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Netto, C. G. D. Variabilidade fenotípica e interação com polinizadores ao longo de um 
gradiente latitudinal em Zeyheria montana Mart. (Bignoniaceae). 2012. 71p. 
DISSERTAÇÃO DE MESTRADO– INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP – 
UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, CAMPUS DE BOTUCATU. 

RESUMO – Espécies vegetais são compostas por populações com certa diferenciação genética 
e fenotípica ao longo da sua área de distribuição geográfica, determinada pelas interações 
bióticas e abióticas que essas espécies mantêm com seu entorno. Na variação geográfica de 
traços florais, os polinizadores são considerados principais agentes de seleção, uma vez que 
esses traços, juntamente aos traços do polinizador, modelam a interação. Assim, divergências 
populacionais nos traços florais podem estar relacionadas à variação geográfica na composição 
de polinizadores. Essa variação da interação entre plantas e polinizadores pode se apresentar 
como um mosaico geográfico de coevolução, a partir da adaptação local de cada população a 
seu ambiente e da coevolução em diferentes direções dessas populações com as de outras 
espécies nas diferentes comunidades em que estão inseridas, formando mosaicos de seleção. 
Outro aspecto dessa variação fenotípica considera diferenças entre populações centrais e 
marginais, uma vez que podem encontrar condições distintas em sua área de ocorrência. Um 
terceiro padrão associado à variação geográfica de traços é o de clina, no qual determinados 
traços sofreriam mudanças graduais relacionadas a mudanças no ambiente onde as diferentes 
populações se encontram. Berg (1960) enfatizou a importância de se estudar variabilidade em 
traços florais relacionada à adaptação floral. De acordo com sua proposta, a variabilidade da 
morfologia floral de plantas especializadas quanto ao sistema de polinização deve ter evoluído 
de modo a ser desacoplada da grande variabilidade exibida pelos traços vegetativos. Zeyheria 

montana é uma Bignoniaceae do cerrado com ampla distribuição geográfica e que depende de 
seus polinizadores para sua reprodução. Nosso objetivo geral foi avaliar a variação nas 
características reprodutivas e vegetativas de Z. montana ao longo de um gradiente latitudinal, 
enfocando as relações ecológicas que determinam sua interação com os polinizadores. Para isso, 
analisamos a correlação entre traços florais e vegetativos, o grau de variação de ambos os 
conjuntos de traços, o agrupamento entre os indivíduos de acordo com a semelhança na 
morfometria dos traços e a influência de cada variável na distribuição dos indivíduos. Além 
disso, testamos a significância das diferenças observadas por análises de variância multivariadas 
e teste t de Student. Os resultados sugerem que a seleção dos traços florais de Z. montana é 
provavelmente mediada pelos beija-flores polinizadores, desacoplada dos traços vegetativos, e 
que pode haver uma relação de especificidade entre essa espécie e seus polinizadores em nível 
populacional. A variabilidade dessa interação ao longo do gradiente latitudinal analisado e o 
padrão de variação dos traços florais e vegetativos sugerem a ocorrência de mosaicos de 
seleção, uma das premissas para a existência de mosaicos geográficos de coevolução nesse 
sistema de interação. 

Palavras-chave: beija-flores, cerrado, coevolução, traços florais, variação geográfica. 
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Netto, C. G. D. Phenotypic variability and interaction with pollinators in a latitudinal 
gradient in Zeyheria montana Mart. (Bignoniaceae). 2012. 71p. M.SC. THESIS – 
INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS, UNESP – UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, 
CAMPUS DE BOTUCATU. 
 
ABSTRACT – Plant species are composed by populations with a certain genetic and 
phenotypic differentiation along its geographical range, determined by biotic and abiotic 
interactions. Pollinators are considered major agents of selection on floral traits, since these 
traits, with pollinator traits, shapes the interaction. Thus, population differences in floral traits 
may be related to geographic variation in pollinators composition. This variation may be 
presented as a geographic mosaic coevolution, based on the local adaptation of each population 
to its environment and the coevolution in different directions along the communities, forming 
selection mosaics. Another aspect of this phenotypic variation considers differences between 
central and marginal populations, since they can find different environmental conditions. A 
third pattern associated with geographic variation in traits is the cline, in which certain traits 
suffer gradual changes among populations, related to changes in the environment. Berg (1960) 
emphasized the importance of studying variability in floral traits related to floral adaptation. 
According to her study, variability on floral morphology in specialized plants should have 
evolved to be decoupled from the great variability exhibited by vegetative traits. Zeyheria 

