santa Catarina' e "Taquari' (Tabelas 3 e 4 respecti
vamente) .

Pela Tabela 1, podemos observar gue -a especie M,
tripartita deve iniciar a antese bem cedo, pois as 6 horas as
flores masculinas e femininas ja se enconitravam abertas e o©s

estames erguidos, ou seja, em posicac em que a liberagdo do pd
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len j& acontece. Contudo, sd a partir das 9 horas & que O es-

tigma possula uma receptividade Otima (grau 2). Como podemos
verificar na Tabela 1, ds 11 horas se inicia o processo de fe-
chamento das flores masculinas, seguido, as 13 horas, das flo-
res femininas, o que indica que ¥. triparitita tem um comporta-

mento reprodutivo predominantemente matutino.

A espécie M. pilosa (Tabela 2), por sua vez, t e m
um comportamento de antese que comeca as 8 horas, com flores
femininas, seguido, ds 9 horas, pelas flores masculinas; as
14 horas tem inicio ¢ mecanismc de fechamento das flores femi-

ninas e, as 15 horas, o das flores masculinas.
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FLOR MASCULINA ' R T ) FLOR FEMININA i ‘
FECHADA |- PARCTALMPNTE| TOTALMENTE | POSICAO DO gs | 0 RECEPTIVIDADE DU ESTIGMA | TOTALMENTE  |PARCIALMENTE | FECHADA

ABERTA |2 ABERTA TRME POR FLOR | 5 ABERTA ABERTA ) 1

BY K¢ & % |ereuino %)Escwo‘ A lORAT O gGRAL’ 1#-1'\;5‘?—@% o E . o ‘o |

0 Cas 106,025 0 6 32 0 0 0.0 29 90,6 3 o :

¢ 25 00,0 2% 9. 7 25 7 0 0,0 32 100,0 0 D ‘

o 0 25 100,025 0 8 15 7 o 0,0 32 .  1060,0 @ 0 }

0 0 25 100,025 0 9 0 0 32 100,80 32 100,0 o 6 |
-0 0 - 25 100,0 2 23 10 0 0 2 100,032 100,0 0 o
o 4 - 11 44,5 0 25 11 3 4 20 62,5 20 60,2 12 0
g 7 0 0,0 0 17 12 14 2 16 50,0 20 60,2 12 0
9 3 0 0,0 0 6 13 27 o 3 9,3 8 25,0 22 2
25 e} o 0,0 - - 14 27 o 0 0,0 O 0,0 27 s
25 0 o 0,0 - - 13 t4 0 o 0.0 B 0,0 14 18

25 0 0 2,0 - - 16 1 0 ¢ 0,6 0 0,0 1 31 !
25 0 0 0,0 - - 17 - - - - 0 5,0 o 32
TABELA 1 - . tripartifc - Nimero de flores masculinas e femininas e as seus respectivos hordrios de antese, posigdo

dos estares ¢ o grau de receptividade do estigmz em cada horario considerado.Dados obtidos .em Campinas {SP} em 1982.

FLOR MASCULINA B FLOR FEMININA
FECHADA PARCIALMENTE { TOTALMENTE POSICAL DO ESTA Q RECEPTIVIDADE DO ESTIGMA{ TOTALMENTE PARCTALMEXTE FECHADA
ABERTA ARERTA ME POR FLOR R ABERTA ABERTA
N N@ ’ GRAU 2 N NG
NG Z ERGUIDO| DESCIDO A | GRAY UlGRAU 1 }_?3‘{——2_—" Ne Z
6 0 o] 0,0 - - 6 6 0 o] G,0 4] 0,0 6 1
5 1 o} 0,0 - - 7 7 4] o] 6,0 a 0,0 7 G
! 5 G 0,0 0 5 . 8 7 0 ¢} 0,0 1 14,3 ] 0
o} 5 i 16,6 0 & g & 1 G 0,0 1 14,3 & 0
0 3 3 50,0 2 4 ie [ 1 2 28,5 7 166,06 [} a
o 2 4 66,6 ] Q 11 3 2 2 28,5 7 i00,¢ 4 0
[+ [¢] ] 100,0 6 v} 12 i} 2 5 71,4 7 ico,0 o] 0
9 0 5 100,0 6 0 13 0" 2 5 T4 7 100,0 0 a
0 a & 100,06 4 2 14 4 3 o} G,0 5 71,4 2 0
0 1 5 83,3 0 6 15 & 0 ¢} 0,0 5 71,4 1 H
0 4 2 33,3 0 6 16 6 G 0 2,0 ¢ 0,0 6 i
t 5 0 0,0 o 5 17 2 0 0 0,0 0 0,0 2 A
TABELA 2 ~ M. pflesa ~ Nimero de flores masculinas e femininas e seus respectives hordrios de antese, pesicac dos estames

e grau de receptividade do estigma ew cada horario. Dados obtidos em Campinas (SP) em 1982,
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FLOR MASCULINA H FLOR FEMININA
PARC TALMENTE | TOTALMENTE POSICAO DO £5Ta | O | RECEPTIVIDADE DO ESTIGMA | TOTALMENTE PARCTALMENTE
FECHADA ABERTA ABERTA ME POR FLOR | R . ABERTA ABERTA

Ne ne i) 7 |ereuinobEscioo | A lomav o] orau ‘,é :;mg__z - N0 " xe N2

11 c o 0,0 - - 6 - - - - 0 .0 o 9

11 ¢ -0 0,0 - - 7 - - - - 0 0,0 G E

11 o o 0,0 - - 8 - - - - 0 0.0 o} 3

11 o 0 9,0 - - 9 - - ~ - 0 0,0 G 9

11 0 0 C,0 - - 10 - - - - ] 3,0 0 9

11 ] ] 0,0 a 11 11 3 o} 0 9,0 ] 0.0 3 6

o 8 3 27,2 1% 0 12 & 2 9 0,0 z 22,2 R 1

0 4 7 83,6 1 0 13 0 1 3 83,8 8§ 89,8 1 0

0 0. 1 100,0 - 11 0 14 o o 9 we,0 9 100.0 g o

1 0 10 20,9 0 15 2 o 7 77,7 9 100,0 0 ]

5 0 6 54,5 0 16 o 2 5 55,5 7 77,7 G - 2

9 . 0 2 18,1 o 0 17 4 0 o 0,0 o 0,0° 4 5
TABELA 3 ~ A, esoulense 'Branca de Santa Catarina' - Nimero de flores masculinas e femininas e 08 seus respectives herarias

de antese, posicdo dos estames e grau de receptividade
(SPY em 1982,

do estigma em cada hovirie considerado.

Dados obtidos em Campinas

FLOR MASCULINA H FLOR FEMININA
FECHADA g PARCIALMENTE ETOTAL&ENTE POSTGAD DO ESTA 0 RECEPTIVIDADE DO ESTIGHMA | TOTALMENTE PARCIALMENTE FECHADA
! ABERTA i ABERTA ME POR FLOR R ABERTA ABERTA

Ne o NG | wo K ERGUIDO| DESCIDO | A |GRAU © Ecmu i %ﬂra,«——— §o ;% N9 N2
25 9. 0 0,0 - - 6 - - - 0 0,0 o] 25
25 0 o 0,3 - - 7 - - - - 9 0.0 o 13
25 9] 0 0,0 - - 3 - - - - 1] 0,0 0 25
25 o] g 0,0 - - 9 - - - - [+] 0,0 o 25
25 o] o] 0,0 - - 10 - - - - G G,0 i 24
5 Z0 0 0,0 20 11 8 0 Q 0,0 0 0,0 3 17
0 19 6 24,0 19 12 21 0 4] a,0 3 12,0 18 4
o] 8 17 68,0 25 G 13 2 23 92,0 20 80,0 5 0
o] o] 25 10Q.0 25 ¥} 14 o] 2% 100,025 100,0 o] ¥
0 0 25 100,0 25 0 13 4 21 84,0 21 92,0 2 G
3 o] 23 92,0 23 0 16 12 12 2 8,0 2 24,9 8 it
21 [ 4 15,0 g o] 17 G 0 0 G,0 ¢ c,0 5 20

TABELA &4 =~ M. egculenta 'Taquari' - Nimero de flores masculinas e fewininas.e 0s seus respectivos horarios de antese, Pa.

sicdo dos estames e grau de receptividade

do estigma em cada horario comsiderado.

Dadas obtidos em Campinas (SP) em 198%.




Pelas Tabelas 3 e 4 podemos ohservar gue para o Y.
esculenta 'Branca de Santa Catarina' e 'Taquari', respectiva=-
mente, © comportamento de ambos os cultivares & semelhante,
iniciando-se a antese as 12 horas e comecando a encerrar esse
processo as 15 horas, exceto para as flores masculinas dco 'Ta-

gquari ',gue iniciam o fechamento 3s 16 horas.

Pelo apresentado até o momento, cabe enfatizar que
M. tripartita €, dentre as estudadas no presente trabalho, a
Unica que possui flor feminina fechando depois das flores mas-—
culinas (Tabela 1).

Com base nas Tabelas 1, 2, 3 e 3, construimos as
Figuras 1, 2, 3 e 4, respectivamente para as espécies M. pZlo-
sa, M. tripartita e M. esculenta 'Branca de Santa Catarina' e
'Taquari'. Tals figuras demonstram o melhor horario para se e-
fetuar a polinizagao, ja& gue tornam mais visiveis os horarios
em gque as flores masculinas e femininas estao totalmente aber-

tas e a porcentagem da receptividade otima do estigma (grau 2).

O Otimo para a polinizacdo na espécie M.. pilosa
(Figura 1) encontra-se no patamar entre 12 e 13 horas, em que
100% das flores masculinas e femininas encontram-se abertas e

71,4% das flores femininas tém receptividade maxima do estigma.

Pela Figura 2, verificamos que M. tripartita tem
entre 2 e 10 horas o seu melhor horario para a polinizagdo, em
que 100% das flores masculinas e 100% das flores femininas es-
tac abertas e 100% dos estigmas tem uma receptividade de grau
2.

Se para ambas as espécies acima citadas, houve um
patamar em que as flores se mantiveram ideais para a poliniza-
cao, segundo as Figuras 1 e 2, através das Figuras 3 e 4, nho-
ta-se que para os cultivares de ¥. esculenta houve um periodo
mais curto, aoc redor das 14 horas, em que 100% das flores mas-
culinas e femininas se encontravam abertas e 100% dos estigmas

estavam em receptividade maxima.

Observando as quatro figuras em gquestao, nota - se
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que para as espécies selvagens (Figuras 1 e 2), o fechamento
se da de forma relativamente gradual,revelado pela presencga de
um patamar nessas figuras (12 - 13 horas para a Figura 1l e 14-

15 horas para a Figura 2), ao passo que para os cultivares (Fi

e neles
nao se observa a presenca de patamares mas, sim, de picos.

guras 3 e 4), esse evento se da de forma mais brusca,

Nas flores parcialmente abertas, das cinco tepalas,
normalmente ha duas ou trés que se abrem e as outras permanecem
fechadas. A cor do estigma, branco brilhante antes da poliniza
¢ao, torna-se opaca e amarronzada depois da polinizagao. Caso

nao haja polinizacgaoc, o estigma adquire a mesma cor marrom.

A quantidade de espécies de insetos gue visitam as

flores nao foram registradas, por ndc visarmos os estudos de
Biclogia Floral.

LEGENDA

ternunvan FLOR MASCULINA

—— wwm  FLOR FEMININA
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FIGURA 1 - M. pilosa- Porcentagem de flores masculinas e fe-
mininas totalmente abertas e porcentagem de recep
tividade Otima do estigma (grau 2) para cada hora
rio de observacao. Dados obtidos em Campinas (SP)
em 1982.
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FIGURA 2 -

FIGURA 3 -

FIGURA & -

M. tpipartita - porcentagen de flores masculinas
e femininas totalmente ahertas e porcentagen de
receptividade Stima do estigma (grau 2) para ca-—
da horario de observagao. Dados obtidos em Campi
nas (SP) em 1982. -

M. esculenta 'Branca de Santa Catarina’' - Porcen
tagem de flores masculinas e femininas totalmen-—
te abertas e porcentagell de receptividade otima
do estigma (grau 2) para cada horario de observa
¢ao. Dados obtidos em Campinas (SP) em 1982. -

M. esculenta 'Taquari' - Porcentagen de flores
masculinas e femininas totalmente abertas e por-~
centagem de receptividade Stima do estigma (grau
2) para cada horario de observagao. Dados obti-

dos em Campinas (SP) em 1982.
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4.1.2. Nimero de Flores Masculinas e

Femininas por Inflorescéncia

Com base na contagem dos botoes masculinos e femini
nos em cada cem inflorescéncias das duas espécies selvagens e
dos dois cultivares de M. esculenta, oObservamos gue as propor-
¢oes mé&dias de flor masculina para cada flor feminina sdo rela-
tivamente proximas (Tabela 5), embora as menores @r@porgées

pertengam a espécie M. tripartita (10,29) e & M, pilosa (10,32).

A média de flores masculinas por inflorescéncia e a
média de flores femininas por inflorescéncia, & praticamente a
mesma para M. tripartita (60,00 flores masculinas/inflorescén -
cia; 5,38 flores femininas/inflorescéncia) e "laguari' ( 61,00
flores masculinas/inflorescéncia; 5,83 flores femininas/inflo -~

rescéncia) .

O 'Branca de Santa Catarina' possui a maior média
de flores masculinas e femininas, por inflorescéncia: cerca de

83,35 e 6,97, respectivamente.

MEDIA DE FLOR MEDIA DE FLOR COEFICIENTE
ESPECIE MASCULINA POR FEMININA POR MEDIA DE FLOR DE VARIAGAO
ou INFLORESCENCIA INFLORESCENCIA MASCULINA POR (%)
CULTIVAR e e FLOR FEMININA ———
ERRO PADRAD ERRO PADRAQ FLOR  FLOR
DA MEDIA DA MEDIA MASC. FEM.
M. tripartita 60,00 I 2,54 5,38 £ 0,14 10,29 42,4 25,6
M. pilosa 65,30 £ 7,47 6,33 % 0,88 10,32 68,6 84,2
M. esculenta
"BSranca de 83,35 * 57,85 6,97 £ 0,17 12,00 57,8 27,7
Sta.Catarina' '
M. gsculenta
" Taquari ! 61,00 T 2,20 5,83 % 0,27 10,40 36,1 47,9
TABELA 5 — Meédia de flores masculinas e femininas por inflorescencia e media

de flores masculinas por flor feminlna, e 05 respectivos erro-pa-
drao da media e coeficiente de variacao (%) para duas especies sel
vagens e dois cultivares de M, esculenta.




4.1.3. Ciclos de Florescimento

A Tabela 6 fornece o numero de inflorescéncias por
planta entre os meses de outubro e junho, durante trés ciclos
de florescimento acompanhados: 1980/81; 1981/82; 1982/83. Por
esses dados, verificamos que o florescimento de M., tripartita
se inicia entre novembro e dezembro, e termina por volta de
abril-maio. A espécie v, pilosa tem o inlcio do florescimento
entre outubro-novembro, e o final entre abril-maio.Desse modo,
o periodo de floragao destas duas espécies & praticamente coin

cidente.

Os cultivares de Y. esculenta tém entre si um pe-
riodo de florescimento também semelhante: na Tabela 6, observa
mos que o 'Branca de Santa Catarina' comeca a florescer entre
dezembro e janeiro, e termina entre maio e junho. O "Taquari',
por sua vez, linicia o florescimento em janeiro e finda entre
maio e junho.

Em relagéo aos cultivares, deve ser mencionado gue
no 39 ciclo de florescimento (1981/82), nao se efetuaram obser
vagoes, durante o més de junho, devido 3s chuvas intensas que
calram na regido de Campinas (SP) durante a primeira metade do

més, impossibilitando a ida aoc campo.

Apesar de estarmos cientes de ser uma visao relati
vamente grosseira, nao condizendo, portanto, com uma realidade
mais apurada dos eventos sobre clima, apresentamos a Tabela 7,
gque indica o vclume de chuvas (em mm) e temperaturas médias
(em °C) durante cada ciclo de florescimento. Tais medidas fo-
ram calculadas a partir dos dados de chuva mensal (em mm) e a
média mensal de temneratura (em °C) em cada ciclo. Os dados ra
ra a elaboracao dessa tabela foram fornecidos pela Secdo de Cli

matologia do Instituto Agrondmico de Campinas (SP).

Com a Tabela 6, elabcocramos as Figuras 5, 6, 7 e 8,

gque indicam os trés ciclos de florescimento para as espécies e
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cultivares de M. gsculenta considerados neste trabalho.

Através das Figuras 5, 6 e 8, pode-se observar que
as espécies M. pilosa, M. tripartita e "Taguari', respectiva -
mente, tiveram o florescimentc mais intenso no 39 ciclo (1982/
83}, © gue ccincide com © ciclo em gue houve ¢ maior volume de
chuva (2131,74 mm, Tabela 7) e a maior temperatura média
(22,30°C, Tabela 7). O "Branca de Santa Catarina’ teve um com-
portamento exatamente antagdnico, como se verifica na Figura 7:
o 39 ciclo de florescimento foi o de menor intensidade. O pe=-
riodo em que o florescimento foi melhor, correspondeu ac 29 ci
clo (1981/82}, cujo periodo corresponde ao de menor temperatu-
ra mé&dia (20,9°9C) e a um volume intermedidrio de chuva (1445,67
mm) , como apresentado na Tabela 7.

O florescimento teve uma queda em um outro ciclo
(Figuras 5, 6, 7 e 8), antes de atingir o pico. As espécies M,
tripartita e M. pilosa, assim como o 'Taquari*, tiveram apenas
uma gueda no florescimento, antes de atingirem o ponto maximo,
Tanto para M. pilosa quanto para o 'Taquari', esse decréscimo
no florescimento ocorreu no 29 ciclo, sendo gque para a espécie
selvagem, tal decréscimo foi entre os meses de novembro e de-
zembro, e para o cultivar de M. esculenta, entre os meses de
janeiro e fevereiro. A gqueda no florescimentec de M. tripartita
ocorreu durante o 1?9 ciclo, mais precisamente, entre os meses
de janeiro e fevereiro. Apenas o "Branca de Santa Catarina’ te
ve dois pontos decrescentes no florescimento, antes de atingir
0 pico. Tais pontos, como pode ser visto na Figura 7,ocorreram
ambos nos meses de janeiro/fevereiro, sendo um ne 19 ciclo e
outro no 29 ciclo.

Pelas figuras apresentadas, pode-se observar que ,
de um ciclo para outro, existiu, nas espécies selvagens ou nos
cultivares, uma pequena variacgac guanto ac més em que © pico

do florescimento foi atingido.

Com base na Tabela 6, montamos a Tabela 8, a qual
apresenta a média de inflorescéncia em cada més (de outubro a
junho), em trés ciclos de florescimento das espécies e dos cul

tivares utilizados neste estudo.




e
S MEDIA DE INFLORESCENCIA POR  PLANTA
FSPACTIE g
[ rir pitrrvAn b . : . Julalu e
: Ui CULTIVAR £ OUT. wOV. bEZ. JAN. FEV. MAR. ABR. MAl. JUN.  FLORESBCIMENTO
. G.00 5,00 10,00 21,50 19,50 5,25 5,50 0,00 - 0,00 19BG/81
He tripariita 0,00 2,00 3,00 8,50 - - - - - 1981/32
0,00 7,00 13,25 33,00 35,50 22,00 16,00 3,25 0,00 19532/83
1.50 - 15,50 16,60 19,25 10,25 9,73 ¢,00 - 0,00 0,00 19580/61
M. pilosa 1,00 18,25 16,25 26,50 14,50 10,0GC 2,M 9,00 0,00 1951 /82
0,00 . 11,00 17,00 32,60 14,60 11,75 3,00 2,00 4,00 1632/83
3. 060 G,00 3,00 5,17 3,30 17,37 7,42 3,73 1,00 1660/81
‘Brzgca de 0,30 0,00 5,92 7.73 5,07 27,75 §,40 6,37 0,00 1381/82
Sanga Catarina’ 4,00 0,00 4,00 7,60 5,00 9,25 8,27 6,12 - 1987/82
2,60 0,00 46,00 5,22 17,45 15,20 8,00 5,00 0,60 1530/31
‘Taquari' G,00 0,00 0,00 12,00 13,00 16,40 £3,77 9,50 1,00 1861/82
0,060 0,00 0,00 16,00 32,50 35,00 26,00 20,20 - 1582/83
TADZLA 6~ didiade inf]o:eﬁgSnc:’.a por planta ew guas esplcies selvagens e em dols cuitivares de M. comianta. A mddia
de inflorescéncia em cada meés de florescimente fol acompanhada na cidade de Campinas (SP), durance riés ciclos de
fiorcacimento {1980/81; 1981/32; 1582/83). O trage {~) indica ausincia de observagao.
MEDIA CICLO DE FLORESCIMENTO (ANO) !
POR ]
CICLO 1980/81 1981 /82 1982/83

VOLUME DE CHUVA

992, 34 1445,67 2131,74
(mm)

TEMPERATURA MEDIA

(°¢) 21,50 20,90 22,30

TABELA 7 - Volume de Chuva (mm) e Temperatura Media (°C) durante os meses
em que houve florescimento nos tres ciclos acompanhados. As médias foram
obtidas a partir dos dados mensais de volume de chuvas e temperaturas na
cidade de Campinas (SP) fornecidos pela Secao de Climatologia do TAC.

MEDIA DE INFLORESCENCIA EM TRES CICLOS DE FLORESCIMENTO

ESPECIE OUT NOV  DEZ  JAN  FEV  MAR  ABR  MAT  JUN

OU CULTIVAR
M. tripartita | 0,00 4,00 8,75 21,00 27,50 23,62 7,5 1,62 0,00
. pilosa 0,83 14,91 16,41 25,91 12,91 10,50 1,66 0,00 0,00
"Branca de Sta.| o 00 0,00 1,64 6,97 6,42 18,12 8,36 5,41 0,50
' Paquari” 0,00 0,00 0,00 9,07 19,98 22,20 15,92 1,56 1,00

TABELA 8 - Media de inflorescéncia em cada mes, durante trés ciclos de flo=-
rescimento estudados (1980/81; 1981/82; 1982/83) em duas especies selvagens
e em dols cultivares de Manihot.
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FIGURA 7 - M. esculentq'Branca de Santa Catarina' - Media

de inflorescencia por planta nos meses corres-—
pondentes a 3 ciclos de florescimento (1980/81 ;
1981/82; 1982/83). Dados obtidos na cidade de
Campinas (SP).
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Como fol visto na Tabela 6, apesar de existir uma
ou outra variacao no florescimento, & possivel verificar, d e
forma mais ampla, pela Tabela 8, que nos trés ciclos considera
dos, ambas as espécies, bem como o 'Branca de Santa Catarina’,
tém cerca de sete meses de florescimento, aoc passo que o 'Ta-

guari' tem cerca de seis meses de florescimento. O florescimen
to mais precoce & o da espécie M. pilosa: inicia-se em outubro,
seguido pelo inicic do florescimento de M. tripartita, €m no-
vembro. Os cultivares iniciam o florescimento mais tardiamente:
dezembro e ijaneiro, para o 'Branca de Santa Catarina' e o 'Ta-
quari', respectivamente. Assim como & a mais precoce a flores-
cer, a espécie M. pilosa & também a primeira a findar o flores
cimento, © que ocorre no més de abril, seguida, em maio, pela
especie M. tripartita e, em julho, pelos cultivares. Verifica-
se, desta forma, gque a seq&éncia para iniciar o florescimento,

& a mesma para findar.

Utilizando os dados da Tabela 8, foi possivel cons
truir a Figura 9, gue mostra a tendéncia do florescimento nos
trés ciclos acompanhados para as espécies e cultivares. Pela
Figura 9, observa-se que o pico de florescimentc atingidc pe-
las espécies, & distinto, ou seja, a espécie M. pilosa o atin-
ge em janeirc, enquanto a espécie M. tripartite o atinge em fe
vereiro. Ainda pela Figura 9, verifica-se que ambos os cultiva

res tém pico de florescimento no més de margo.

Comparando-se o florescimento das espéciles com o©
dos cultivares, conforme a Figura 9, pode ser observado que o©s
maiores picos de florescimento sao atingidos pelas eSpécies;eg
tre os cultivares de M. esculenta, o maior pico atingido foi

no "Taquari'.

Um fato que devemos mencionar, diz respeito ao pa-
drao de florescimento da espécie M. tripartita, que & bem dis-
tinto da espeécie M. pilosa e dos cultivares de M. esculenta .
Para M. tripartita, o florescimento ocorre aos saltos, isto g,
ha um periodo de aproximadamente 10-15 dias sem florescimento,
e sO entaco ha um novo periodo de florescimento. Entretantco, em
M. pilosa e M. gsculenta, uma vez iniciado o florescimento, es

te se faz continuo, por todo o periodo. O comportamento da es-
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pécie M. tripartita referente ao florescimento na Figura 9 nao

€ visivel, porgue a variacgao mensal nao aparece, por ser muito

rapida.

FIGURA 9
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Tendencia do florescimento nas duas especies selva-
gens e nos dois cultivares de Manzhot nos tres ci-
clos de florescimento acompanhados indistintamente.
Dados obtidos na cidade de Campinas (SP).
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4.2. Polinizacoes Experimentais

A Tabela 9 nos fornece o nimero de flores utiliza-
das, nimerc e taxa de ovarios desenvolvidos, frutos formados e
sementes em inicio de formacdo e totalmente formadas, para as
duas espécies selvagens e para a espécie cultivada de Manihot,
durante trés ciclos indistintos de florescimento, corresponden
tes aos anos de 1980/1981, 1982/83 e 1983/84, Pelos dadops des-
sa tabela, podemos notar gue, como resultado da maloria das po
linizagodes feitas, ou ha desenvolvimento até o fruto, ou o ova
rio seca alguns dias depois, exceto no casoc dos cruzamentc en-
tre M. ptlosa x M. pilosa (2,2%); 'Branca de Santa Catarina' x
M. pilosa (3,0%). Esses ovarios permaneceram no mesmo estagio
de desenvolvimento por aproximadamente 30 dias; depois disso,

secaram e calram.

Ainda pela Tabela 9, verificamos gue & freq&ente a
ocorréncia de sementes gque iniciam o desenvolvimento, mas nao
o completam. Observa-se, também, que, em termos de formagao de
frutos, as maiores taxas foram para M. ptlosa x M. triparitita
(49,7%); M. tripartita x 'Taguari' (32,7%); 'Taquari' x 'Taqua

ri' (31,7%) e 'Branca de Santa Catarina' x M. ptlosa (30,3%).

Em termos de producao de semen.es, podemos verifi-
car, pela Tabela 9, que as espécies de M. pitlosa e M. esculen-
ta sdo as melhores produtoras de sementes, guando estas saoc em

pregadas como parentais femininos.

Utilizando os dados da Tabela 9, foi possivel cons
truir um diagrama, mostrando a tendéncia dos cruzamentos, em

termos de producao de sementes, como apresentamos a seguir:

'Taquari'y
“////// . ~
. ~
» S~

"Branca M.
de Santa tripartita

Catarina' .
B : ¢//f”’
~ v
SM pilosa

DIAGRAMA DE CRUZAMENTO: TENDENCIA DE FORMACAQ DE SEMENTES
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Observagao: As setas vao no sentido do parental masculino

para o parental feminino.

~

25% ol reird—-

107 -~ 257
L ATy J——
OZ“ BZ L

Quer nas espécies selvagens, quer na espécie culti
vada, os frutos levam cerca de 60 a 90 dias para o amadureci-
mento e ulterior deiscéncia. Isso nédoc exclui casos em que fo-
ram observados frutos que levaram até cerca de 100 dias para
amadurecer, no 'Taguari’'. Também & fregliente encontrar-se fru-
tos com dois ldculos. Embora nidc tenha sido quantificado o fe-
ndmeno, esse evento parece ser mais comum em M. tripgrétita € em

M. esculenta 'Taguari'.

4.3, Teste para Agamospermia

Para as espécies M. pilosa e M. tripartita, as ob-
servagSes de campo, visando a.detecgéo da agamospermia, foram
feitas durante o florescimentc dos anos 1980/81 « 1982/83. Pa-
ra o "Taquari', tais observacoes foram efetuadas nos floresci-
mentos dos anos de 1980 e 1982 e, no *Branca de Santa Catarina’l
o florescimento foi acompanhado nos anos de 1980 e 1983. Tais
resultados sao apresentados na Tabela 10. Essa tabela fornece,
em nimeros absolutos e em porcentagem, o nimero das flores uti
lizadas em cada ano e o numero de ovarios desenvolvidos, fru-
tos formados e sementes obtidas. 0 calculo de porcentagem para
as sementes produzidas, foi feito mediante a suposicao tedrica
de gque havia trés ldculos em cada fruto e uma sémente em cada
16culo.

O termo "ovario desenvolvido" se refere aqui & con

dicao de fruto, secando e caindo algum tempo depois. Esse com-
p P

portamento & distinto daquele em que © ovario nao se desenvol-

ve, peis cerca de trés a cinco dias apds a abertura da flor ,
ele seca e cal.
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4. pilosa M. tripartita "Taguari' 'Branca de San-
2 : ta Catarina’
134 243 3 — N2 DY FLORES
30 121 0 — o
. (22.3) 49.7) (0,0) N9 E (%) DE FRUTOS
3 3 0 0 — NS E {Z) DE OVARIOS
= (2,2) {n,m (0,0) DESENVOLVIDOS
0y
. 0 3 0 — INICIO DE
= {3,0) (5,00 (0,0) FORMACAD N? E {7)
DE
66 324 0 o TOTALMENTE SEMENTES
{16,4) (44,4) (0,0) FORMADAS
110 504 50 —_ N¢ DE FLORES
2 43 19 -
N¢ %) DE FRUTOS
(1,8 8,5 (32,7 E (%) DE FRU
o
- 0 0 0 — Ne E (%) DE QVARIOS
I3 (6,0) (0,0) (0,0) DESENVOLVIDOS
vl
iy 0 12 90 - INTCIO0 DE
5 (¢, {0,9) (0,0 FORMACAD e R {2)
DE
= 6 77 15 — TOTALMENTE SEMENTES
(1,8)% 5,0* ao,m* FORMADAS
— &4 660 — N9 DE FLORES
— 1 - 203 — o
(25.0) (31,7 Ne £ (%) DE FRUTOS
'; — 0 9 - N® E (%) DE OVARIOS
< (¢G.0) (0,0 DESENVOLVIDUS
posr]
(=g -
= _ 0 o — N{cI0 DE )
- (0,0} (G,0) FORMAGAQ NQ E (%)
DE
— 2 392 — TOTALMENTE SEMENTES
{16,6) (19,7 FORMADAS
-, 13 7 752 — N DE FLORES
=
= 10 2 196 — o -
& 30,3 (28,5) (26,0) N¢ E (%) DE FRUTOS
S
< i 0 0 — N2 E (I) DE QVARIOS
3 (3,03 (0,0) (0,0) DESENVOLVIDOS
< , .
e 10 ©3 61 — INIC10 DE
= (10,1} (14,2) (3,2) FORMAGAD N2 E (1)
5 . - DE
ﬁ 7 1 338 — TOTALMENTE | SEMENTES
= (7,0} (4,7} (14,9) FORMADAS
TABELA 9 - ?ofinizagaes feitas com as espécies selvagens e dois cultivares de Manihot e as respec-

rivas taxas @ numeros absolutos da obtencdc de fruros, ovdirios desenvelvidas e sementas. As pelini-

zacdes foram feitas em tres ciclos de florescimento (1980/81; 1982/83;

nas (SP). {*)} Sementes invizvels.

198%/34) n= cidade de Campi-
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'Branca de San-

Cicla de ¥lo-

3 N o . 1 E ]
.d- tl"ip&’l”tlt{z }!, P'L‘Zosa ca Cata“‘_na' Taquarl rescimento
N? DE FLORES — — 508 396
N E (%) DE FRUTCS — — 31 25
(6,0) (6,0) 1
N2 E (%) DE OVARIOS - — 21 107 g
DESENVOLVIDOS {4,10) (27,0) 8
N E () INTCIO DE — — 34 49 0
DE FORMACAD (25,8) (1z,0%
! SEMENTES TOTALMENTE — — 2 6
TFORMADAS (1,6) {1,5)
N? DE FLORES 114 193 — — ;
NQ E (%) DE FRUTOS 0 0 — — g
(¢.0) (0,0) 8
0
N? E (Z) DE OVARIOS i1 o - o
DESENVOLVIDOS 3,7 (0,® -
N? E (%) INICIO DE 22 0 — —_ 1
DE FORMACAD (66,7) (0,0) 9
© | TOTALMENTE 0 0 - — 8
SEMENTES FORMADAS (0,0 (0,0) 1
NQ DE FLORES _— — — 387
NP E (Z) DE FRUTOS — — - 134
(34,75
N? E (%) DE OVARIOS — — — 1 ;
PESENVOLVIDOS (1G,5) 3
No £ (7} INICIO DE — —_ —_ 3 2
DE FORMACAD (0,5)
‘e TOTALMENTE —_— — — 0
SEMENTES FORMADAS 0.0
N9 DE FLORES 93 303 — —
NG £ (7) DE FRUTOS ) 1 — —_ ;
. (0,0} (0,2) 3
NC E {(Z) DE OVARIOS G 73 e —_ 2
DESENVOLVIDOS (0,0) {20,0) /
N¢ E (1) INTCIO DE s 2214 — — ;.
DE FORMAGAQ (0,0 (99,5 3
SEMENTES TOTALMENTE o 3 —_ — 3
FORMADAS (0,0) {1,3)
N? DE FLORES - — 260 —
N® E (2) DE FRUTOS - _ 38 . - ;
14,5
( } 3
N¢ E (2) DE OVARIOS — -— 5 — 3
DESENVOLVIDOS z,n 4
N? E (%) INICIO DE — -— 65 — 9
DE FORMACAO (47,0) 8
TOTALMENTE — e 2 _— 4
SEMENTES FORMADAS (1.5

TABELA 10 -~ Teste para agamospermia para duas espécies selvagens e dois cultivares de

Manihot e os Tespectivos ciclos de florescimento em que foram testadas.
{*) Sementes inviaveis.
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Quanto as espécies selvagens, ambas estudadas nos
mesmos ciclos de florescimento, pode~se verificar, pela Tabela
10, gque a espécie M. pilosa, na auséncia de polinizacdo,sd fru
tificou no ciclo referente ao ano de 1982/83, havendo uma pro-
dugao de trés sementes.Tais sementes, contudo, sd possuiam a
casca, eram desprovidas de embrido. A espécie M. tripartita ,
por sua vez, nao frutificou na auséncia de polinizacdo, em ne-
nhum dos ciclos de florescimento acompanhados.

No tocante aos cultivares de M. ecsculenta, tanto
para o 'Taquari' quanto para o 'Branca de Santa Catarina' , a
maior frequéncia de frutificacdo na auséncia de polinizacio
conforme os dados da Tabela 10, ocorreu para o "Taguari', n o
ano de 1982, e para o 'Branca de Santa Catarina', no ano de
1983. Tais freqﬁéncias foram, respectivamente, 34,6% e 13,1% .
Para os cultivares, a produgao de sementes foi semelhante n a
auséncia de polinizacdo, para cada ano em que o florescimen to

foi acompanhado. Contudo, as sementes foram inviaveis.

A Tabela 11 apresenta os resultados, independente-
mente do ano em que foi feito o estudo, para a producgao de fru
tos e sementes, bem como, a producao de ovarios desenvolvidos
e o numero de flores utilizadas para as duas espécies e culti-

vares de M. esculznta.

- O &
ESPECIE OU N¢ DE NO E (%) g{rﬁiléz)ngg . SEMEMIES

CULITVAR ~ FLORES DE FRUTOS o, o-’oo oo INICIO DE TOTALMENIE
FORMACAO  FORMADAS

M.tripartita 207 0 11 22 0

M. pilosa 496 1 73 221 3%

(0,2) (14,7) (14,8) (0,2)

‘Bramca de 768 69 26 104 4

orina ! (8,9) (3,3) (4,5) (©,1)

"Taquari' 783 159 148 52 6

(20,3) (18,9) (2,2) 0,2)

TABELA il - Comportamento cas especies selvagens e de dois cultivares
de Manthot quanto & agamospermia em ciclos indistintos de florescimen
to. Dados obtidos na cidade de Campinas (SP). (*) Sementes inviaveis,
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Pela Tabela 11, observa-se gue, na auséncia de po-
linizagao, para os diversos anos em gque foram estudados o flo-
rescimento, indistintamente, a espécie M. tripartite nao fruti
ficou, porem, teve 5,3% de ovarios desenvolvidos e foi, entre
as plantas estudadas, a gue teve a maior freqﬁéncia de semen-—
tes gue apresentaram um inicio de desenvolvimento (66,7%). Den
tre as espécies e cultivares de M. esculenta utilizadas no pre
sente estudo, a "Tagquari® possui a maior fregiéncia de frutifi
cagéo (18,9%) . Contudo, a taxa de sementes formadas totalmente,

na auséncia de polinizacdc, & bastante pequena.

Com bhase nos resultados da Tabela 11, fizemocs u m
teste de independéncia para verificar se o desenvolvimento de
frutos e de ovarios & um evento dependente dos cultivares e es
pécies consideradas, ou nao. Pelo teste de independéncia, veri
ficamos que, para 3 graus de liberdade, tanto a formag50<kafmg
tos como © desenvolvimento de ovarios, & dependente das espé-
cies em questadao, pois encontramos para a frutificagao,

x2 = 189,70 (P < 0,01)

e, para o desenvolvimento de ovarios,

x2 = 102,60 (< 0,01).

4.4. Microsporogénese

Nz2o conseguimos cortes de botdes masculinos jovens
o suficiente para que pudéssemos acompanhar o desenvolvimento
das anteras, pelc fato de serem esses botoes demasiado pequencs

e, por isso, nao ser possivel obter cortes satisfatdrios.

A Figura 10 representa ¢ corte transversal de um
botao masculino do 'Branca de Santa Catarina’', e podemos obser
var cinco das dez anteras existentes. Essas anteras sao as 4o
verticilc superior, uma vez que esse corte representado na Fi-

gura 10 & inicial, pegando, portanto, as anteras superiores.

A Figura 1l mostra o detalhe de uma das anteras da
figura anterior. Podemos cbservar al, o quao jovem ainda & es-

se botao, pois os quatro microsporangios encontram-se separados
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por um septo. Embora em trés microsporingios possamos observar
a presenga de uma célula-mae do nmicrdsporo em cada um deles,no
microsporangio inferior esquerdo verificamos que a célula-mae
do microsporo j& se dividiu. Isto sugere que a divisao dessa
célula ocorre bem no inicio do desenvelvimento do botio e, tam
bém, que a divisdo ndo & concomitante em todos os microsporan-

gios.