montana is a Bignoniaceae from cerrado vegetation with broad geographic distribution that 
depends on pollinators for reproduction. We aim to evaluate the variation in vegetative and 
reproductive traits of Z. montana along a latitudinal gradient, focusing on the ecological 
relationships that determine their interaction with pollinators. We analyzed the correlation 
between floral and vegetative traits, the degree of variation of both sets of features, clustering 
among individuals according to similarity in morphometric traits and the influence of each 
variable in the distribution of individuals. Furthermore, we tested the significance with 
multivariate analysis of variance and Student’s t test. The results suggest decoupled of floral 
from vegetative traits and that selection on floral traits is probably mediated by hummingbird 
pollinators. Also there might be a specificity relationship between pollinators and Z. montana on 
population level. The variability of this interaction along the latitudinal gradient and variation 
pattern of floral and vegetative traits suggest the occurrence of selection mosaics, one of the 
assumptions for the occurrence of geographic mosaics of coevolution.  
 
Key words: cerrado, coevolution, floral traits, geographic variation, hummingbirds. 
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INTRODUÇÃO E REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

“Espécies são grupos de populações real ou potencialmente intercruzantes que 

estão isoladas reprodutivamente de outros grupos” (Mayr, 1942). Esse conceito 

biológico de espécie é amplamente aceito, pois o critério utilizado nessa definição não 

considera o grau de diferenciação morfológica, mas a evidência de que duas formas se 

intercruzam na natureza (Futuyma, 1986). Isso porque as espécies são compostas por 

populações com certa diferenciação genética e fenotípica ao longo da sua área de 

distribuição geográfica (Thompson, 2005). Assim, diferenças morfológicas entre 

indivíduos de diferentes populações da mesma espécie são comumente encontradas na 

natureza, o que pode ser devido à variação espacial das interações bióticas e abióticas 

que essas populações mantêm com seu entorno (Rey et al., 2009). 

Para espécies vegetais, a diversidade floral é a característica mais marcante das 

angiospermas e está diretamente relacionada à radiação desse grupo (Harder & Barrett, 

2006). Essa diversidade pode ser explicada como uma adaptação à diversidade dos 

agentes de seleção bióticos e abióticos (Conner, 2006). No contexto de diversificação 

floral, a polinização por animais desempenha um papel fundamental (Harder & Barrett, 

2006). Desde os estudos de Darwin (1862) essa interação mutualista é reconhecida 

como um bom sistema para a observação da ocorrência da seleção natural e de outros 

processos evolutivos relacionados tanto às flores quanto aos animais polinizadores. 

Dessa forma, essas interações e o processo de coevolução relacionado a elas são a base 

para a organização das comunidades e da biodiversidade (Thompson, 1994; Thompson 

& Cunningham, 2002).  

Os polinizadores são considerados os principais agentes de seleção aos traços 

florais, podendo gerar certa variação geográfica nesses traços, de acordo com a atuação 

desses animais nas diferentes populações de uma espécie. Isso porque os traços florais, 

juntamente aos traços do polinizador, modelam a interação, uma vez que influenciam na 

relação entre a quantidade de pólen removida das anteras de um indivíduo – bem como 

na qualidade desse pólen – e depositada no estigma de outro, refletindo no melhor 

desempenho da espécie no ambiente (Morgan, 2006). Dessa forma, divergências 

populacionais nos traços florais podem ser observadas devido à variação geográfica na 

composição de polinizadores, que pode dar origem tanto à seleção direcional 

contrastante em caracteres individuais quanto à seleção correlacional divergente nos 

padrões da estrutura de covariação desses traços (Herrera, 2005). Portanto, a seleção 
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pode atuar igualmente em um conjunto de traços correlacionados, uma vez que os 

atributos florais estão relacionados funcionalmente e o desempenho está associado à 

interação entre dois ou mais atributos (Herrera et al., 2002).  