Na Pigura 12, temos o detalhe de um microsporiangio
da antera do "Branca de Santa Catarina' da Figura 11 e, atra-
vés desse detalhe, verificamos que o saco polinico & constitul
do por uma camada externa de células com uma forma proxima a
retangular, formandc a epiderme. A camada celular mediana cor-
responde ao endotécio, e a camada de c@lulas mais internas cons
titui o chamado tapete. Essas células do tapete estdao em divi-
sao, como pode ser observado; este & outro indicativo de que o
botdo gue se estd estudando & bastante jovem. Distinglindo - se
das células do tapete, quer pela forma ~ tendendo a poliedrica,
guer por ocupar a posicao mais central do microsporingio, temos
a célula-mae do micrdsporo. Além dessas caracteristicas cita-
das, essa célula difere das demais gque a circundam, por apre-
sentar um citoplasma denso, que delimita um nliclec ligeiramen-
te deslocado 'do centro, nlcleo esse de coloracido muito fraca ,
contendo uma cromatina reticular, muito fina, gquase imperceptl
vel, de aspecto frouxo. Contrastando com essa caracteristica ,
de coloragéo inconspicua do niicleo e do material nuclear, o©b-
servamos, conforme indica a seta, a presenga de um nucléolo mui
to desenvelvido, de coloragao intensa, dando-lhe o aspecto de
um corplisculo denso, pesado.

Cada uma das células-mde dos micrdsporos entra emn
divisao para, no final de duas divisdes sucessivas, formar os
quatro graos de pdlen de cada loja da antera. A meiose, n a s
plantas estudadas, foi de dificil acompanhamento, devido tanto
& presenca constante de goticulas incolores no citoplasma, que
acreditamos ser amido, gquante ao tamanho reduzido dos Cromosso
mos e, ainda, pela dificuldade em se obter um bom espalhamento
dos cromossomos, principalmente nos estagiosg iniciais da pri-
meira profase. Todavia, foi possivel verificar a regularidade
do fendmeno, com a formagado de 18 bivalentes em diacinese e na

metafase da primeira divisao.
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Algumas particularidades da primeira divisao meid-~
tica merecem énfase: os primeircs estagios da divisao, isto e,
de leptdtenc a diacinese, parecem ser extremamente rapidos e de
dificil visualizacgao, tanto devido ao mau espalhamento dos cro
mossomos, quanto devido a coloragao fraca dos mesmos. E bom
ressaltar que,'como este trabalho nao visava exclusivamente a
citologia, nac nos detivemos no aprimoramento de técnicas para
uma melhor observacac desses estagios iniciais da meiose. O pa
quiteno &, talvez, entre as ra3pidas etapas da profase I, a de
duracdo mais prolongada, haja visto a grande quantidade de cé-
lulas encontradas nessa fase (Tabela 12). Durante a primeira
profase, © niicleo permanece com toda a notoriedade que se apre
sentava antes da célula-mae do micrdsporo comegar a se dividir,
Apesar da regularidade constatada no comportamento meidtico, o©
"Branca de Santa Catarina’' foi peculiar, no tocante 3 existén-
cia de um assincronismo grande de estagios da meiose em um mes
mo botao, o que, no outro cultivar e nas demais espécies selva
gens estudadas, nao ocorre. Além disso, parece haver, no 'Bran
ca de Santa Catarina', uma "viscogidade" na cromatina, o que

torna os cromossomos mais lentos na sua separacgao.

Tarbém foi observado, principalmente em paguiteno
e, mais raramente, em diacinese, porém nunca nas etapas subse-
gquentes, a ocorréncia de células duplas, apresentando citomi-
xia, conforme pode ser observado na Figura 13. Foram as seguin
tes as frequéncias de cdlulas duplas em pagulteno: 'Branca de
Santa Catarina"' - 60,0%; 'Taquari' - 78,9%; M. tripartita -

3,38%; M. pilosa - ndo foram encontradas células duplas.

Nc 'Branca de Santa Catarina' foram observados va-
rios corplsculos esféricos dispersos pelo nlicleo, cuja aparén-
cia se assemelha a microniicleos; porém, nao foram feitos tes-

tes citoquimicos para maiores consideracoes.

As Figuras 14, 15, 16 e 17 ilustram as melhores e-
tapas conseguidas na primeira divisao meiotica das espécies e
cultivares em estudo. Deve-se observar a coloragao bastante fra
ca dos cromossomos no estagic de paguiteno e diacinese {( Figu-
ras 14 e 15, respectivamente) e a presenca marcante do nucléo-

lo (Figura 15). A Figura 16 indica a formagao regular de 18 bi
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valentes em metadfase. A Figura 17, referente 3 andfase da pri-
meira meiose, nos mostra gue os cromossomeos migram para ©s po-
los sem que tenham sido detectados cromosscomos retardatarios e

pontes cromossomicas.

A segunda divisao meidtica se processa de maneira
regular e mais rapidamente que a primeira divisao, conforme se
observa pelos dados da Tabela 12. Os cromossomos na segunda di
visao, se apresentam mais aglomerados do gque na primeira divi-

saoc, O gue torna mais dificil a sua observacao individualizada.

A divisao da célula-mae dos micrdsporos & do tipo
simulténeo, conforme nos mostra a Figura 18. Por essa ilustra-
cao, podemos observar que o sulco de divisao se da pOr uma re-
giao clara que se forma no citoplasma, enquanto uma maior con-
densac¢ao de citoplasma se acumula em torno de cada um dos qua-
tromnﬁcleos formados. O nucléolo, bastante corado, ressurge
nessa etapa. As espécies /. pilosa e M. tripartita e 'Taquari'
apresentam tétrades com quatro micrdsporos, com excegdo d o
"Branca de Santa Catarina', que apresentou 4,70% das tétrades

com trés micrdsporos.

A Tabela 12, a seguir, refere-se ao nlmero de célu
las observadas na meiose, nas respectivas etapas, tanto para os

cultivares, gquanto para as espécies selvagens de Manihot.

"Branca de San

.= ! it M. . x: . ptlos
ra Catarina' Taquari’ M. tripartita M. pilosa

Etapas da Meiose

Leptoteno - - - -
Zigoteno - - - -
Paquiteno 45 19 30 4
Diploteno - - - -
Diacinese 8 7 - -
Metafase I 32 30 11 1
Anafase I 13 3 - -
Telofase I - - 32 -
Profase II - - - -
Metafase II 3 1 1 -
Anafase T1 - 3 12 -
Telofase II 24 - - -
Tetrade 43 93 106 14

TABELA 12 - Etapas da divisac meibtica e o nimero de celulas examinadas em
cada etapa para dois cultivares e duas especies selvagens de
Maniho .
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FIGURA 10 - M. esculenta 'Branca de Santa Catarina’' -
Corte transversal no botao masculino onde
se observam 5 das 10 anteras existentes. x 51==

Una vez finda a meiose das células-m3e dos micr—0os-
poros, obtivemos um botac com os micrdsporos em cada loja. Uma
vista geral de um botaoc masculino de M. esculenta '"BrancEm de
Santa Catarina’ com os microdsporos, pode ser observada na F igu
ra 19. Provavelmente devido ac maior tamanho do botao, o cCorte
rransver sal passou pelas dez anteras, de forma que podem tCmdas
a anteras serem visuallzadas nessa figura.

Um detalhe da antera madura com a tétrade de mic=ros
poros do tipo tetraédrico & encontrado na Figura 20, Agui, ca-
be enfatizar a ocorréncia dos sinais de degeneragao dos se=otos
entre os microsporangios, de maneira que eles se tornam cormflu
entes. Essa degeneracgao & observada pela presenca intensa de
colorag@ao nas células. Nessa figura, também podemos obser—var

que, enguanto em -tétrade, os micrdsporos sao envolvidos por uma
membrana hialina.

Pela Figura 21, .verificamos, na espécie M. tripr—=ar-
tita, gue o arranjo tetraddrico dos micrdsporos Ja deu ve=z a
sua liberagao, havendo, portanto, o desaparecimento da memkora-—
na hialina e o surgimento da membrana dos gridos de polen. Es—
tes saco redondos, com um citoplasma bastante colorido e basstan

te vacuolado. Nota-se, também, a presenca de um nlicleo cen®=ral
de coloracao intensa.




FIGURA 11 -

FIGURA 12 -

M. esculenta'Branca de Santa Catarina'. Detalhe de
uma das anteras do botao da Figura 10. Os microspo
raaglos estao separados por um septo. Observar no
mlcrosporanglo inferior esquerdo a celula-mae do
microsporo ja dividida. x 80

M. esculenta’Branca de Santa Catarina’. Detalhe de
um microsporangio da Figura 11. Da parte externa
para a interna observa-se: epiderme, endotecio, ta
pete e celula-mae do microsporo, caracterizada pe—
lo nucleo de coloragao fraca e cromatina reticular.
A seta indica o nucléolo conspicuo. x 512
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FIGURA 15 - M. esculentq 'Branca de Santa Catarina’ - Diacinese.
0 nucléolo se manteém conspicuo ainda. x 640

FIGURA 16 - M. esculenta 'Taquari’ - Metafase com 18 bivalentes.
x 1600
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FIGURA 17 - M. esculenta 'Taquari’ - Anafase I mostrando a migra-
cac regular dos cromossomos para os polos. X 640

FIGURA 18 - M. pilosa - Tetrade de microsporos indicando a
divisao do tipo simultaneo. x 640




FIGURA 19 - Y. esculenta "Branca de Santa Catarina' - Botao

masculino adulto, em corte transversal, onde os
microsporos ja estao formados (x 41).

FIGURA 20 - M, esculenta '"Branca de Santa Catarina' - Antera madura,
em corte transvers al, onde se observa os 4 microsporan-
gios com a tetrade de microsporos ja formados e envolvi-
dos por membrana hialina., Pode ser verificada a ocorren-
cia de degeneragaoc mnas celulas parenquimaticas no septo
entre os conectivos , caracterizada pela coloracao escura
nas celulas (x 63) .
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A Figura 22 apresenta um detalhe de um microsporan
gio da Figura 21 de #. tripariita, Aqui, os micrdsporocs estao
livres e as células do tapete bem degeneradas, havendo apenas
residuos destas. A camada mediana corresponde ao endotécio, e
encontra-se espiralada. A camada externa, ou seja,a camada das
células da epiderme,apresentam as suas células dispostas de ma
neira mais frouxa. Quanto & espiralizagao da camada mediana do
endoté&cio, pode ser observada em maior detalhe na Figura 23.
Nessa figura, referente 3 espécie M. tripariita, observamcs o
endoté&cio espiralado e a auséncia de sinais referentes a célu-
las do tapete, que ja se desfizeram. Issc pode ser contrastado
com as Figuras 24 e 25, referentes ao 'Branca de Santa Catari-
na’'. Na Figura 24, verificamos que o espessamento do endotécio
nao esta espiralade e, na Figura 25, verificamos que as célu
las do tapete estdo incdlumes e grandes, havendo até células
em divisdo, conforme indica a seta, na referida figura. A Figu
ra 26 nos indica que em M. esculenta 'Branca de SantaCatarina’,
a célula do tapete continua incdlume, conforme observado na Fi

gura 25, quando os micrdsporos estao formados.

FIGURA 21 - M. <Zvripartita. Graos d e
polen liberados. Observar
a coloragao intensa do s
graos. x 200
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FIGURA 25 - M. esculenta "Branca de Santa Catarina'
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4.4.1. Estudo dos Graos de Pdlen

As espécies e cultivares de ManZiot utilizadas nes
te estudo, tiveram a fertilidade dos graos de polen determina-
da pelo método da coloragdo pelo carmim acético 1,2% e, segun-
do a quantidade de graos analisados e que receberam a coloracgio
do carmim (graos férteis), elaboramos a Tabela 13.

ESPECIE 0OU CULTIVAR N® DE GRAOS TAXA DA
ANALISADOS VIABILIDADE
(%)
M. tripartita 3.988 93,30
M. pilosa 6.651 67,30
"Tagquari' 3.260 95,43
L8
Branca d? S?nta 8.273 0,69
Catarina
TABELA 13 - Numero de graos de polen analisados para

duas especies e dois cultivares de Manihot
e taxa de viabilidade masculina.

Pela Tabela 13, pode-se notar que a maior e a menor
taxas de viabilidade sao, respectivamente, do ‘Taguari' e 'Bran
ca de Santa Catarina’'; a despeito disso, a producdo de pdlen
foi sempre abundante em todos os cultivares e nas duas espéci-
es selvagens. A taxa reduzida da viabilidade do pdlen no 'Bran
ca de Santa Catarina', deve-se & nao deéenerescéncia das célu-
las do tapete, como serd discutido mais tarde.

Com a medida do didmetro de cem graos de pdlen pa-
ra cada espécie e cultivar, construimos as Figuras 27, 28, 29,
e 30. Através dessas figuras, verifica-se gue o maior tamanho
médio de grdos foi encontrado em M. esculenta “Taguari' (210,38&n

-~ Figura 30} e © menor tamanho médio em M. pilosa (151,77up -
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Figura 28). Observa-se, ainda, que os valores médios dos diémg
tros dos graocs de pdlen de Y. tripartita, M. pilosa e M. escu-

lenta 'Branca de Santa Catarina’, sao bastante proximos.

Verifica-se que a distribuicao do tamanho dos graos
e mais discrepante em ¥. tripartita, na qual se observa, pela
Figura 27, que o tamanho dos graos obedece a um padrao menos

continuo que para M. ptlosga, 'Branca de Santa Catarina' e 'Ta-

quari .
ESPECIE OU CULTIVAR X & EPM C.V. (%)
M. tripartita 162,42 * 40,03 24,24
M. pilosa 151,77 % 87,03 181,35
"Branca de Santa Catarina'’ 155,09 ¥ 53,59 34,56
'Taquari ' 210,38 * 88,27 41,88

TABELA 14 - Meédia do diZmetro dos graos de polen das especies
selvagens e cultivares de Manthot com os respecti
vos EPM (= erro-padrao da media) e C.V. (= coefi-
ciente de variaggol

Nao foi encontrada nenhuma correlacao entre a taxa
de fertilidade masculina e o tamanho dos graos de poOlen. 0O s
desvios—-padrdo, varidncia e coeficientes de variagao das clas
ses de medidas dos graos de poOlen dos materiais estudados, en-

contram—-se na Tabela 14.

A Tabela 15 nos fornece a média de gr3os de pdlen
viaveis, por antera, nos verticilos superior e inferior, obti-
dos através da contagem em 10 botdes para as especies e culti-
vares estudados. A mesma tabela indica, também, a média de
graocs de polen por antera, independente do verticilo e indepen
dente da viabilidade dos graos de podolen. Pode-se observar gque
a média de graos de pdlen por antera & maior para M. triparti-
ta (47,92 graos/antera) e mehor para M. pilosa (13,47 gracs/ante-

ra). Por outro lado, a media de graos de pOlen por antera, le-
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vando em consideragéo 0 verticilo e a fertilidade, nos sugere
que a média de grdos de pdlen férteis no verticileo inferior &
maior em relagdo & média do verticilo inferior, exceto para o

"Branca de Santa Catarina'.

ESPECIE % be crioS X DE GRAOS VIAVEIS X DE GRAOS VIAVEIS §
ou DOR ANTERA POR ANTERA POR ANTERA :

CULTIVAR * = (VERTICILO SUPERIOR) (VERTICILO INFERIOR)

M. tripartita 47,92 37,86 45,90

M. pilosa 13,47 8,48 10,02

T

Branca de Santa 18,99 1,86 1,74
Catarina

"Taquari-' 16,63 10,84 19,20

TABELA 15 - Media de graos de polen por antera para cada especie selvagem
e cultivar de Manihot, para cada verticilo e indenpendente do
vertieile, -

O teste de variancia indicou, com relacao a Tabela
15, que s & significativa a média de grdos de pdlen por ante-
ra entre espécies, independentemente do verticilo e da fertili
dade.

A partir dos dados das medias de flores masculinas
e femininas por inflorescéncia, e da proporgao de flor masculi
na por flor feminina (Tabela 5), juntamente com a média de
griaos de pdlen por antera (Tabela 15), foi possivel construir
a Tabela 16, gue nos fornece o nimero médic de grdos de pdlen

para cada ovulo em uma Gnica inflorescéncia.

A observagao da Tabela 16 nos indica que a maior
e a menor médias de gr2os de pdlen necessirios para fertilizar
um Oovulo pertence a M. tripartita (1643,91) e M. pilosa(463,61),
respectivamente. O comportamento mais discrepante encontra-se
na espécle M. tripartita, enguanto gque os dois cultivares d e
M. pilesa equiparam-se com a média necessaria de graos de po-

len para fertilizar um Ovulo, em uma inflorescéncia ( 756 , 96
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graos de polen para o "Branca de Santa Catarina’', e 580,00 .gracs

de pdlen para o 'Taguari').

GRAOS DE POLEN POR JVULO

- ESPECIE OU CULTIVAR EM UMA INFLORESCENCIA

M. tripartita 1643,91
M. pilosa 463,61
'Taguari' _ 580,00

"Branca de Santa

Catarina' 756,96%

TABELA 16 - MEdia de graos de polen por ovulo, para cada
especie e para cultivar de Manihot considera-
dos., (*) Graos estéreis e férteis, independen
temente. -

4.5, Megasporogénese e Megagametogénese

O dvulo em Manihot & andtropo e péndulo, como se
pode verificar através das Figuras 1 e 2. Pela Figura 32, pode
mos notar, mais precisamente, que o dovulo apresenta uma forma
ereta e a extremidade arredondada. E constituido por um nucelo,
dois tegumentos (um externo e um interno), um saco embriocnario
e um obturador da micrdpila. A extremidade do nucelo que fica
voltada para a regiaec calazal, tem uma forma mais arredondada,
enquanto gue a outra porgao, ou seja, aquela voltada para a re

giao micropilar, & mais afunilada.

Na Figura 33, temos os detalhes das cama&as do 6VB
lo, onde se verifica que & bem nitido o limite do nucelo em re
lagao ao tegumento externo. Este Ultimo, por sua vesz, ultrapasg
sa o tegumento interno, em termos de crescimento, envolvendo-o
totalmente, como pode ser visto na Figura 31. Pela Figura 33,
pode-se cbservar, ainda, que o nucelo & congtituldo por cerca

de 5 a 7 camadas de células de tamanho maior que as dos tegu-
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mer:tos. O tegumento interno & constituido por 7 a 10 camadas
de células, e ¢ tegumento externo possul cerca de 4 a 6 cama-

das de celulas.

Em,évulos de botdes de tamanho médio (1,55-2,50mm)
do "Taquari' e da espécie selvagem M. pileosa, verificocu-se, na
megasporogénese, gue o gametdfito feminino & do tipo monospdri
co. Este apresentava uma tétrade de megasporo, sendo gque trés
mostravam uma degenerescéncia, caracterizada pela ocorrénciade

uma coloragac escura da hematoxilina, em sucessao centripeta.

Na posicdo mais interna (calazal) do gametdfito ,
foi verificada a presenca de um megasporo funcional (Figura 34).
0 nucléolo deste megasporo funcional & circundado por um vaclo
lo conspicuo, reunindo, dessa forma, todo o material nuclear na

periferia, conforme se observa na Figura 37.

Na megasporogénese nao foram encontradas, nos ova-

los analisados, figuras mitdticas e meidticas.

A megagametogénese & iniciada por trés divisoes su
cessivas desse nicleo, para dar origem ao saco embrionario oc-
tanucleado. Contrariamente 3 megasporogénese, a megagametogéne
se pdde ser acompanhada passo a passo. A distinc¢do entre célu-
la-mae apds a primeira divisdao mitdtica da megagametogénese
pdde ser feita através do tamanho do saco embrionaric . (compa-
rando os esquemas feitos em c@mara clara) e através da observa
cao de restos de megasporos degenerados. Conforme a Figura 35,
os nlicleos est@o em direcdes opostas, ou seja, um na regiao
calazal e ocutro na regiao micropilar. Em ambos os nicleos , o
nucléclo & bem proeminente. Cada um desses nlclecs gue estao
nas extremidades entram em divis&@o, dando origem a guatro ni-
cleos, e o centro da cé&lula & ocupado por um grande vaciolo,
‘conforme pode ser observado na Figura 36. Na Figura 38, pode-
se verificar os nlicleos das regicdes calazal e micropilar sepa-
rando-se apos a segunda divisdao. Esse estagio de quatro nclecs

&, das etapas da megasporogénese, © mals comumente encontrado.