Os padrões de variação geográfica em traços florais e foliares e suas potenciais 

relações com diferente agentes de seleção podem ser a base para a compreensão de 

processos de adaptação e da atuação de forças evolutivas que resultam em divergência 

fenotípica e genética entre populações. Portanto, o estudo dessa variação em espécies 

distribuídas a largas escalas espaciais é o primeiro passo para identificar e determinar a 

importância relativa de diferentes fatores que promovem essa diferenciação e que, em 

longo prazo, podem levar à especiação (Chalcoff et al., 2008). Duas forças evolutivas 

principais podem promover a variação geográfica e a diferenciação morfológica a nível 

intraespecífico: (1) a seleção natural exercida por fatores bióticos ou abióticos e (2) a 

ocorrência de processos aleatórios, como deriva genética. Por outro lado, o fluxo gênico 

tem o efeito oposto, ligando populações através de intercruzamentos e prevenindo a 

diferenciação e a especiação (Chalcoff et al., 2008, Futuyma, 1986). 

Assim, dentro da área de distribuição de uma espécie, diferentes padrões de 

variação de caracteres fenotípicos podem ser encontrados, caracterizados por: (1) uma 

estrutura de mosaicos geográficos (Thompson, 2005), (2) uma diferenciação marcante 

entre populações situadas no centro e nas margens da distribuição da espécie (Soulé, 

1973) ou (3) um gradiente clinal contínuo, relacionado a mudanças unidirecionais nos 

fatores climáticos dentro de sua área de distribuição (Antonovics & Bradshaw, 1970; 

Endler, 1973; Weber & Schimd, 1998; Monty & Mahy, 2009). 

A variação da interação entre plantas e polinizadores como um mosaico 

geográfico de coevolução é determinada a partir, entre outros fatores, da adaptação local 

de cada população a seu ambiente e da coevolução em diferentes direções dessas 

populações com outras de outras espécies nas diferentes comunidades em que estão 

inseridas, formando mosaicos de seleção. Isso se deve ao fato de que a seleção natural 

pode variar geograficamente em qualquer interação amplamente distribuída, de acordo 

com fatores bióticos e abióticos específicos de cada local (Thompson, 2005). 

Além dos mosaicos de seleção, a teoria dos mosaicos geográficos de coevolução 

prevê a ocorrência de mistura de traços entre as populações através do fluxo gênico. Por 

isso, em algumas populações, determinados traços poderiam ser mal-adaptados, 

influenciando na interação com outras espécies, de modo a causar o desencontro ou 

desencaixe (do inglês “mismatches”) entre os traços relacionados à interação. Isso 
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levaria, então, à existência de pontos frios de coevolução, onde a seleção fenotípica não 

seria recíproca, considerando as espécies interagentes. Portanto, a distribuição de pontos 

frios (seleção não recíproca) e pontos quentes (seleção recíproca) de coevolução ao 

longo da distribuição geográfica das espécies interagentes também é uma das predições 

ecológicas que determinam a formação de mosaicos geográficos de coevolução 

(Thompson, 2005). 

Por outro lado, é esperada a variação fenotípica entre populações centrais e 

marginais, uma vez que essas populações podem encontrar condições bastante distintas 

em sua área de ocorrência, principalmente no caso de espécies com ampla distribuição 

(Futuyma, 1986). Além da variação dos fatores bióticos e abióticos, a ocorrência de 

deriva genética, diferenças no fluxo gênico e nos efeitos da seleção natural podem levar 

a diferenças genéticas e fenotípicas entre as populações localizadas no centro e nas 

margens da área de dispersão (Soulé, 1973). Nesse caso, os ambientes nos extremos da 

área de distribuição de uma espécie podem constituir barreiras ecológicas, pois a 

qualidade ambiental relativa a essa espécie pode ser baixa (Brown, 1984; Sagarin & 

Gaines, 2002). Assim, populações localizadas nas margens estão mais próximas a esses 

ambientes que restringem a sua ocorrência, podendo refletir na redução da aptidão da 

espécie (Geber & Eckhart, 2005). 

Portanto, esse padrão de variação central-marginal prevê que populações 

marginais apresentem certas características demográficas, genéticas e fenotípicas 

determinadas pela condição marginal dessas populações. Espera-se, por exemplo, que 

nas populações marginais a densidade populacional seja menor (Angert, 2006) e que a 

variabilidade genética seja menor (Hoffman & Blowin, 2004; Tsumura et al. 2007), 

considerando que a qualidade ambiental relativa seja baixa nessas localidades. Essas 

diferenças poderiam determinar menor desempenho ou sucesso reprodutivo nas 

populações marginais, o que poderia estar relacionado tanto com condições abióticas 

menos favoráveis, quanto com mudanças nas condições bióticas, como polinização 

menos eficiente nessas populações (Busch, 2005). 