A megasporogénese se conclui quando cada um dos qua

tro nicleos sofre a sua terceira e Ultima divisao, originando
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um saco embriondrio completo, com oito nicleos, conforme mos-
tra o esquema da Figura 39 (A, B, C). Agqul temos, na regido ca
lazal, as antipodas, nlcleos de morfologia mais ou menos face-
tada, tendendo a triangular. Na regiao micropilar, temos, com
uma forma mais ou menos alongada, as duas sinérgides e , entre
elas, porem mais abaixo, encontramos a oosfera, morfologicamen
te mais arredondada. Na Figura 39 (B e C), vemos os dois ni
cleos polares arredondados migrando para a regiao central d o

saco embrionario.

Apesar de os ovulos estudados serem de tamanho mé-
dio, fol comum encontrai estagiocs distintos de desenvolvimento
do saco embrionario no "Taquari'. A atencdo foi despertada pe~-
la ocorréncia de alguns &vulos atipicos, cujo gametdfito apre-
sentava nimeros de nlcleos outros que n3o os que caracterizam
© tipoc monosporico octanucleado. Na espécie M. pilosa, contra-
riamente ao gue ocorre em M. esculenta 'Taquari®, nao foram en
contrados sacos embriondrios com nimeros atipicos de nicleos .
Nesta iltima espécie, também parece que os estigios de desenvol

vimento dos ovulos s3o mais ou menos uniformes.

0O resultado das observagoes em 40 Svulos de “Tagqua

ri' e de M. pilosa encontram-se na Tabela 17.

ESPECIE CELULA-MAE  TETRADE " SACO SACO SACO SACO SACO
o0 B oz MEGASEORO  »apyoNARIO  EMBRIONARIO EMBRIONARIO  EMBRIONARIO  EMBRIONARIO
CULTIVAR  VEGASPORO  MEGASPORD  ToneronAl Thintcrros 3 §OCLEOS 4 NOCLEOS 5 NUCLEOS & NCCIEOS

“Taquari” o] 1 © 1 5 7 11 8 7

H.pilosa g c .0 G 0 7 ¢} 2

TARELA 17 - Estiglos de desenvolvimento do gametdfito feminino de 40 ovules estudadoa para 'Taquari' e M. pilosa,
todes pertencentes a hotoes femininos de tamanho medio (1,55 a 2,50 Pm).

Paralelamente ac desenvolvimento do nucelo, had o
desenvolvimento do obturador, o gual, como pode ser visto n a
Figura 31, mantém estreita relagaoc com o nucelo e passa pela
micropila, como se fosse uma ponte entre o exterior e o inte-

rior do ovulo.
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4.6. Observacoes Histoldgicas em

Ovarios Nao Polinizados

Foram analisados 30 dvulos de botdes femininos nao
pelinizados do "Taquari*, com um dia apds a antese da flor e
38 Oovulos também de botoes femininos ndo polinizados do 'Tagua
ri', com 6 dias apos a abertura da flor (Tabela 18). No primei
ro caso verificou-se que, apesar dos sinais de degenerescén -
cia, ainda era possivel a identificacao de alguns niicleos. No
material com 6 dias apds a antese, encontrou-se um estigioc bem

mais avancgadc de degenerescéncia; contudo, a cosfera e o0s ni-

cleos polares puderam ser observados na maloria dos casos.

Na Tabela 18 & possivel verificar gue, tanto apos
um dia de antese, guanto apds 6 dias de antese,a situagéo mais
comum do saco embrionario & a presencga de nicleos e da oosfera.
Aos 6 dias apds a antese, sem ter havido polinizagaoc, pode-se

encontrar um grande numero de sacos embriondrios totalmente de

generados (cerca de 15), conforme mostra a Tabela 18.

! tDADE  {DIAS) ¥ERD SACO EMBRIONARIC SACO EMBRIONARIC SACO EMBRIONARTO SACD SACO

. DO OVULD APDS nE COMPLETO E COM COM OQSFERA, coM KUCLEOS EMBRICHARIC EMBRICHARIO i
° A ANTESE E SEM fvuLos KUCLEDS EM SINERGIDES E POLARES E coM EM :
. POLINIZAGRO  EXAMINADOS DECENERESCENCIA  NOCLEQS . POTARES QOSFERA ODSFERA  DEGENERESCENCIA

TABELA 18 - Resultade da an3lise do saco embriondrio de 'Taquari® de Svulos com um dia e seis dias apds a
antese, sem ter ocorrido polinizacao, ’

4.7. Germinacao do Tubo Polinico

Ovarios do 'Taguari' colocados em placa de Petri,
contendo agar como substrato, foram autopclinizados e, 6 horas
apds se ter efetuado a autopolinizagdo, verificou-se, em lami-
nas, que os tubos polinicos ja se encontravam germinados na pa

pila estigmatica, apesar da coloragao com fucsina ter ficado
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muito intensa e de ter sido dificil o esmagamento do material,
que se encontrava muito enrigecido. Na tentativa de se minimi-
zar esses problemas, aumentou-se a permanencia dos ovarios em
acido latico 85%, conforme procedimento descrito na Metodolo-
gia (item 3). Apesar de, com isso, a coloracao intensa nao se
ter solucionadc de maneira satisfatoria, o esmagamento tornou-
se mais facil.

4.8, Estudos Histologicos de

Ovarios Polinizados

Das flores do "Taguari' gue foram polinizadas n o
campo, fez-se primeiramente a andlise do material de dois dias
e de trés dias apds a polinizagdo. Em alguns cortes, foi possi
vel verificar a germinagao do tubo polinico no estigma, e o cres
cimento desse tubo até atingir o ovulo pdde ser seguido em al-
guns cortes, conforme temos: o tubo polinico passa pelos teci-
dos do estilete e atinge o obturador. Através desse Ultimo, o
tubo polinico entra no Svulo pela micrdpila. E interessante ob
servar gue, & medida gue o tubo polinico passa pelo estilete,
ele promove alteracoes nos tecidos, de forma gque se observam
varias lacunas por todo o tecido do estilete por onde passou ©O

tubo. Esses eventos podem ser acompanhados pela sequéncia A,B,
C e D da Figura 40.

No interior do saco embrionidrio do "Taguari' d e
dois dias ap0s a polinizacio, nao foi possivel observar a pre-
senga do tubo polinico, porém, foi possivel verificar altera=-
¢Oes gue indicam a ocorréncia do tubo no interior do saco em-
brionAric. Uma das sinérgides parece ser destruida com a entra
da do tubo. No local em que supostamente se encontraria uma si
nérgide, foi verificada, na maioria dos cortes, uma coloragao
muito intensa de hematoxilina em restcs de material degenerado

(Figura 41).

" -
Apesar de as etapas subsequUentes d entrada do tubo
polinico no saco embrionario serem sempre marcadas pela colo-

N -
ragéo intensa de hematoxilina, em um outro corte fol possivel
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(A)

(B)

FIGURA 40 (A, B) - M. esculenta 'Taquari' - A sequéncia A, B
indica a passagem do tubo polinico pelos
tecidos do estilete. Em (B} nota-se a pre
senca intensa das lacunas. x 800
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FIGURA 41 - M. esculentae'Taquari’.

Dois dias de polinizacao: observa-

ge aglteracoes que indicam a ocor~

réncia do tubo pelinico no interior
do saco embrionario. No local da si
nérgide existe coloragao intensa
indicando material degenerado.

x 600

detectar um nicleo que, pela posigac, poderia ser inferido co-
mo sendo outra sinérgide. Pela coloragac bastante forte e pelo
tamanho relativamente grande de dois nlcleos, com a sua posi-
cic sempre oscilando, de um Svulo para outro, entre o centro do
saco embriondrio ou regides proximas de sua extremidade, pode-
se supor que esses dois ntcleos sejam OS nicleos polares. E
também notdrio, guer pela grande intensidade de coloragao,quer
pelo grande tamanho, a ocorréncia da oosfera. A cosfera e fa-
cilmente reconhecida pela analogia com o material nao poliniza
do. Observa-se sempre, ac redor do nucléolo, a presenca de um
grande vacliclo. Um fato interessante &€ que, no material polini
zado, nem sempre a cosfera se encontra proxima a regiac micro-
pilar; muitas vezes, observa-se a sua presenga na regiao cala-
zal. Muito dificeis de serem cobservadas, na grande maioria dos
sacos embriondrios, foram as antipodas. Contudo, puderam ser
vistos, em um dos materiais, trés nlclecs quase totalmente de-
generados, na regiac calazal, e se supos tratar-se das antipo-
das. Essa descrigdo do aspecto do saco embrionario apds dois

dias de polinizacdo, pode ser acompanhada na Figura 42 (A e B).
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FIGURA 42 (A, B) '(A)

Em um Unico &vulo, aos dois dias .de ©polinizacgao,
foi possivel observar a fusao de um gameta com dois nicleos jsle]
lares ja fundidos. Também foi pessivel verificar nesse ovulo ,
a cosfera no estagio binucleado, porém indiviso. Esses eventos

podem ser acompanhados pela Figura 43 (A e B).

pm————————

FIGURA 43 (A, B) (a) (B)

No material de trés dias de polinizagao, observou-
se uma situacao bastante diversa, isto e, comegou a ser forma-
do o endosperma nuclear. Nesse material, praticamente ja quase
ndo se distinglem mais a sinérgide, nem as antipodas.Z cosfera
pode ainda ser facilmente reconhecida. Nessa idade de 72 horas
de polinizagao, o aspecto do saco embrionadrioc j& & bastante mo
dificado em relagao ac saco embrionario de 48 horas de polini-
zagao; apesar dissc, as vezes, pode-se observar dois nlcleos
gue se supde serem os nlcleos polares. A sequéncia da Figura
44 (A, B, C, D, E} ilustra a presenga de nicleos no sacc embrio
nario, bem como, a formagéo do endosperma em material de trés
dias de polinizagao. Essa seqﬁéncia de figuras corresponde a

um mesmo ovulo.
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A Tabela 19 nos fornece, de maneira resumida, o ni
mero de Ovulos examinados apés dois dias de polinizagéo e, em

cada um deles, o resultado da observacdo do saco embrionario.

IDADE DO NOMERO DE SACO FERTILIZAGAQ OOSFERA E OOSFERA E
OVULO APOS A OvULOS EMBRIONARIO COM TRIPLA  ENDOSPERMA ENDOSPERMA
POL.INTIZACAO  EXAMINADOS COMPLETO FUSAO coM 3 A CoM 12 A

11 ¥0cLEos 21 NOCLEOS

2 3 2 1 0 0

3 i0 0 0 6 4

TABELA 19 -~ Resultado da analise do saco em?rion_ério de ovulos de 'Taquari'’
com 2 e 3 dias apds a polinizacdo controlada.
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4,9, Clarificacao dos Ovulos

Na tentativa de se agilizar os cortes histoldgicos,
foram confeccionadas laminas de Ovulos submetidos & técnica de
clarificacdo, porém, as laminas nao se mostraram satisfatorias.
Tanto as alteragoes feitas na solugao clarificadora, guanto os
tratamentos alternativos (conforme citado na Metodeologia - item
4), nao se mostraram eficazes; contrariamente, muitas altera-
coes produziram efeitos mais negativos. Os resultados pouco sa
tisfatdrios a que nos referimos, sdo relativos & observagao do
saco embriondrio, observagdo essa que foi praticamente impossi

vel.

Dentre os diversos pericdos de tempo em gue se man
teve os ovulos no liquido clarificador, o periodo em gque se ve
rificou uma maior proximidade da obtengdo de transparéncia nos
ovarios, foi guando da manutencao dos ovarios por 6 horas n o
referide liquido. O periodo de 8 horas também foi favoravel .
Contudo, ainda assim, ndo foi possivel a observacdo satisfato-

ria do saco embrionario.

4.10. Aclmulo de Substancia de Reserva

no Nicleo e no Saco Embricnario

Um dos maiores problemas encontrados na investiga-
¢3o do Gvulo, foi a presenca, bastante comum, de uma substincia
de reserva, em forma de pegquenas goticulas, gque se acumula no
nucelo do ovule e, principalmente, no saco embrionario, masca-
rando os nicleos. Todos os gametéfitos que se apresentaram com
essa substdncia, tiveram que ser eliminados, para que naoc se

incorresse em interpretagoes errodneas,

Quando o material foi submetido ac microscopio com
luz polarizada, o plano de luz foi desviado conforme um padrao

caracteristico e que pode ser observado na Figura 45, o que su




111

geriu que tal substdncia seria um <ristal.

O teste com SUDAN IV e Lugol nao deu resultados po
sitivos. Embora o teste com Lugol mnao tenha dado ccloragao, o©
teste com Iodina com KI demonstrou que a substdncia em questao
poderia ser o amido, uma vez que, apds poucos minutos ( cerca
de 3 a 5 minutos) da aplicagéo do corante, a regiaoc do nucelo
e do saco embriondrio tornou-se to talmente escura.

FIGURA 45 - M. esculenta "Taqguari' - Neste corte lon-—
gitudinal de um ©wvulo de ovario de tama-
nho medio, pode-se observar o padrao ca-
racteristico do desvio do plano de luz po
larizada, promovido pela presenca de cris
tais acumulados mo nucelo e saco embriona
rio. (x 600) -
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5. DISCUSSADOQ

5.1. Fenologia e Barreiras Intraespecificas

As espécies e cultivares de Manihot sao plantas
mondicas com flores pistiladas e estaminadas na mesma inflores
céncia (HERSHEY & AMAYA, 1982). Os resultados obtidos ( Tabela
5), mostram que tanto a média de flores masculinas (cerca de
60) guanto femininas (cerca de 50), & prdxima para os dois cul
tivares e para as duas espécies selvagens, em uma proporgac em
torno de 10 flores masculinas para cada flor feminina. Esses
resultados estao totalmente de acordo com GRANER (1942a) que,
trabalhando com o 'Vassourinha Paulista', mesmo nao fazendo uma
contagem sistematica das flores masculinas e femininas, suge-
riu médias de 50 flores masculinas e 6 flores femininas por in

florescéncia.

Apesar de nossos resultados terem concordancia com
agueles sugeridos por GRANER (1942a), € necessario gue se con-
sidere alguns fatores que podem ser relevantes ¢ suficiente pa
ra alterar as médias aqui obtidas, o que pode justificar o al-
to coeficiente de variacao (Tabela 5). Esses fatores poderiam
ser agrupados em trés categorias: (1) amostragem - as conta-
gens dos botdes masculinos e femininos nas inflorescéncias das
espécies M. tripartita e M. pilosa foram feitas em um pequeno
niGmero de individuos (dois para M. tripartita e trés para M.pi
losa - Iitem 3.2.3), sendo coletadas cinco inflorescéncias por
planta; (2) genética - trabalhou-se com um material de propa-
gagao vegetativa; portanto, em relacao aos cultivares, traba-

lhou-se com um 50 gendtipo, e nao se pode extrapolar os resul-
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tados para outros clones dos cultivares 'Taquari' e 'Branca de
Santa Catarina', que diferem destes na constituicao genética .
Quanto as espécies selvagens, também ndo se conhece a origem
genética do material gue se trabalhou; logo, estender os resul
tados para outros representantes dessas duas espécies seria te
merario; {3) ambiental - o desenvolvimento dos botdes florais
esta sujeito a muitas variantes do ambiente fisico. Entre as
mais importantes tem-se: luz (fotoperlodo, intensidade e quali
dade); temperatura (termoperiodo e extremos); suprimento de u~
midade no sclo e regime de umidade relativa da atmosfera; su-
primento de nutrientes do solo {(FRANKEL & GALUN, 1977).

Outros fatores ambientais tem significancia para
os resultados obtidos. Ha variagado, por exemplo, na posicido da
linha que a planta ocupa, havendo, portanto, plantas que rece-
bem mais sol do que outras (& o casoc de plantas de extremidade
de linhas). Em mandioca, a ramificacdo & consequéncia do flo-
rescimento; este, também & muito dependente da temperatura e
do comprimento do dia (GRANER, 1942a; CONCEICAO, 1981; HER~
SHEY & AMAYA, 1982). A mesma situagao transparece aoc se consi-
derar a ramificagao em gque se coletam as inflorescéncias. Tal-
vez possam existir diferencas quanto ao nimero de flores n a s
inflorescéncias da primeira ramificacdo, em relagio 3s inflores-
céncias de segunda ramificacdo, e assim por diante., Esta supos
ta diferenga seria nao somente pela idade da ramificacgdo, co-
mo pelo estrato que a ramificacao ocupa na planta. £ evidente
que as Tltimas ramificagdes ocupam um estrato superior, haven-

do ai, a citada influéncia da luz solar.

Outro fator de influéncia & a sanidade das inflo-
rescéncias; GRANER (1942a) afirmou que o atague das mOSCas nos
botoes masculinos & um fator decisivo no florescimento e na po

linizagdo.

Uma vez colocadas estas consideragoes, os resulta-
dos obtidos acerca de nimero de flores masculinas e femininas
por inflorescéncia, tem uma certa relevancia, se for observada
a taxa de fertilidade masculina na Tabela 13. Por essa tabela,
pode~se dividir as espécies em trés classes de fertilidade mas

culina: muito alta ('Taquari ' 95,43% e M. tripartita 93,30%) ;
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alta (M. pilosa 67,30%) e baixa ('Branca de Santa Catarina' ,
0,69%) . Da mesma forma, na Tabela 8 pode-se separar e m treées
classes distintas a média de flores masculinas por inflorescén
cia: muito alta ("Branca de Santa Catarina" 83,35%); alta (M.
ptleosa 65,36%) e baixa ("Tagquari" 61,0% e M. tripartita
60,0%) . A andlise dessas classes de fertilidade masculina, conm
paradas com as trés classes do nUmero de flores masculinas por
inflorescéncia, sugere uma possivel correlagéo entre elas, gue
no caso, seria inversamente proporcional., Deve-se, contudo, fa
zer uma analise mais detalhada em cultivares e em espécies,
quanto a essa afirmagd3o, uma vez que os cultivares s&o resulta
do da interferéncia do homem. Logo, esses dados nao podem, se
analisados de forma mais minuciosa, ser unificados para acom
paragao entre as espécies selvagens e os cultivares. Ainda, as
proporgoes de flores femininas, tanto para os cultivares de M,
esculenta, quanto para as espécies silvestres, s3o praticamen-
te as mesmas, nao havendo diferencas significativas, o gue su-
gere que deve ser bastante rigido o controle genéticc para a
produgao das flores femininas, as quais sdo responsaveis pela
reproducgao. Se ‘assim o for, mesmo nos cultivares, que vém a ser
o reflexo da manipulagao do homem, no caso, na espécie M. escu
lenta, indica gue realmente & rigido esse controle genético ,
pols nem as condigoes inerentes aocs cultivares alteram e s s a

Proporgao.