Um tema recorrente é a associação de ambientes periféricos, isolados e insulares a 

sistemas reprodutivos autocompatíveis (Bernardello et al., 2001; Traveset et al. 2009). 

A evolução da autofertilização derivada da polinização cruzada é uma das transições 

evolutivas mais comuns nas plantas e ocorreu em diversos grupos taxonômicos 

(Stebbins 1970). Isso pode ser devido à condição restritiva desses ambientes, como 

escassez de polinizadores e baixa densidade populacional, fatores que levam à limitação 
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polínica e à diminuição do sucesso reprodutivo em espécies autoincompatíveis 

(Kawecki, 2008). Portanto, é possível que, nesses casos, ocorra quebra no sistema de 

autoincompatibilidade pela diminuição da frequência dos alelos que conferem essa 

barreira genética à ocorrência de autofecundação na população, garantindo a reprodução 

da espécie (Busch, 2005). 

Estudos mostram que populações centrais e marginais que variam nos sistemas 

reprodutivos podem apresentar inclusive adaptações morfológicas para a 

autofertilização nas populações periféricas (Kawecki, 2008). Além da limitação polínica 

causada pela ausência de polinizadores efetivos, a densidade populacional também 

representa um fator importante na ocorrência de autofecundação em populações 

marginais, uma vez que o cruzamento de plantas aparentadas tende a ser mais frequente 

(Busch, 2005; Kawecki, 2008). 

A extensa distribuição geográfica, a grande variabilidade de condições ambientais 

às quais as populações estão expostas, o tempo de isolamento e a diversidade genética 

são fatores que podem contribuir para as diferenças nas adaptações encontradas entre 

populações em um gradiente latitudinal (Sites & Marshall, 2004). Dessa forma, a 

variação de determinados caracteres pode ocorrer de acordo com o padrão de clina. Esse 

conceito, inicialmente proposto por Huxley (1938), diz respeito a mudanças graduais 

em determinados caracteres de uma espécie em populações distantes geograficamente, 

de modo a conferir melhor adaptação dos indivíduos dessas populações aos diferentes 

ambientes em que se encontram. Essa variação normalmente leva à determinação de 

subespécies ao longo do gradiente geográfico e pode também levar à especiação, 

dependendo do grau de isolamento dessas populações (Futuyma, 1986; Salomon, 2002). 

Diversas abordagens têm sido utilizadas com o intuito de determinar a 

contribuição relativa dos componentes envolvidos na variação geográfica dos caracteres 

(Borcard et al., 1992; Wiens & Donoghue, 2004; Austin, 2007). Para interpretar e 

prever a sua distribuição, alguns estudos têm considerado as variáveis climáticas e as 

características intrínsecas do ambiente ocupado pelas espécies (Guisan e Thuiller, 2005; 

Waltari et al., 2007), inclusive em áreas de cerrado (Costa et al., 2007). Nesse sentido, a 

variação clinal pode fornecer fortes evidências de adaptação a diferentes ambientes e, 

embora existam vários exemplos de clinas em caracteres fenotípicos (Mayr & Vaurie, 

1948; Hedrick, 2006; Schemske and Bierzychudek, 2007), há poucos estudos em que 

essas clinas têm sido avaliadas em um contexto ecológico (Mullen and Hoeskstra, 

2008).  
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Portanto, para avaliar as causas da variação fenotípica em uma determinada 

espécie, é preciso considerar as condições climáticas e físicas das áreas onde as 

populações estão distribuídas, a localização dessas populações em relação ao centro de 

distribuição geográfica da espécie (centro-margem), além da atuação dos fatores 

bióticos nesses ambientes, como o espectro de polinizadores. Essa abordagem 

interdisciplinar, unindo perspectivas evolutivas e ecológicas, é essencial na 

compreensão da função ecológica dos traços florais, resultando em alguns dos mais 

importantes avanços na biologia da polinização (Mitchell et al. 2009). 