O tempo, a duragio e a freqléncia do florescimento
sao fatores importantes relacionados com o comportamento do jeie]
linizador. Esses estudos s3do a esséncia da fenologia { SIMPSON
& NEFF, 1983). Aé diferencas sazonais, como influéncia para a
producao de flores dentro e entré espécies congenéricas’simpé—
tricas,s&aumeﬁpecto'bastante conhecido da diversidade fenold-
gica. Tais diferencas podem nac apenas permitir o isolamento e
fetivo das espécies, mas também, levar i diversidade dos poli-
nizadores (LEVIN, 1978). O florescimento e a frutificacgao po-
dem ser considerados como processos associados a uma série de
fencmenos vantajosos e desvantajosos, cada um deles variando
com a espécie e com o individuo (JANZEN, 1967). A mandioca filo
resce regularmente, iniciando o processo acs seis meses de ida
de (GRANER, 1942a). Pela Tabela 6, pode-se notar gue entre um

ciclo e outro do florescimento houve uma variacdo na média de
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inflorescencia por planta e, também, no més em gue inicia ou
finda a floracgao. Isso pode ser atribuido as variantes do cli-
ma., Segundo BAWA (1983), os valores extremos de uma assincro-
nia no florescimento, para uma completa sincronizagéo , Vvaria

de um ano para outro, na mesma populacao,

Considerando-se as Figuras 5, 6, 7 e 8, referentes
a fenologia, observa-se que, para ¥. pilosa (Figura 5), e M.
tripartita (Figura 6), bem como para ¢ 'Taquari’ (Figura 8), o
maior pico de florescimento ocorreu no 39 ciclo (1982/83) que,
pela Tabela 7, corresponde ao maior volume de chuva (2131,74 )
e & maior temperatura média (22,3°C). O "Branca de Santa Cata-
rina! (Figura 7), contrariamente, teve, nesse ciclo, a menor
intensidade de florescimento. Talvez isso se deva ao fato des-
se cultivar ser muito susceptivel ao atague de moscas do broto.
A temperatura média elevada e as condigdes mais acentuadas de
umidade, podem ter promovido um sensivel aumento dessas moscas,
o gue teria levado & diminuic¢do do florescimento. Suposicoes
dessa natureza seriam efetuadas de maneira mais concreta, caso
houvesse um maior embasamento experimental (um nimero elevado
de ciclos acompanhados); deveria, também, ser feito (por diver
sos anos) um estudo sobre a luminosidade, temperatura e umida-
de, além de se testar as espécies e cultivares em anmbientes di
versos. Seria interessante gue os estudos de fenologia fossem
acompanhados de dados quanto a susceptibilidade das espécies ,
ou cultivares de M. esculenta, aos miltiplos agentes de injl-
ria, a fim de se determinar a oscilagao dos insetos e do flo-

rescimento,

Foi a espécie M.pilosa (Tabela 6, Figura 5), gue
apresentou, em relagéo ao volume de chuva (Tabela 7), o flores
cimento mais uniforme entre um ciclo e outro. Dois fatores po-

deriam ser levantados para uma possivel explicagao:

(1) o reflexo da baixa susceptibilidade dessa espécie a mosca
do broto. Um pardmetro para confirmar isto poderia ter si-
do tomado com M. tripartita {(gue també&m nac & suscetivel),
mas, como j& foi citado, essa espécie ndo pdde ser acompa

nhada no 29 ciclo;

(2) talvez M., pilosa esteja bem adequada as condicdes em gue
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se encontra, favorecendo um florescimento satisfatorio, a

despeito das variantes climiticas.

Os picos atingidos no florescimento (Figura 9), fo
ram maiores para as espécies selvagens, seguidas do ' Taquari'
e, por fim, do "Branca de Santa Catarina’'; igso pode ser o re-
flexo da nao susceptibilidade do "Tagquari', o gue permite uma
maior produgao de flores; ou, entao, o cultivo rpode ter minimi
zado o florescimentoc. Conforme GANESHAIAH & SHAAKER (1982), as
espécies selvagens de Fleusine levam mais tempo para completar
o seu florescimento (8 a 10 dias) que a espécie domesticada (4
a 5 dias}, o gque vem a ser uma "tatica" das espécies selvagens

eliminada com a domesticacdo.

Segundo AUGSPURGER (1978) apud BAWA (1983), a dura
¢do do florescimento refere-se 3 toda extensdo do periodo e m
que ha alguma flor. Existe uma consideravel variacdo entre as
espécies, com respeito ao nlmero de flores produzidas por uni-
dade de tempo. H3a aquelas que florescem intensamente, por um
ou poucos dias, e as espécies que produzem poucas flores por
dia, por um longo periodo de tempo, periodo esse gue pode s e
estender de varias semanas até varios meses, como foi verifica
do por FRANKIE et al. (1974) apud BAWA (1983), em Mutingia ca-
labura. Pela Tabela 8, pode-se observar que tanto M. esculenta
quanto M. tripartita e M., pilosa, tém cerca de 6 a 7 meses de
florescimento. EHRENFELD (1976) estudou a bioclogia da reprodu-
cao das espécies invasoras Euphorbia capitellata, E. albomagi-
nata e E. hyssopifolia, encontrando nelas uma longa estagao de
florescimento, érescimento rapido e produgdo de sementes por
plantas jJovens. Esta combinacao de caracteristicas promove a
variagao genética necessiria, ano apds ano, e a uniformidade

genética que favorece a rapida colonizacdo a cada ano.

0 longo(periodo de florescimento traz, segundo BA-~

WA (1983), algumas vantagens:

(1) passa a existir um melhor controle de recursos para a pro-
ducdo de frutos;

(2) nas populacdes aldgamas, isso aumentaria a oportunidade in



(3)

(4)
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dividual de fertilizar um grande numero de individuos e,aoc
mesmo tempe, incrementaria a receptividade do polen de va-
rios doadores de genOtipos distintos. Em termos do género
Manihot, essa citagcao de Bawa & bem adequada ao considera-
do por RENVOIZE (1972), de que no Brasil, a grande abundan
cia de espécies e a variabilidade varietal, podem ter tido
condigdes particularmente favoraveis para a hibridacio e o

desenvolvimento de nowvas variedades de mandioca;

a produgao de poucas flores por unidade de tempo, poderia
reduzir a geitonogamia. Em mandioca, e nas espécies selva-
gens do género, particularmente, a geitonogamia deve ser
relativamente comum, guer por observacdes nossas, em campo,
quer pelo que pode ser depreendido de citacdes diversas
(GRANER, 1942a; CONCEIGAO, 1981; HERSHEY & AMAYA, 1982);

o florescimento extensivo diminui o risco de falhas na re-
produgac. Esse aspectc, dentre os considerados acima, tal-
vez seja o de maior relevancia para Manihot. Pois, segundo
calculos tedricos de GRANER (1942a), o nimero de sementes
aque uma planta de mandicca pode produzir, & muito pegueno .
Considerando como otima a ramificagao (3 vezes) ,haveria 13
inflorescéncias, cada qual com 6 flores femininas (totali-
zando 78 flores femininas e, se em cada uma dessas flores
se desenvolvesse em 3 sementes, haveria, no maxime, e em con-
digles extremamente satisfatdrias, 234 sementes por planta).
Isso praticamente nao ocorre: conforme citado nos noOssos
resultados, ha um nimero elevado de frutos biloculares, ha
frutos com ldculos vazios, sementes inviaveis, e a taxa de
germinagao, ou de produc@o de sementes, & baixa (Tabela 9),
além dos variados graus de susceptibilidade. Esse nimero
de inflorescéncias deve, certamente, variar com o fato de
algumas espécies selvagens, assim como as cultivadas, tube
rizarem, o qgue leva a uma alocacao de energia para a forma
cao dos tiiberes em detrimento da formacio das inflorescén-
cias, fato gue nao deve ocorrer nas espécies selvagens que
nao tuberizam, como foi o casc dagquelas utilizadas neste
trabalho., Seria muito interessante estudar o florescimento
em espécies selvagens que tuberizam e em espécies selvagens

que nao tuberizam, para gquantifica-lo e melhor comparar,
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Quanto a mengéo, nos resultados, de ser o floresci
mentc de M. tripartita em saltcs, pode-se supor gue seja uma
caracteristica especifica, ou mesmo do individuo com o gqual
trabalhamos nessa especie. Conforme AUGSPURGER (1980), uma ca-
racteristica gue poderia produzir fluxo génico reduzido & o
florescimento macico em plantas individuais. Mas isso nao deve
ser totalmente generalizado, uma vez que o florescimento, sen-
do intenso, mesmo por um curto periodo, mas havendo nesse pe-
riodo disponibilidade de polinizadores, nao had de se esperar
uma redugao no fluxo génico, principalmente se considerarmos
ser normalmente aceito que o florescimento & mais uma funcgao
dos polinizadores do gque da propria planta, a gqual se adapta
ds exigéncias do agente que a poliniza. Além do mais, o flores
cimento macigo em plantas individuais favorece a geitomogamia,

e esse deve ser um fator de bastante peso para M, tripartita.

Entre as espécies, a fenologia do florescimento de
plantas individuais varia marcadamente. Segundo citagoes de GE
NTRY (1974), entre outros, os individuos de uma populacao po-
dem florescer por pericdos tao curtos como um dia, ou tdc lon-
gos gquanto um ano; varias vezes em um ano; uma vez, POr POuUcos
anos, ou, ainda, uma ou muitas vezes no seu tempo de vida. GE-
NTRY (1974) descreveu cinco tipos de padrao de florescimento em
Bignoniaceae, e muitas espécies podem ser distintamente classi
ficadas pelo seu padrao de florescimento em relacdo a outras .
Isso deixa claro o guanto deveria ser estudada a fenologia de
Manihot, quer para fornecer subsidios para a crigem e evolucgao

da mandioca, guer para auxiliar o seu melhoramento.

Os dispositivos gue existem para a manutencao d a
separagao entre as espécies, foram desconhecidos por muito tem
po. SO em épocas mais recentes os evolucionistas reconheceram
a importancia desses mecanismos, quando DOBZHANSKY (1937) apud
MAYR (1977) os denomincu de "mecanismos de isolamento". De um
modo geral, os autores (JENNINGS, 1959; ROGERS, 1965; CRUZ,
1968; NASSAR, 1980) gue tratam da hibridagao natural no género
Manihot, parecem concordar que, nesse género, esses mecanismos

de isolamento nao ocorrem.

Quanto 3 hibridac¢ac natural em Manihot, CRUZ (1968}
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menciona: "Levando em conta o abundante numero de espécies e va
riedades, algumas na mesma area geografica e época de floresci=-
mento, que € mals ou menos a mesma para a maioria delas, tem-se
que admitir a porcentagem alta de hibridagtes naturais atuando
na @speciagéo..,". E, no paragrafo seguinte, a autora diz: " Se
as hibridag¢oes interespecificas realmente ocorrem, e se existir

fertilidade nas geracoes provenientes destes cruzamentos...".

Com relagéo a iste, alguns pontos merecem ser levan

tados:

(a) CRUZ (1968) afirma, inicialmente, que admite wuma alta
taxa de hibridagao natural no género e, em seguida, ja& com mais
cautela, tenta dizer gque pode ser gque exista alta taxa de hibri
dacao em Manihot, o gue nos indica um paradoxo: a autora acredi
ta ou supde a existéncia de elevada taxa de hibridagao natural

no género?

(b) A autora se detém em apenas dois fatores para admitir
a hibridacao no género: simpatria e coincidéncia no florescimen

to, © que, a nosso ver, sac insuficientes e demasiado ténues:

(b.1) O fato de as espécies ocorrerem na mesma area
geografica nao significa que nd3o exista isolamento entre
elas. A titulo de exemplos, pode-se mencionar alguns traba
lhos desenvolvidos a mesma época que os de CRUZ (1968), a-
penas para manter os contra-argumentos agqui apresentados ,
no mesmo periodo histdorico do trabalho da autora em ques
taoc: HADLEY & LEVIN (1967) mencionam gque trés espécies de
Liatris ocorrem em areas sobrepostas, em Illinois - EEUU ,
mas em posigoes diferentes, em uma descida branda, de ape-
nas 10 metros de extensao: L. aspera ocorre na porgaoc mais
alta do declive, L. cylindracea ocorre no centro e L. spi-
cata ocorre na porgac mais baixa e, também, nas depressoes
que eventualmente existem no topo. Em algumas poucas areas
as trés espécies aparecem misturadas, mas a anidlise do subs
trato, mostra gue embora juntas, cada espécie estda fixada
em um tipo diferente de substrato, o que continua a manté-
las isoladas. Inlmeros outros exemplos existem e, para nao
nos estendermos muito, poderiamos mencionar apenas o c¢aso
de Eucalyptus, segundo McCOLL (1969) apud LEVIN (1978) e
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Quercus, segundo WHITAKER & NERING (1965) apud LEVIN (1978),

que tambem mencionam o isolamento ecoldgico;

(b.2.) quanto d época semelhante de florescimento, pe
los nossos resultados (Tabela 8 e Figura 9), verificamos
que, embora haja coincidéncia no florescimento, o &timo
de floragcao para M. pilosa & em janeiro, ac passo gue pa
ra M. tripartitq € em fevereirc e a espécie M. esculenta
tem, no mes de margo, o pico de florescimento para ambos
os cultivares. Dessa forma, quando uma espécie ou cultivar
dispoe de flores em abundadncia, a outra ja se encontra ou
em processo de diminuicao do florescimento, ou ainda nao
atingiu o seu ideal de floracao (Tabela 8), ocupando, en-
tao, pontos extremos, conforme se observa na Figura 9. Es
sas inflorescéncias iniciais ou finais apresentam flores
mitddas, menos vigosas e, as vezes, atrofiadas e de viabi-
lidade incerta, o que deve ser o reflexo de uma condigéo
nutricional prec@ria, nao havendo garantias para assegu-
rar sucesso nas eventuais poliniza¢oes. Esta barreira de
isolamentce temporal que estamos sugerindo, nao &, contudo,
absoluta, o que nao impede que haja algum fluxo génico en
tre as espécies, quer quando se considera polinizagoes na
turais, quer quando se considera as artificiais. STYLES
(1977) estudou a fenologia de onze plantas tropicais poli
nizadas por beija-flor e concluiu que os picos de tempo
do florescimento foram uniformemente espagados e interpre
tou esse espagamento como uma competicao pela polinizagao
por beija~flor, aumentando a eficiéncia da polinizagaoc in
traespecifica e minimizando a hibrida¢dc interespecifica.
GENTRY (1974) verificou que o género Arrakidea {(Bignonia-
ceae),na Costa Rica e no Panama, floresce o ano todo, mas
o pico do florescimento de seis espécies & distribuido pe
los meses do ano: 4. moligsima tem o pico do florescimen-
to em fevereiro; em 4. coralina o© maximo florescimento &
atingido em abril; A. pattelifera © tem em julho; 4. flo-
rida atinge o seu pico em agosto; em setembro, o floresci
mento maximo & atingido pela espécie 4. chicha e, em de=-
zembro, pela espécie A. candicans.
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NASSAR (1980) estudcou a hibridacao de quatro espé-
cies selvagens do género: M. amnomala Pohl, M. oligantha P a x
emend. Nassar subsp. nesteli, M. gracilis Pax e M. zehntneri
Ule) com M., esculenta 'Catelo'. Baseando-se na alta taxa de
formagao de sementes por flor polinizada nos cruzamentos d a s
mandiocas com M. oligantha subsp. nesteli, além de se basear
nos resultados bem sucedidos de hibridag¢des de M. melanobasis
com mandioca, obtidas por JENNINGS (1959) e, também, em cruza-
mentos com sucesso entre M. glaziovii e mandioca realizados
por MACOON et al. (1970), menciona da importi3ncia da hi-
bridagac no género, citando, inclusive, ROGERS & APPAN (1973)
que argumentam que a hibridacao deve ter tido um papel impor=-
tante na especiagao de Manzhot, através da introgressio. Nao
contestamos a relevancia da hibridac@o no género, mesmo porque,
as barreiras de isolamento, como foi viste, ndo siao absolutas,
logo, o fluxo génico ndo & impedido; mas julgamos importante
alguns coment@rios sobre as idé&ias que tém sido difundidas em
relacao a essas hibridacdes :

(a) NASSAR (1980) cita, na obtengdo dos seus re-
sultados, que foi bem alta a taxa de sementes formadas no cru-
zamento de M.olZgantha subsp. nestelZ com o 'Catelo', mas nao
faz mengao guanto d germinacdo das sementes. Ent3o, surgem per
guntas gaturais a isso: as sementes foram testadas quanto a
germinaggo? Caso testadas, germinaram? Esse & um aspecto muito
importante, conforme obtido nos resultados do nosso trabalho ;
pois em muitos dos cruzamentos que fizemos, apesar de termos
conseguido sementes, estas eram invidveis pela propria aparén-
cia. JENNINGS (1963) menciona em seu trabalho gue, nos resulta
dos obtidos, o grau de relagdo entre os gametas nao alterou a
produgac de sementes: os resultados obtidos entre parentais
proximos foram semelhantes aqueles entre parentais distantemente
relacionados. A tnica diferenca na distincao de tais cruzamen-
tos fol a baixa capacidade de germinacdo das sementes e a alta
proporgac de plantulas invidveis produzidas pelas sementes que
germinaram;

(b) Em um género dotado de tantas espécies, & di-
ficil extrapolar-se os resultados de polinizacdes para todas

as outras espécies, e nem mesmo pode-se considerar generaliza-
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da para uma espécie, um determinado comportamento reprodutivo,
sem fazer um teste mais amplo a nivel de populacao. No caso de
nao se poder generalizar os resultados para outras espécies, o
proprioc NASSAR (1980) obteve em seu trabalho, taxas extremamen
te baixas de formagao de sementes entre o 'Catelo' e ¥. anoma-
la. Quanto a analise ter que ser mais abrangente em termos poO-
pulacionais, podemos citar que MAGOON et al. (197C) obteve su-
desso nas polinizagces de M. glaziovii com mandioca, ao passo
que KOCH (1934) apud NASSAR (1980), teve polinizagdes insucedi
das no mesmo tipo de cruzamento feito por MAGOON et al. (1970).
Isso denota bem que a amostragem populacional & muito importan
te e nos nossos resultados também tivémos esse tipo de proble-

ma, o qual serad discutido mais adiante:

(c) NASSAR (1980) cita, em sua metodologia, g u e
coletou estacas, plantas inteiras e sementes das espécies , e
plantou para se obter as flores wutilizadas nas polinizagoes .
Quanto ao 'Catelo', © autor nao mencionou se trabalhou com um
clone ou com uma pepulacdao formada por individuos de diferen-
tes gendtipos. Em um género de propagacio vegetativa & dificil
analisar os resultados de cruzamentos sem se conhecer a origem
genética do material com o qual se esti trabalhando,e esse foil
um ponto de dificuldade em nosso trabalho, como serd discutido
posteriormente.

A facilidade do estabelecimento de hibridos intra
e interespecificos também foi enfatizada por ROGERS (1965) e
por KAWANO et al. (1978), devido a protoginia acentuadaeac fa
to de os agentes polinizadores (geralmente abelhas e vespas) ,
terem boa capacidade de voo. Mas isso & uma citagdo gue preci-
sa de alguma cautela, uma vez que LEVIN (1979) diz que o tempo
pode ser um fator limitante para as plantas polinizadas por a-
belhas, j& gue testes empiricos mostraram gue, se as abelhas
recebessem polen para serem depositados no estigma de uma flor,
mas antes ficassem confinadas por um certo tempo {12 a 24 ho-
ras) e depois liberadas para colocarem o polen no estigma,tais
graos nao germinariam. Isso sugere gue o tempo de liberagao do
pdlen até a sua deposi¢do no estigma pode ser uma forma de iso

lamento entre as espécies.
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Finalmente, JENNINGS (1959) argumenta em favor da
facilidade de hibridacao em Manihot devido aos cruzamentos bem
sucedidos com alta taxa de fertilidade dos hibridos, quando po
linizou M. esculenta e M. melanchasisg, mas JENNINGS (1963) ja
se mostra mais cético quanto 3 grande facilidade de hibridacao
natural no género, ac mencionar que foi bastante reduzida a fer
tilidade de hibridos envolvendo M. dichotema, havendo al algum

tipo de incompatibilidade interespecifica.

O isolamento temporal pode ser expresso na forma
de periodicidade diurna no florescimento e liberacdo de pdlen
e produgao de néctar. Em algumas espécies, a liberagdo do poO=-
len @ durante a manha, ao meio dia, a tarde, ao anoitecer, ou
o dia todo. Um dos casos mais extremos foi encontrado em espé-
cies de (Cordia, na Costa Rica, por OPLER et al. (1975) apud LE
VIN (1978). O periodo de antese das flores para as espécies &
o seguinte: (. pringlet, C. curassavica e (. inermis: 6 horas;
C. collococea e C. panamensis: 9 horas; (. gerascanthus: 16 ho
ras e 30 minutos, e de 19 horas até 5 horas da manha seguinte,
para C. allidora . O pdlen geralmente & liberado poucas horas
apds a antese e a produgdao de néctar & também em funcdo de de-
terminados hora@rios, como segue: nas espécies (. curassavica ,
C. dentata, C. pringlei, e em (. inermis, a produgdac de néctar
se inicia ds 6 horas, sendo gue nas duas primeiras espécies es
sa liberacao se estende por um periodo de 3 horas, e nas outras
duas, por um perlodo mais longo, por 6 horas. As 9 horas se i-
nicia a produgao de néctar para as espécies (. collococca e (.
panamensis, Mas na primeira, esta liberagdao se prolonga por 3
horas e na segunda especie, por 6 horas. Os periodos mais lon-
gos de liberac¢ao de néctar estdo nas espécies (. gerascanthus,
gue inicia a produgao ds 1l6h30min e tem a secregdao do néctar
prolongada por 14 horas, e (. alliodora, qgue inicia a liberacgado
do néctar as 19 horas e estende essa produgdo por 10 horas. A
maioria das espécies & polinizada por uma gama de espécies de
Lepidoptera e Hymenoptera.

Para os cultivares de M. esculenta, 'Branca de San
ta Catarina' e "Taquari', o horario para a liberacac do polen
&, respectivamente, entre 13 e 16 horas (Tabela 3) e 14 e 16
horas (Tabela 4) e para M. pilosa & entre 12 e 14 horas (Tabe-
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la 2}, © que contrasta com O comportamento essencialmente matu-

tino da receptividade maxima do estigma (grau 2) da espécie M.

tripartita, que fica entre 9 e 10 horas (Tabela 1). Diante des-
sas condigaes, torna-se mais ou menos evidente a dificuldade pa
ra a ocorréncia de polinizagac natural entre M. tripartita e OS
cultivares de M. esculenta aqui considerados, e a espécie M,

pvtlosa. A polinizacao artificial pode ser efetuada ao se de-
positar pdlen no estigma ainda nao receptivo de M. tripartita .

no final da tarde para, no dia seguinte, ocorrer a fecundagao ,

ou entdo, estocar pdlen por uma noite, para durante o periodo
da manha, coloca-lo no estigma receptivo. Mas a eficacia dessas
possibilidades & dibia, principalmente por nao haver, em mandio
ca, estudos concernentes ao tempo de estocagem do pdlen. E bem
verdade gque, em muitos casos, o pdlen & funcional antes da deis
céncia da antera e pode ser extraido das anteras fechadas para
posterior uso (FRANKEL & GALUN, 1977), mas, em mulitos casos, co
mo © qué ocorre em Chrysanthemum morifolium, a fertilidade d o
polen pode diferir guando estocado ou a fresco; loge, um teste
para determinar a sua qualidade seria Util (JONG & KHO, 1982) .
N30 se pode garantir que a capacidade competitiva do pdlen "ve-
lho" seja a mesma do "novo" {(LEVIN, 1979). E, em mandioca, parg
ce que o fato de se guardar botoes masculinos, de um dia para
o outro, em placa de Petri, conforme fizemos, nao & um método
muito favoravel, pois os resultados da Tabeia 9 nos mostram gue
para o Gnico caso em gue precisamos armazenar pdlen, para a po-
linizacao de M. tripartita, nao obtivemos frutos e nem sementes.
Porém, quando as sementes eventualmente se formavam, eram invié
veis. Esta seria uma outra barreira temporal gue podemos suge-

rir para o género estudado, e se mostra bastante efetiva, como

pdde ser apreciado.

Embora estejamos cientes de que o nosso universo de
trabalho & restrito, e que as observagoes de campo foram reali-
zadas em uma amostragem pouco representativa, devido ao fato de
termos trabalhado com um nimero pequenc de individuos dentro de
cada espécie e cultivar, limitando a disponibilidade de genoti-
po, além de tais observagdes terem sido efetuadas em condigoes
de cultivo e ndao da manutencgao das espécies em habitat natural,
fazendo-se uma observagéo mais minuciosa, como a citada, pode -

se sugerir que ha uma possivel ocorréncia de mecanismos exter-




125

nos de isolamento reprodutivo entre as espécies selvagens, ou
entre estas e a espécie cultivada. Isto posto, podemos sugerir,
segundo a classificacaoc de GRANT (1971) ou de LEVIN (1978) quan
to aos mecanismos de isolamento, gue hia, no género, um isola-
mento reprodutivo do tipo temporal incompleto, sendo da catego
ria sazonal em relagao 3 época do florescimento, e sendo da ca
tegoria diaria (i.e, diurna/noturna) em relacao ao horario de
receptividade floral. Entretanto, essa afirmacdo n3c pode ser
categdorica, uma vez gque os mecanismos de isolamento nao exis-
tem como propriedades de simples esp@cies ou simples populagdes.
Por exemplo: uma translocagao reciproca, ou uma cor particular
da corola, nao constituem, por si sO, mecanismos de isolamento.
Elas se tornam importantes gquando populagoes relacionadas dife
rem nesse aspectco (LEVIN, 1979).

A presenga de patamares, quanto ao tempo de dura-
¢ao da receptividade do estigma para as flores femininas n a s
Figuras 1 e 2 (M. pilosa e M. tripartita, respectivamente), pa-
rece sugerir uma dependéncia maior das espécies 3 polinizacio
gue os cultivares, como se vé nas Figuras 3 e 4, em que Os cul
tivares, ao invés de patamares, tém picos, cuja receptividade
dos estigmas & Otima (grau 2). Talvez, sob as condigoes de cul
tivo, a mandioca tenha minimizado a necessidade da producao de
sementes em favor da reprodugdo vegetativa, pois essa Euphor-
biaceae sempre fol propagada vegetativamente com dtimo brota-
mento de estacas (GRANER, 1942a). Essa condicdo de que as espé
cles parecem ter mals necessidade de serem pelinizadas do gue
0os cultivares, parece nac ser caracteristica exclusiva da man-
dioca ou de plantas com reproducac vegetativa acentuada, pois
situagao analoga foi encontrada por GANESHAIAH & SHAAKER, (1982)
ao estudarem Fleusine coracana (cultivada) e mais uma racga in-
vasora dessa espécie e duas espécies selvagens desse género :
E. africana e E. indica. Os autores verificaram que tanto a ra
¢a invasora como as espécies selvagens foram caracterizadas por
uma prolongada fase reprodutiva e com todos os eventos do flo-
rescimento assincronico e, em 7. coracana,o florescimento foi
abrupto e de curta durag¢ao, o que fez os autores sugerirem que
durante a domesticacao houve uma compressao temporal dos pro-
cessos reprodutivos.
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5.1.1. Cruzamentos Interespecilficos

Contrariamente &s culturas de clima temperado, pou
co se conhece sobre as polinizacoes em plantas tropicais (CHAP-
MAN, 1964). Apesar de haver cruzamentos bem sucedidos entre es-
pécies selvagens de Manihot, como os obtidos por NASEAR (1978c),
e entre espécies selvagens do género e a espécie cultivada, con
forme registro de JENNINGS (1959), MAGOON et al. (1970) e NAS-
SAR (1978b, 1980), as evidéncias que temos pelos nossos resulta
dos, como ja citado no item 5.1, e conforme vamos mencionar a-
gui, sao sugestivas de barreiras interespecificas em Manihot .
Isso concorda com © mencionado por JENNINGS (1963), de gque &
bastante comum a existéncia de esterilidade na geragdo F; de hi
bridos interespecificos no género considerado. Muitas vezes ha
produgao de sementes, porém, estas nd3o germinam ou, se germinam,
a plantula perece. JENNINGS (1976) cita que todas as especies
podem ser intercruzadas, mas ha evidéncias de gque elas s3c re-
produtivamente isoladas na natureza.

Nos resultados que obtivemos sobre o cruzamento in-
terespecifico envolvendo a espécie M. tripartita como parental
masculino, verificamos, pela Tabela 9, gue a taxa de formacao
de sementes foi maior nas polinizagoes envolvendo a espécie M.
pilosa do que os dois cultivares. Uma provavel explicagao para
isso & gque para se efetuar os cruzamentos com OS cultivares, fol
preciso estocar o pdlen de M. tripartita e a viabilidade torna-
se duvidosa, conforme ja mencionado no item 5.1. J& nos cruza-
mentos envolvendo essa espécie e a M. pilosa, podemos observar
pelas Figuras 1 e 2 que, guando ha um maximo de flores masculi-
nas abertas em M. tripartita, a receptividade do estigma de M.
pilosa estd aumentando (ao redor de 11 horas). Todas as semen-—
tes obtidas tinham uma aparéncia normal, mas ndo foram testadas
guanto 3 sua capacidade de germinacdo, porque as sementes funga
ram quando foram postas para germinar.

Quando M. tripartita fol testada como parental femi
ninoc, houve um grande insucesso na formagéo de sementes, quer em

porcentagem, quer em viabilidade. Todas as sementes cbhbtidas eram




127

inviadveis. Esse fato nao poderia ser explicado pela ocorréncia
de barreiras externas de isolamento, uma vez que, pelas Figu-
ras 1 e 2 podemos observar que o maximo de receptividade do es
tigma das flores femininas da espécie X. tripartita coincide
com a maxima abertura das flores masculinas de M.pilosa (11 h).
NASSAR (1978c) citou que possui dados nao publicados gue indi-
cam gque a fertilidade de cruzamentos de mandioca com a especie
M. tripartita &€ de 22%. Posto isto, podemos pensar na possibi-
lidade de explicarmos esses nossos resultados através da exis-
téncia de alguma barreira reprodutiva a nivel pré-zigdtico (pd
len-pistilo}, ou a nivel pds-zigdtico (sementes), <conforme a
classificagao dos mecanismos de isolamento proposta por LEVIN
(1978} . JENNINGS (1963), analisando o resultado de cruzamentos
envolvendo M. glaziovi? e mandioca, e M. dichotoma e mandioca,
mencionou que a baixa fertilidade das primeiras geracdes deve
ser decorrente de algum mecanismo de incompatibilidade interes
pecifica, agindo conjuntamente com os fatores limitantes d a
fertilidade herdados da manaicca. Se estudos mais amplos con-
firmarem isso, seria necessario reanalisar a posigio da fami-
lia Euphorbiaceae, na qual os registros de incompatibilidade
sio incipientes (GODLEY, 1955; WEBSTER, 1967).

Em termos de receptividade do estigma e liberacio
do pdlen, M. pilosa (Figura 1) poderia ser usada como parental
masculino e feminino, com os cruzamentos envolvendo "Branca de
Santa Catarina' (Figura 3) e 'Taguari' (Figura 4). Mas, pela
.Tabela 9, verificamos gque esses cruzamentos nao foram bem suce
didos, e isso pode ser explicado pela falta de coincidéncia na
disponibilidade de flores entre a espécie em questdo e os cul-
tivares mencionados, como se observa na Figura 9, época na qual
os cultivares comegam a ter um incremento no florescimento, a

espécie Jj& se encontra em acentuado declinio na floracio.

Pelo fato de os dois cultivares usados no presente
estudo terem o mesmo comportamento de deiscéncia das flores, e
o mesmo periocdo de florescimento, esperar-se-ia um elevado In-
dice de formagado de sementes, mas essa taxa obtida por nds foi
bastante baixa (1,4%), o que poderia ser explicado pelo fato
de o 'Branca de Santa Catarina” estar muito atacado por bacte-

riose, o que prejudicou a formagéo de sementes, conforne consi
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derou JENNINGS (1963), o sucesso na obtengac de sementes de man
dioca depende das condicgoes de adaptagao e sanidade das plantas
envolvidas. A bacteriose & facilmente visualizada, porgue ela
produz uma coloragdaoc escura nas folhas, que progride para o pe-
ciolo e regides jovens da planta; como & uma doencga sistémica ,
provoca uma exsudacgao de latex, o qual se torna oxidado quando
exXposto-ao ambiente, adquirindo uma coloracao amarronzada. Ou-
tro fator que poderia ser usado para explicar essa reduzida ta-
xa de sementes formadas, seria a existéncia de incompatibilida-
de entre alguns cultivares, uma vez gue PEREIRA et al. (1978) ,
citaram que a taxa de fecundagdo cruzada entre o 'Branca de San
ta Catarina’® e o 'Vassourinha Paulista"' situa-se entre 63 e 100%.
Mais uma vez, deve ser mencionado que nac conhecemos a origem
do material que trabalhamos, e nada impede gue outro clone de
"Branca de Santa Catarina", com outra constituicdo genética, o-

rigine resultados diferentes destes.

5.2, Sistemas Reprodutivos

Os poucos estudos de biologia da reproducdo feitos
nas espécies distribuldas no género Fuphorbia, tém demonstrado
uma ampla variedade de sistemas sexuals, indo de alogamia cbri-
gatdria, em E. cyparissias , confornme citagao de MEUNSHER (1936)
apud EHRENFELD (1976), até& apomixia do tipo embrionia adventi-
cia, em &. duleis , segundo constatacdo de CARANO (1926) apud
EHRENFELD (1976). Em mandioca, até o presente, foram relatados
dois tipos de reproducgdo: a sexual e a assexual, do tipo propa-
gacao vegetativa (ROGERS, 1965). Quando invéstigamos a outra ca
tegoria de reprodugao assexuada, a agamcospermia, conforme clas-
sificagac de GUSTAFSSON (1946), verificamos gque, pelo menos nas
plantas utilizadas neste estudo, a agamospermia ocorre em Indi-
ces praticamente irrelevantes. Além de nido termos encontrado al
teracoes comprobatdrias quando do exame histoldgico dos ovarios,
também contamos com a hipdtese da contaminagio em campc, apesar
das cautelas tomadas. Posto isso, & bom estarmos atentos, prin-
cipalmente em investigagoes futuras, gquanto ao fato de, na au-
sé€ncia de polinizacio, apenas o "Branca de Santa Catarina’ apre

sentar sementes totalmente formadas (1,0% no florescimento refe
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rente a 1980, e 1,5% no florescimento referente a 1983/1984 -
Tabela 10. ¥ssas sementes germinaram, mas as plantulas nao S0

breviveram, quandce transplantadas.

Pe;a Tabela 10, que reflete os resultados sobre a-
gamospermia, podemos observar gue, na auséncia de polinizacgao,
foi grande a tendéncia para a formacao de ovarios desenvolvi -
dos, o gue nao se encontra na Tabela 9, gue mostra as taxas de
frutos formades mediante a polinizag¢do. Isso sugere que O poO-
len desempenha um papel fundamental para o desenvolvimento dé
frutos em ¥Yanihot. BAWA & WEBB (1983) observaram em Mutingia
calabura , que as espécies autocompativeis, polinizadas por
abelhas, sao altamente dependentes do pdlen, pois as flores que
nao recebem pdlen, caem 1 ou 2 dias ap0s a antese, com um Gni-
co caso de apenas duas flores terem desenvolvido fruto, p o r

quatro semanas, e depois cairem.

Também detectamos a ocorréncia de partenocarpia, a
gual & definida por WINKLER {(1908) apud GUSTAFSON (1942) como
o fenomeno pelo qual hd produgac de frutos sem sementes, ou com
sementes vazias.

Dadas as limitagoes deste estudo, nao foi possivel
chegar a conclusoes sobre a partenocarpia, mas algumas suges-
toes para uma investigagao futura poderiam ser colocadas. Pare
ce que o0s cultivares tém maior tendéncia ao fenomeno (23,3% de
frutos no "Tagquari' e 8,9% de frutos no "Branca de Santa Cata-
rina' - Tabela 11). Entao, podemos pensar gue, com o cultivo ,
houve uma selecgao indireta de genes condicionadores da parteno
carpia.

Um inicio para a investigacao mais precisa da par-
tenocarpia em mandioca, poderia ser cbservada se a tendéncia
para a formagao dos frutos estd ou n3o relacionada com a rami-

icagao. £ mais ou menos comum haver diferencas no tipc de re-
produgao, ou diferenciag¢3do sexual, em relagao ao estrato d a
planta. Em plantas de tomates trissdmicos, por exemplo, LESLEY
& LESLEY (1941) detectaram que os frutos basais tinham tendén-
cia 3 partenocarpia, enquanto os frutos provenientes de inflo-

rescéncias atrasadas no florescimento, eram mais provaveis de
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possulr frutos com sementes. Os frutos apicais eram, de modo
geral, portadores de sementes. Em pepino,a partenccarpia & con
dicionada por um gene (P) de domindncia incompleta. Na condi-
cac homozigota (PP), a produgao de frutos partenocarpicos ocor
re cedo, com os primeiros frutos, desenvolvendo-se geralmente
no guinto nd. As plantas heterozigotas (Pp) produzem frutcs par
tenocarpicos mais tardiamente e em menor nimero gque as plantas
(PP) . Os homozigotos recessivos {(pp) nao produzem frutos parte
nocarpicos (PIKE & PETERSON, 1969). BAWA & WEBB (1983) consta-
taram que em Mutingia calabura , a diferenciacao sexual se da
ao tempo da abertura das flores nos fasciculos. Assim, as flo-
res gue primeiro se abrem nos fasciculos tém ovarios desenvol-
vidos e poucos estames; & medida gue as Ultimas flores se abrem
nos fasciculos, essa situagao se inverte, havendo predominio

de maior nimero de estames e redugao no tamanho dos ovarios.

Caso seja mais comum a ocorrencia de frutos parte-
nocadrpicos nas primeiras ramificacgoes, isto poderia estar rela
cionado com aspectos nutricionais; os frutos gue se localizam
em posigao mais baixa nos ramos, poderiam ter facilitadaa trans
locagao de substancias de crescimento, ou poderia ser aventada
a hipdtese de que as primeiras ramificagdes sdo, evidentemente,
sindnimo de inicio de florescimento; logo, haveria maior dispo
nibilidade de reservas na planta para promover o desenvolvimen
to de tais frutos.

O efeito da poda ou nao das plantas também pode ser
indutor de partenccarpia, segundo a classificaciao de GUSTAFSON
(1942) . MONTEIRO et al. (1984) verificaram gue plantas nao pc-
dadas, de nove variedades de mandioca, produziam maior guanti-
dade de sementes chochas (37,8%) do que as plantas dos demals
tratamentos (22,0%). Os autores explicaram que a alta porcenta
gem de sementes chochas produzidas em tcdos os tratamentos de-
ve ter sido causada por geadas que ocorreram no final do perio
do de florescimento e frutificagao, na cidade de Tiete (SP) ,
onde 0 experimento fol conduzido, mas mencionaram ainda gque a-
alta taxa de sementes chochas nas plantas nao podadas, sugere
um efeito adicional de tratamento, ou seja, a poda foi um fa-

tor relevante.
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GUSTAFSON (1938) propds a hipdtese de qgue as plan-
tas que produzem frutos partenocadrpicos possuem, no estagio de
botioc, auxinas suficientes para comegar ¢ crescimento do ova-
rio sem fertilizacao. Talvez fosse interessante desenvolver,na
medida do possivel, um bioteste para medir a concentragao de
substancias de'crescimento, para determinar quais cultivares ou
espécies selvagens teriam uma maior concentragac dessas subs-
tincias que promoveriam a partenocarpia. Foi com um experimen-
to desse tipo que GUSTAFSON (1939) utilizou o teste de Avena,
para determinar a concentragdo de auxinas nos botces femininos
de laranja e limao que leva ao desenvolvimentc de frutos parte
nocarpicos. Embora remoto, pelo fato de nao termos obtido fru-
tos nas inflorescéncias emasculadas da espécie M. tripariita
(Tabela 10), poderia ser questionado se a emasculagao das in-
florescéncias nao estaria induzindo a partenocarpia em mandio-
ca. Uma vez retiradas as flores masculinas, haveria um maior
acimulo de substi3ncias nutricionais ou hormonais & disposigaoc

dos botdes femininos, para o seu desenvolvimento.

Como a partenocarpia, segundo GUSTAFSSON (1946), &
uma categoria de apomixia, nao podemos deixar de lembrar gue a
apomixia & muito dependente das condigoes ambientais, e o flo-
rescimento em mandioca tem uma correlacdc muito forte com as
condigdes edafo-climdticas. Quando o solo & muito fartil , o
porte vegetativo da planta torna-se exuberante. o florescimen
to & muito reduzido, e grande parte dos frutos caem antes de
amadurecer. Em solos pobres, o florescimento g intenso. Entao,
& cabivel sugerir cue a partenocarpia tenha uma maior manifes-
tagao guando as plantas se encontram em solos pobres. Experi-
mentalmente, poder-se-ia verificar isso fornecendo condigoes
de "stress" ao terreno.

Dentre as diversas citacOes da interacgac ou inter-
relacao dos fatores ambientais com a apomixia, fol  sugerido
por GRAZI et al. (1961l) que em FPoa pratensis pode existir um
balanco bastante delicadc entre sacos embrionarios apospdricos
e sexuais, e que o ambiente pode promover um balango em favor
de um ou de outro. Foi também verificado por KNOX (1967), que
o fotoperiodo afeta a freqguéncia de progénies aberrantes  dos

apotimicos facultativos de Dichanthium aristatum.
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5.2.1. Cruzamentos Intraespecificos

O sucesso na produgdao de sementes nas autopoliniza
¢bes foi baixo - (Tabela 9), mas o caso que mais desperta a aten
cao & o da autofecundacaoc na espécie M. tripartita, em que to-
das as sementes obtidas eram chochas. As sementes obtidas nas
autopolinizacOes de M, pilosa e de 'Taquari' tinham aparén-
cia normal, mas nac foram testadas guanto & germinacdc. Pelos
dados das polinizagoes cruzadas envolvendo M. tripartita como
parental feminino e, pelos resultados da autofecundagéo, tor-
nam-se mais fortes os indicios de incompatibilidade. Mas, en-
quanto nao se aumentar a abrangéncia dos estudos, a autoincom-
patibilidade em ¥. tripartita permanece no terreno das hipo-
teses. Principalmente, porgue & impossivel discutir incompati-
bilidade se nao se conhecer a corigem genética do material, uma
vez gque essa incompatibilidade pode ser governada por alelos
miltiplos, e esses ocorrem ac acaso na populacdo. Poderia ser,
entac, © casc de estarmos, casualmente, trabalhando com um in=-

dividuo que possulsse esses alelos.

Devemos levar em conta outras explicagfes, também,
como a que GIBBS et al. (1975) forneceram para éxplicar a bai-
xa taxa de produgao de sementes quando da autofecundacdo d e
duas especies de Senecio (5. viscosus e 5. vulgaris), gque sao
autdgamas. Isso nao significa que a autogamia nac ocorreu, nas

& o reflexo das condi¢des naturais em que se encontram.

Para se ter uma visao mais real do papel da autoga
mia no género Manihot, seria interessante comparayr — se a taxa
de germinacdo das sementes oriundas da autofecundgao cruzada e
nao se deter apenas na taxa da produgdo de frutos e/ou semen-
tes. Essa analise de germinacdo evitaria, por exemplo, casos em
dque tivéssemos situacOes contraditdrias, como apresentado n o
diagrama de cruzamentos. Por esse diagrama, temos uma aparente
tendéncia de cruzamento entre M. pilosa e M. tripartita, DPOY
apresentar produgao de sementes, conforme mostra a Tabela 9 ,
mas as sementes sao chochas, logo, nao ha fluxo génico entre
essas espécies. NICHOLS (1947) apud JENNINGS (1963) usou a por
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centagem de sucesso de cruzamentos no género Manihot como sendo
a porcentagem de plantas maduras e viaveis oriundas de cruza-

mentos interespecificos.

5.3. Citologilia e Embriologila

5.3.1. Microsporogenese

Un dos maiores problemas para o estudo da microspo
rogénese foi o fato dos botdes masculinos terem graus diferen-
tes de maturagéo em uma mesma inflorescéncia e, tambem, devido
ac fato de esses botoes atingirem a maturidades das anteras
com um tamanhce relativamente pequeno; logo, o tamanho dos bo=-
toes masculinos, por si 85, nao & um indicativo para se encon-

trar anteras no estagio de microsporogénese.

As dez anteras do género Manihot sao dispostas em
dois verticilos (5 no verticilo superior e 5 no verticilo infe
rior) e pela Figura 10, que indica o corte transversal de um
botao jovem, visualizamos cinco dessas anteras, e um dos indi-
cativos do estado bem inicial do desenvolvimento & a presenga
de septos de células parenquimaticas entre os guatro microspo-
r3ngios, conforme o indicado pela seta. Na maturidade, esses
septos se degeneram, como pode ser visualizado na Figura 20
tornando os dois microsporidngios de cada lado confluentes. Se-
gundo MAHESHWARI (1950), esta € uma antera tipica. Conforme DA
VIS (1966), apenas em 218 familias se tem registro sobre o ni-
mero de microsporangios que compreendem as anteras, sendo gue

a condicdaoc mais comum € a tetrasporangiada.

A presenga de uma Unica fileira de células-mae do
microsporo, em cada microsporangio, com uma cromatina pouco
consplcua, em termos de coloragéo, e um nucléolo bastante colo
rido, concorda com as investigagﬁes de GRANER (1935) e SOHMER

(1968) sobre a microsporogénese de M. esculenta.

As goticulas brilhantes que ocorrem no citoplasma
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das cé&lulas dos botoes masculinosg em gue se acompanhou a micros
porogénese, sao de amido, uma vez que essa planta € um grande
reservatorio desse material. BAKER & BAKER (1979) disseram que
& possivel separar os graos de pdlen em dois grandes grupos:com
amido e desprovido de amido. MAHESHWARI (1950) afirma gue nos
graocs de pblen jovens, a reserva de alimento & de gotas de gor-
dura, e a formagao de amido se inicia depois de os graos terem
aumentado de tamanho.

Outra dificuldade para o acompanhamento da meiose &
gque ela parece ser um processo relativamente rapido, haja visto
o pequenc nlmero de células conseguidas em divisao (Tabela 12},
apesar de se ter buscado isso em milhares de botoes. GRANER
(1935) faz men¢ao em particular 3 diacinese gue, segundo esse
autor, parece ser uma etapa da M. esculenta bastante rapida, su
gerindo assim, a brevidade desse estagio de profase. Os resulta
dos da Tabela 12 podem ser usados para ilustrar essa citagao de
GRANER (1935), pois o maior nimero de células em divisao g u e
conseguimos, estavam no estagio de paquiteno (45 celulas para ©
“Branca de Santa Catarina”, 19 células para o 'Taquari®, 39 ce-
lulas para M. tripartita e 4 c@lulas para M. pilosa e, em metd
fase I (32 células para o “Branca de Santa Catarina!, 30 cé&lu-~
las para o "Taquari', 11 c@lulas para M. tripartita e 1 cé&lula
para M. pilosa). Analisando os resultados da Tabela 12, pode-se,
4 primeira vista, ter a impressao de que ha uma maior dificulda
de para se obter cé&lulas em meiose nos cultivares do que nas es
pécies, pelo fato de haver um nimero maior de registros dessas
células para os cultivares do que para as especies com as quais
trabalhamos. Mas, deve-se ressaltar que para as observagces re-
ferentes 3 citologia, foi utilizado um maior ntimero de botoes
masculinos dos cultivares, para preparo das laminas, por termos
maior disponibilidade de plantas. H&a, ainda, em termos de difi-
culdades para se conseguir boas preparagoes de laminas com célu
las em meiose, o espalhamento dificil dos cromossomos (GRANER ,
1935).

Embora em alguns poucos cultivares de mandioca haja
irregularidades meidticas, como "laggards", nao separacgao de bi
valentes, nicleos de restituicao, poliades, etc., &€ mais comum
a ocorréncia de meiose normal (GRANER, 1935; CRUZ, 1968; SOHMER
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1968; MAGOON et al, 1969; NASSAR, 1980).

0 resultado gue encontramos, a respeito de ser a di
visdo da célula-mie do microsporo do tipo simultaneo ( Figura
18), concorda com o citado SOHMER (1968), guando investigou a
citologia de cultivares de M. esculenta. Embora haja excessoes,
o tipo simultdneo de divisao & o gue prevalece nas dicotiledd-
neas e parece ser o mais primitivo (MAHESHWARI, 1950; DAVIS,
1966) . Quanto ao arranjo das tétrades de megasporos ser do ti-
po tetraédrico, estd de acordo com o observado por SOHMER (1968)
e esse & o tipo mais camm encontrado nas dicotiledOneas (MAHESHWARI,
1950; DAVIS, 1966). '

A esterilidade masculina pode ser causada, ou pela
falta da producao de pdlen, ou pela produgdo de pdlen inviavel
(JAKUBIEC, 1973; CARROL, 1975; CARROL & LOW, 1976). Uma série de even
tos pode ocorrer em qualqguer etapa do estidgio pré-meidtico a-
través da producgdao de graos de pdlen aparentemente normais,mas
inviaveis. Distlrbios pré-meidticos, meidticos ou pds-meidti -
cos podem ser responsavels pela macho-esterilidade (CHUWDHEURY
& DAS, 19268},

Em mandioca, com aproximadamente 4.000 anos de pro
pagagéo vegetativa, tem havido, sem dlvida, durante o cultivo
dessa Euphorbiaceae, o acimulo de mutagdes espontdneas,qgue tem
afetado a fertilidade do pdlen, do &vulo e das sementes ( JEN-
NINGS, 1963; SOHMER, 1968). Isso leva a uma selecao indireta
para a esterilidade. Até o momento, foram registradas gquatro
causas de esterilidade masculina em mandioca: nao disjuncao
dos microsporos, comportamento anormal do tapete da antera,com
portamento anormal do endot@cio, e anomalias citoldgicas (MA-
GOON et al., 1968; JOS & BAI, 1981l). A esterilidade masculina
do 'Branca de Santa Catarina', estad relacionada com o comporta
mento anormal do tapete da antera; &, entdo, um fator pds-meid
tico. Conforme as Figuras 25 e 26, as células do tapete da an-
tera sofrem divisodes continuas, ao inveés de degenerarem, CoOmo
2 o caso usual nas plantas. Isso faz com gue as cé&lulas-mae do
polen fiquem sem nutric¢ao e, com isso, degenerem. (CHILDERS ,
1952; CHILDERS & McLENNAN, 1960 apud CHUWDHURY & DAS, 1968).
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CHILDERS (1952), CHILDERS & McLENNAN (1960) apud CHUWDHURY &
DAS (1968) mencionaram gue nmudancgas no desenvolvimento das cé~
lulas do tapete promovem a degenracac das tétrades. Em Brassi-
ca campestris L. CHUWDHURY & DAS (loc. cit.) verificaram que,no
final do esti3gio pds-meidtico, o desenvolvimento das células
do tapete comecou a ser anormal para as plantas com esterilida
de’ masculina (tais cé&lulas nao se degeneram), enquanto que pa-
ra as plantas férteis, essas células sofreram o processo de de
generagao. Fato semelhante foi observado por SINGH & RHOADES
(1961) apud CHUWDHURY & DAS (1968) em Cucurbita maxima Duches-
ne e em Shorgum Moench. por SINGH & HADLEY (1961) apud CHUWDHU
RY & DAS (1968).

JOS & BAI (1981) dizem gue um clone tetrapldide de
mandioca, foi observado, a despeito da meiose regular e da dis
juncao normal dos micrdosporos, que nao havia a deiscéncia das
anteras e, portanto, os graos de pdlen eram liberados. Nesse
clone, a falha da deiscéncia das anteras & atribuida & auséncia
de espessamento do endotécio, gue permanece com © aspecto pa-
renguimatosc. Isso também foi encontrado no "Branca de Santa

Catarina', como pode ser visto na Figura 24.

A taxa de 4,7% de irregularidades na divisao das
células-mae do micrdsporo, pode ser decorrente da esterilidade
do 'Branca de Santa Catarina'. Segundo SWANSON (1965), os nime
ros atipicos de micrdsporos produzidos apds a divisao da célu-
la~-mae dos micrdsporos, sao devidos 3 falha de uma divisio ou
formagao de uma parede irregular. Essa anomalia geralmente =Y
encontrada em hibridos caracterizados por um alto grau de este
rilidade. Outro fator gue pode ser reflexo da esterilidade =
a "viscosidade" da cromatina e o assincronismo de fases n o
"Branca de Santa Catarina', embora nac tenhamos encontrado, na

literatura, referéncias a esse respeito.

A citomixia & mais freguente na sinesesis e em dia
cinese (MAHESHWARI, 1950). A alta porcentagem nos cultivares -
(60% em '"Branca de Santa Catarina' e 79% no 'Taquari'),no estd
dio de paquiteno, talvez seja devida & alta hibridagao interva
rietal a gue sao submetidos os cultivares, pois MAHESHWARI

(1950) cita isso como comum nos hibridos. E interessante o fa-
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to de o8 autores gue trabalham com citologia em M. ezculenta ,
nao fazerem mencao ac fendmeno, principalmente por ocorrer em
uma frequéncia gue desperta a atencao. Apesar de  WOODWORTH
(1931) apud MAHESHWARI (1950) citar gue a citomixia aumenta de
vido & pressao gue se coloca nas laminas preparadas pelo méto-
do de esmagamento, detectamos o fendmeno mesmo em laminas que
nao foram pressionadas, com o propdsito Unico de verificar se
essa elevada freqUéncia de citomixia era causada pela forte
pressao aplicada na lamina para se conseguir um melhor espalha

mento dos cromessomos, Ou se era inerente aos cultivares estu-
dados. '

STEBBINS (1970) apud GANESHAIAH & SHAAKER  (1982)
assinalou que as mudangas no comportamento reprodutive vém a
ser decorréncia de alteracdes morfolbgicas e comportamentais
da flor e da biologia floral. A maioria dos trabalhos gque tra-
tam desses aspectos, preocupa-se com modificagdoes grosseiras,
como diminuig¢ao no tamanho da flor, tamanho da antera, dormén-
cia de sementes, entre outras, esquecendo-se da acao de meca-
nismos mais sutis, como transferéncia de pdlen disponivel para
a fecundacgao, etc.

Apesar do uso freqﬁente do tamanho dos graos de po
len como carater taxondmico, ou como.indicador de polipoidia ,
existem excegoes registradas, como a citada - por KUPRIJNNOV
(1940) apud BELL (1959), que detectou variag¢des no tamanho do
poSlen de flor para flor, ou mesmo de antera para antera , e m
plantas de tomate, melancia, trigo, cenoura e girassol. Pelas
Figuras 27, 28, 29 e 30, verifica-se que o tamanho médio apro-
ximado de graos de pdlen & prdximo para as espécies ¥. tripar-
tita, M. pilosa e para 'Branca de Santa Catarina’, tamanho es-
se que &, em geral, ao redor de 155 um. Graos de pdlen dessa
faixa de tamanho, foram considerados como grandes, por WODEHOU
SE (1935) e, conforme GRANER (1935), em mandioca, o grac de pd
len atinge um tamanho bastante grande, sendo observado D Or
SCHURHOFF (1924) apud GRANER (1935), que o tamanho dos grios
de pdlen em mandioca desperta a atengdo. Alguns extremos encon
trados, como por exemplo, para a espécie M. pilosa, com 40 um
deixam dvidas quanto a sua fertilidade; embora tenham sido co

loridos com o carmim acético, nao se pode garantir gque sejam
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férteis. Devido a esses extremos & gue se encontrou um  alto
coeficiente de variacac (Tabela 14). O tipo de sole nzac pode
ter exercido alguma influéncia no didmetro do polen. BELL (1959)
descobriu que a capacidade de estogue e translocagac de nutri-
entes aumentaria a importa@ncia da nutrigac mineral em relacéo
ao tamanho do pdlen em plantas anuais e diminuiria a sua impor-

tancia em plantas de grande porte e perenes.

Mereceria investigac¢do o diametro de grios de pd-
len em outros cultivares, ou mesmo espécies, para verificar se
h& mais casog discrepantes como o do 'Tagquari', gque tem um ta-
manho medio de graos em torno de 210 pm e tentar correlacio-
nar isso com a capacidade de fecundacac. Pois, pela Tabela 9,
os cruzamentos envolvendo "Taguari' como parental masculino, a
despeito do horario de receptividade do estigma da espécie, ou
cultivar usado como parental feminino, foram bem sucedidas, e
OVCINNIKOV (1953) apud BELL (1959) encontrou uma correlacdo po
sitiva entre o tamanho de pdlen em trigo e a maior capacidade
de fertilizacgao.

Através da média de gr3os de pdlen necessaria para
fertilizar um Ovulo em uma inflorescéncia, verifica-se, segun-
do CRUDEN (1977), que as proporgoes observadas sao consistentes
com um sistema de alogamia, tanto para os cultivares como para
a espécie M. pilosa. Para M. tripartita, a proporgio pdlen:dvu
lo & muito maior (1943:91), édgerindo um sistema de poliniza-~
cdo do tipo alogamia obrigatdria, segundo limites estabeleci-
dos por CRUDEN (1977). Agui, contudo, deve ser feita uma res-
salva gquanto a esse método de Cruden: segundo esse autor, esse
tipo de estimativa leva em consideracao o nimero médio de flo-
res masculinas e femininas por inflorescéncia e, conforme 3 a
foi discutido, a média dessas flores esta sujeita 3 influéncia
de varios fatores nao controlaveis. Assim, & bom, neste caso ,
levar em consideragac os dados obtidos nas polinizacgao, como
fonte mais segura para as discussoes gquanto ac tipo de cruza-
mento -— o gue pode ser confirmado com as polinizacgoes pelo fa

to de as sementes oriundas de autopolinizaczo serem chochas.

Em M, tripartita, a maior proporcao de graos de pd

len por Oovulo (1644 - Tabela 16), aliada 3 maior média de gracs
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por antera (48 -~ Tabela 15) e & nao formacao de frutos guanto
ao tratamento sem polinizagao (Tabela 11), sugere a forte de-
pendéncia dessa espécie ao pdlen. Isso nos indica que mais a-
tencao deveria ser dispensada a essa espécie. ROGERS & APPAN
(1973) dizem que esta & uma espécie complexa e as atengoes a
elas sao dispensadas somente aos caracteres vegetativos e pou-

co aos caracteres reprodutivos.

Pela Figura 1 podemos cbservar gue o ovulo em Mant
kot € do tipo andtropo. Segundo GRANER (1935), o &vulo desée
género surge como uma protuberancia ereta e arredondada, levan
tando-se da placenta. Nessa protuberadncia, o crescimento mais
rapido de um dos lados faz com que o &vulo, gque era ortdtropo
na sua fase mais inicial, de torne logo anatropo. Esse tipo de
dvulo & caracterizade pela proximidade da micropila com o hilo,
decorrente de um crescimento unilateral. O ovulo anatropo e
uma forma quase universal de ocorréncia nas Simpetalae, mas o-
corre também em muitas famIlias de dicotileddneas e monocotile
déneas (MAHESHWARI, 1950) e, segundo DAVIS (1966}, em 315 fami
lias em gue foi investigada a morfologia do ovulo, 204 apresen
taram o tipo anatropo.

- 5,3.2. Megasporogénese e

Megagametogénese

Os Gvulos podem ser unitégminos ou bitégminos, sen
do que as pclipetalae e monocotileddneas, via de regra,possuem
&vulos com dois integqumentos, fato gue, em termos filogeneti -
cos, & tido como primitivo (MAHESHWARI, 1950). Pela Figura 1 ,
verificamos que o ovulo em Manihot possui dois integumentos,
sendo gque 0 externo tem um crescimento bem maior em relacao ao
interno, condicao ja& relatada para outras espécies de Euphor-
biaceae, como Euphorbia rothiana Spreng. (SRIVASTAVA, 1952) e
como Ricinus comunis L. (SINGH, 1964). Segundo MAHESHWARI(1950),
a diferenciacao do integumento interno ocorre antes do externo,

mas ¢ crescimento desse Ultimo sobrepde-se ac do primeiro.

Embora rara, a micrdpila pode ser constitulida ape-
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nas pelo integumento externo, Ccomo & o caso em EBuphorbiaceae ,
rPodostemonaceae e Rhamnaceae {MAHESHWARI, 1950) . Em nosso caso,
parece que estamos diante de uma excecdo, pois a micrdpila em
Manihot & constituida por ambos os integumentos, © que foi en-

contrado em Ricinus comunis por SINGH (1964).

A impress3o que temos pela Figura 10 & gue O nuce-
1o se extravasa constituindo o obturador. Segundo GRANER (1935},
3 medida gue o nucelo comega a desenvolver-se, da mesma placen
ta cresce outra intumescéncia, do lado oposto ao que da origem
ao nucelo, gue & o tecido obturador, caracteristico da Euphor-
biaceae. Esse tecido cresce em diregdc ao dvulo, passando a
manter uma estreita ligag¢@o com o nucelo., O obturador & uma es
trutura formada como gue por um engrossamento da placenta que
cresce em direc3o 3 micrdpila, encaixando-se como um capuz SO~
pbre o nucelo. O obturador também pode ser formado dJde varias
partes do pistilo. No nosso caso, nao pudemos acompanhar as
etapas iniciais do desenvolvimento. KAPIL (1956,1958) apud MA~-
HESHWARI (1950) registrou dois tipos de obturador nas Euphor-
biaceae: {(a) cdlulas pequenas de parede fina e compactamente
arranjadas; {b) cé&lulas frouxamente unidas, alongadas e seme-
lhantes a pelos. Em Manihot, O obturador se encaixa no primei-~
ro tipo descrito por Kapil. Essa estrutura, desprovida de vas-

cularizacdo, "age como uma ponte para o tubo polinico (MAHESEWA
RI, 1950; GRANER, 1935).

D'AMATO (1939) apud MAHESHWARI (1950) citou guatro
padroes distintos para o desenvolvimento do saco embrionario
das Euphorbiaceae, sendc gue o mals comum & o tipo monospdrico
oito-nucleado. Pela Figura 37, apenas um dos megéspo;os da té-
trade linear mostré-se funcional. Conforme SRIVASTAVA (1952) ,
toda Euphorbiaceae monospdrica possui uma tétrade linear de me
gasporos. £ assinalado por MAHESHWARIL {1948, 1950) gue a forma
cdo desse tipo de tétrade & decorrente de duas divisOes trans-
versais da célula-m3e do megdsporo. Na Figura 37, também pode
ser visto que & o megasporo calazal que se torna funcionante .,
o que & guase uma regra (MAHESHWARI, 1950). Isto esta de acor-
do com o encontrado nc género em estudo, por GIOELLI (1933) e
por SCHURHOFF (1924) apud GRANER (1935), em Manthot dichotoma.

Depois do megdsporo passar por trés divisces mitd-
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ticas, © gametdbfito se torna oito-nucleado. NoO inicio da em-
briologia, esse padrio de desenvolvimento do gametdfito femini
noc foi chamado de "Tipo Normal". Com o progredir dos estudos
verificou-se que outros tipos de desenvolvimento ndo eram tao
incomuns quanto pareciam. Isso levou MAHESHWARI (1948) a deno-
minar © entdo "Tipo Normal" de "Tipo Polygonum", porque foi em
Polygonum divaricatum que STRASBURGER (1879) apud MAHESHWARI
(1948) , demonstrou, pela primeira vez, a ocorréncia desse tipo
de desenvolvimento do saco embrionario. MAHESHWARI (1948} con-
sidera esse tipo o0 mais primitivo ou, provavelmente, o mais
fundamental que existe. A explicacdo para essa hipdtese & due
os outros padroes podem, freqﬁentemente, derivar do "Tipo Polz

gonum™, enquanto a condigdo reversa nao ocorre.

Levando-se em conta o numero de oOvulos estudados
(Tabela 17), pode-se supor gue a megasporogénese seja um pro-
cesso relativamente rapido, devido a dificuldade em se encon-
trar dvulos passando pelo processo. Mas haveria necessidade de
investigar se essa brevidade & caracteristica de todas as espé
cies e cultivares, porgue MEDINA (1960) constatou que em (offea
dewevrei De Wild. et Th. Dur. os estigics iniciais da megasporogénese sao
bastante longos, enguanto que em (.arabica L., O processo & mais
rapido. Haja visto que, por ocasiao da abertura da flor, o sa
co embriondrio ja& se encontra totalmente formado. Na espécie C.ca-
nephora Pierre ex Froehner, a condigdo de desenvolvimento do gametdfito

feminino & intermediaria a . dewevreil e (. arabica.

GRANER (1935) e GIOELLI (1933) ndo encontraram a-
normalidades no desenvolvimento do gametdofito feminino de M.es
culenta; também ndo foram encontrados desvios em M, dichotoma,
quando estudada por SCHURHOFF (1924) apud GIOELLI (1933). Nos-
sos resultados também estdao dentro do esperado. Parece dJue a
etapa inicial da megagametogénese, ou seja, O estagio de dois
nlcleos, também & um processo breve, segundo os dados da Tabe-
la 17. A migracao dos dois nficleos para os polos & explicada
por SRIVASTAVA (1952) como decorrente da coalescéncia de varios
vaclolos; com isso, o saco embricnario se torna ocupado por um

grande vaclolo.

O que mais poderia chamar a atencdc na analise dos
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resultados da Tabela 17, & a ocorréncia de gametdfitos atipicos
com 3 e 5 nlcleos, e algumas consideragoes merecem ser feitas.
A mais provavel & a de ser um artefato de técnica, pois algum
niicleo poderia estar prdximo 3 parede do saco embrionario e ser
comprimido junto a parede no momentc do corte, e isto impediria
que ele fosse reconhecido. Outra explicacdo seria referente 3
propria planta: existe a possibilidade de os dois nlicleos nao se
dividirem sincronicamente, com um nicleo dividindo-se mais tar-
de que o outro. Isso poderia ser confirmado, ou descartade, com
o estudo de botodes de tamanho grande, nos quais verificariamos
a fregquéncia de sacos embrionirios com oito nlicleos, pois, s e
os dois nucleos se dividirem, mesmo gue assincronicamente, 0 re
sultado final do processo sera gametdfitos oito-nucleados. FPor
fim, uma outra explicacgao sera a ocorréncia. realmente de sacos
embrion&rios com um nimero reduzido de nicleos, pela falta de
divisdoc de um dos nlicleos (micropilar ou calazal). A ocorréncia
de gametdfitos femininos com nimero de nlicleos reduzidos por fal
ta de divisdo, foi constatada em algumas espécies de Phajus, (g
rallorhiza e Broughtonia (MAHESHWARI, 1950). MODILEWSKY & DESSI
- ATOFF, citados por DONATI (1913) apud GRANER {1935), encontra-
ram nas espécies Fuphorbia procera Bieb., E. palustris L. e .
virgata Waldst. & K.I.T., sacos embriondrios com oito e dezes-
seis ntcleos (GRANER, 1935).

Um fator gque prejudicou bastante as observacgoes his
toldgicas do ovario, foi a ocerréncia de substancia acumulada
no saco embrionirio e no nucelo, conforme se vé na Figura 45. O
indicio de que esse material era amido foi fornecido pelo teste
dc material com luz polarizada. Esse teste indicou gue a subs-
tancia em gquestdo era um cristal, pois desviava o plano da luz,
conforme observamos na Figura 21. Quando a amido estd organiza-
do em graos, ele se torna opticamente anisotrdpico e pode ser
caracterizado sob a luz polarizada (FAHN, 1974). Antes desse
teste, tinhamos j& uma certa convicgdo de gue essa substancia
era amido; para isso, baseavamo-nos nos seguintes pontos: (a) o
amido @ a principal substincia de reserva no génerc em questao;
(b) SCHURHOFF (1924) apud GRANER (1935) citou que o obturador &
muito rico em amido, o gual chega até a regiao onde se encontra
o saco embrionario; (c) devido ao tratamento intenso do material
em xilol e em dlcool abscluto, dificilmente haveria a possibili

dade de a subst3ncia acumulada ser um lipidec, pois, se © fosse,
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teria se dissolvido no xilol ou no alcool abscluto. O tratamen
to com iodina foi bastante eficiente e dissipa qualquer davida
que possa restar sobre o fato. Talvez ¢ teste com lugol nac te
nha sido satisfatdrio, pois esse corante & mais eficiente n ©
estudo de material a fresco. Muitos autores relataram a grande
dificuldade em se estudar os nlicleos nos sacos embrionarios de
Avraqehis L., Tilia (Tourn.) L. e Acacia (Tourn.) L., .devido a
sua ocupacio quase total pelo amido. Apesar disso, nao & muito
comum a citacdo de substancia de reserva acumulada no casc em-
brion3rio e, se os pesquisadores fizessem um teste com iodina
nos gametofitos das espécies com gue trabalham, certamente ha-
veria mais citacdes sobre a ocorréncia de amido nos sacos em-
briondrios das angiospermas (MAHESHWARI, 1950). Talvez, em Ma-
nihot, poderiamos ter o problema do acumulo de amido minimiza-
do, se varios dias antes da coleta protegessemos os botdes fe-
mininos com sacos pretos; assim, com a auséncia de luz, © ami-
do seria degradado. Deve ser lembradoc gue o actumulo de amido
tem muita dependéncia das condigdes ambientais e também & mui-
to varidvel com a planta em guestdo e com o desenvolvimento do
saco embrionaric (MAHESHWARI, 1950).

Para tentar agilizar os trabalhos, lentos devido a
morosidade da confecgac de laminas histoldgicas, e para se ten
tar visualizar os nficleos de maneira intacta, a fim de se cons
tatar se ha realmente sacos embrionarios c¢om nimeros outroes
de niicleo gue ndo vito, como & visto na Tabela 17, tentou-se
confeccionar liminas pelo método de clarificacao. Infelizmente,
as técnicas existentes adequadas para determinados génerocs nao
deram bom resultado para Manihot: para este género, a técnica
tera que ser totalmente readequada, 0 que também dispende tem-—
po. Segundo HERR (1971), em muitos géneros a técnica precisa
ser totalmente modificada, quando o método padrdo nao da resul
tado.

E interessante a citacao de HERR (1971) de que ' as
primeiras investigacoes sobre a morfolbgia do gametofito nas
angiospermas comegou no inicio do seculo XIX, o que precedeu o
desenvolvimente do microtomo; assim, as preparagaes eram todas
feitas em secgdes A& mdoc livre e em preparagao de clarificagao.

Diante disso, esperar-se-ia que a técnica de clarificagao J a
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estivesse mais desenvolvidaj; porém, OS investigadores due hem
faziam uso dessa +técnica, coOmo Schleiden,Schacht e Hofmelster .
cmitiram de seus trabalhos as referéncias precisas para as tec-
nicas especificas de clarificacgdo. Dessa forma, ©S métodos em-
pregados permaneceran apenas no terrenc das conjecturas. AS di-
ficuldades guanto as +écnicas histologicas também foram discuti
das por PRAKASH (1979} .

A informacio exata sobre © tempo gue leva © pdlen
para germinar aobre o estigma, 2 conhecido somente em algumas
plantas: esse tempo & varidvel de espécie para espécie (MAHESH-
WARI, 1950). GRANER (1935) nao estudou © desenvolvimento dos tu
bos polinicos no ovario de Manihot. Apesar de oS resultados nao
serem satisfatdrios guanto 53 coloracgao, deve ser lembrado gue a
técnica da resultados bastante variaveis, dependendo do material.
Foi possivel verificar em 'Taguari’, gue havia graos de polen
germinados apds 6 horas de polinizagﬁo, o gue indica que, pro-
vavelmente, a germinacdo do pdlen ocorre entre um periodo de 4-
6 horas. Nao foi possivel verificar, em nenhum dos periodos de
coleta apods a polinizagao, O crescimento do tubo polinico para
dentro do ovario. Algumas ressalvas devem ser feitas guanto a
esse fato. Um primeiro ponto a ser 1evantado & guanto ao peque-
no namero de ovarios examinados para cada tratamento: aproxima-
damente 6 a 8 ovarios foranm examinados apds cada periocdo de tem
po de polinizagio. Um segundo ponto seria o fato de’ as poliniza
¢oes terem sido feitas em ovarios mantidos em placa de Petri .
Pode-se supor que o substrato (agar) tenha sido um fator de in-
£ludnecia nas substancias do ovario, alterando O processo de cres
cimento do tubo polinico. Uma maneira de se verificar essa hipé
tese, & variar o meio, cOmo também seguir com polinizagdes n a

natureza, a titulo de controle.

A velocidade de crescimento do tubo polinico & muil-
to dependente do ambiente; dentre eles, © principal & a tempera
trura. Essa pode ser uma outra provavel hipdtese para explicar
a auséncia de crescimento do tubo em material polinizado em pla
ca de Petri. A temperatura no campo 2 mais elevada que & tempe—

ratura em iaboratdorio.

Apesar dos insucessos das polinizagaes efetuadas en
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ovarios mantidos em placas de Petri, as polinizacgoes efetuadas
no campo foram melhor sucedidas, em termos de fertilizagao. De-
ve~se salientar gque os primeiros cortes efetuados, praticamente
nao puderam ser analisados, devido & grande intensidade de colo
racao pela hematoxilina. Esse problema pode ser contornado com
uma diluigdo maior do referido corante. Passou-se, entdo, a tra
balhar com hematoxilina a 0,25%, ao invés de se utilizar a con-
centracgao de 0,5%, como se fazia para ovulos oriundos de ovarios

nao polinizados.

A entrada do tubo polinico no dvulo de 'Taquari’ &
pela micrdpila e, conforme MAHESHWARI (1950), esta & a situagao
mais comum. Outro aspectc que deve ser ressaltadc & guanto ac
obturador. Pode ser claramente cbservada a passagem do tubo a-
traves dessa estrutura para atingir o ovulo e, segundo a litera
tura, ele facilita a entrada do tubo no dovulo {(GRANER, 1935 ;
MAHESHWARI, 1950). As lacunas que foram observadas no estilete,
provavelmente foram deixadas por destruicao das células no esti
lete, guando da passagem do tubo (Figura 40). Normalmente, © tu
bo passa nas células do estilete alterando-lhes a forma apenas
por um perlodo temporario, mas em algumas familias, como Lithra
ceae, Onagraceae e Curcubitaceae, os tubos polinicos sao muito
largos e destroem as células do estilete, ao passarem por elas
(MAHESHWARI, 1950). Esse & o caso em Manihot.

Pelas polinizagoes feitas no campe, pode-se deduzir
que, dentro de um periodo de 48 horas, a fertilizagéo occorre .
Conforme MAHESHWARI (1950), na maioria das plantas, o periodo
entre a polinizacao e a fertilizagao & de 24 a 48 horas. E bas-
tante dificil observar os gametas masculinos nos sacos embrioni
rios. MEDINA (1960), ao estudar a fertilizacdo em café, também
encontrou dificuldades em observar 0os gametas masculinos no sa-
co embrionidrio. Segundo MAHESHWARI (1950), as dificuldades d e
observacac destes gametas sao atribuldas aos seguintes fatores:
o tempo entre o inicio e o final da fusao gamética & muito cur-
to, e isso dificulta muito a coleta de material nesse estagio ;
um outro aspecto seria quanto aos cortes, pois o material corta
do de maneira muito espessa tem problemas de coloracao, e © ma=-
terial cortado em espessura muito fina, causa facilmente a per-

da de muitos cortes. Qutros problemas, talvez os principais,que
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podem ser apontados sao: o material que o tubo polinico descar=
rega no saco embriondrio, ao redor da cé&lula-ovo, & um material
que se colore muito intensamente, o gue dificulta a visibilida-
de; outro aspecto &, também, guanto 3 visibilidade das sinergi-
des. Conforme foi observado, uma das sinérgides se degenexa,pro
movendo uma intensa coloracao pela hematoxilina na regiao da mi
croplia. Um dos {iltimos aspectos que poderia ser considerado, &
gue os nicleos vegetativos e os niicleos das sinérgides sao fa-

cilmente confundiveis, na parte superior do saco embrionario.

Parece gue a durabilidade da oosfera e dos nlcleos
polares nao & um fator de grande estranheza, pois MEDINA (1960)
encontrou oosfera em sacos embriondrios com mais de dez dias
de polinizacdo, em Coffea dewevrei . A partir dos dez dias de
polinizacao, MEDINA (1960) mencionou que a frequéncia dos sacos
embrionarios com oosfera e endosperma em desenvolvimentc aumen-
ta, © este parece Ser © caso tambem em “Taquari‘,mconform@ s e
verifica na Tabela 19 (sd que, neste cultivar, © processo pare-
ce ser mais rapido que o processo citado por MEDINA (1960) e m
¢. dewevrei). Pelos resultados obtidos no presente trabalho, po
dé~se concluir que o processo de fertilizag@o ocorre logo apds
a polinizacao, e o desenvolvimento do endosperma se inicia logo
em seguida, como pode ser visto em material com trés dias de po

linizagao.

Pelos resultados deste trabalho, pode-se concluilr
que o pdlen parece ter um papel bem importante para a manuten -
cdo do saco embrionario, pois, conforme se verifica em ovulos
com um dia apds a antese, e sem terem sido polinizados, © esta-
do de degenerescénecia & bastante avancado, pois o nimero de si-
nérgides e antipodas gue se encontra €& bem pequenoc. ISsSO concor
da com MEDINA (1960); que disse gue em caf&, a degeneragao do sa
co embriondrio se inicia pelas antipodas. Aos seis dias apds a
antese, sem ter ocorrido a polinizagéo, o estado de degeneres -
céncia do saco embrionidrio & bem maior, observando-se apenas a
oosfera e os nlcleos polares, na maioria dos casos. 1IsSsO parece
sugerir que a presenga do pdlen & bem importante para manter O

saco embriondrio mais integro.
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6. CONCLUSOES

Foram detectadas barreiras externas e internas (incom

pletas) de isolamento reprodutivo;

Os resultados de cruzamentos sugerem aloincompatibili

dade pré-zigdtica ou pds-zigdtica;

As autopolinizac¢Oes parecem evidenciar auto-incompati

bilidade em M. tripartita;
Fol constatada partenocarpia;
A microsporogénese & normal;

A esterilidade na flor masculina de M. esculenta
'Branca de Santa Catarina' & causada pela ndo degene-

rescéncia das cé&lulas do tapete;

A megasporogénese e a megagametogénese sao normais,

do tipo "Polygonum".
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