Berg (1960) enfatizou a importância de se estudar variabilidade em traços florais 

relacionada à adaptação floral. Segundo Berg (1960), determinadas partes de um mesmo 

organismo podem apresentar distintas respostas adaptativas em função de pressões 

seletivas diferenciais exercidas por agentes bióticos, como os polinizadores, agentes de 

seleção apenas às estruturas reprodutivas da planta. Por isso, a seleção da morfologia 

floral seria determinada a partir do reduzido sucesso reprodutivo, reduzindo assim o 

desempenho, devido à baixa produção de sementes causada pela falta de correlação 

entre traços florais funcionalmente relacionados, assim como desses traços aos do 

polinizador. Dessa forma, a morfologia floral de plantas especializadas quanto ao 

sistema de polinização deve ter evoluído de modo a se tornar desacoplado da grande 

variabilidade exibida pelos traços vegetativos, como a estatura da planta e o tamanho 

das folhas, apresentando correlação entre traços florais, mas não com traços vegetativos 

(Armbruster et al, 1999). 

Além disso, havendo seleção dos traços florais mediada pelos polinizadores, 

espera-se que a variabilidade desses traços dentro de cada população seja baixa, devido 

à ocorrência de seleção correlacionada nesses traços e à consequente conservação da 

covariação entre traços funcionalmente relacionados (Herrera et al. 2002). Isso está 

relacionado à manutenção por seleção dos fenótipos florais mais eficientes na 

reprodução, processo que envolve um determinado conjunto de traços florais, que 

seriam, então, mais conservados dentro das populações. 

Zeyheria montana Mart. (Bignoniaceae) é uma espécie exclusiva do cerrado de 

hábito arbustivo-arbóreo, encontrada principalmente em ambientes de vegetação 

savânica (Oliveira Filho et al., 2008). Possui ampla distribuição na América do Sul, 

tendo como limites de sua distribuição o estado do Paraná ao sul, o estado do Pará ao 

norte, a Bolívia a leste e o estado da Bahia a oeste (Gentry, 1992; The International 

Plant Names Index, 2008).  Além disso, é considerada uma espécie alógama e 
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autoincompatível, sendo dependente dos polinizadores para sua reprodução (Bittencourt 

& Semir, 2004). 

Nesse contexto, o objetivo do trabalho foi avaliar as características reprodutivas e 

vegetativas de Z. montana ao longo de um gradiente latitudinal, enfocando as relações 

climáticas e ecológicas e os cenários evolutivos que determinam sua interação com os 

polinizadores. Isso envolveu duas questões básicas: (1) se há desacoplamento entre 

traços florais e vegetativos nas diferentes populações e se isso pode estar relacionado à 

seleção dos traços florais mediada pelos polinizadores, levando a uma relação de 

especificidade entre Z. montana e seus polinizadores nas diferentes populações ao longo 

do gradiente latitudinal e (2) se os traços florais e vegetativos de Z. montana variam ao 

longo desse gradiente latitudinal de acordo com algum dos padrões considerados. 
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CONCLUSÕES 

 

O volume de dados coletados nesse projeto, junto a dados adicionais, permite 

futuras análises que ampliariam a compreensão acerca da interação mutualista planta-

polinizador no sistema Zeyheria montana e seus polinizadores. Porém nossos resultados 

são consistentes e permitem a observação de certas predições ecológicas e evolutivas a 

respeito desse sistema de interação e da variação fenotípica em Z. montana em áreas de 

cerrado. 

Avaliando as características reprodutivas e vegetativas de Z. montana em 

diferentes populações ao longo de um gradiente latitudinal e também a interação de Z. 

montana com seus polinizadores nessas populações, demonstramos a ocorrência de 

desacoplamento entre traços florais e vegetativos, o que sugere, junto aos demais 

resultados, que Z. montana tenha estabelecido uma relação de especificidade com seus 

polinizadores nas diferentes populações. Observamos também uma baixa variação nas 

medidas dos traços florais em relação aos vegetativos, sugerindo que a variação nesses 

traços, funcionalmente relacionados, esteja correlacionada. Esse processo deve ocorrer 

via seleção mediada pelos polinizadores nos traços florais, o que também é consistente 

com o padrão de agrupamento dos indivíduos considerando esses traços.    

Nesse contexto, considerando a variação geográfica dos traços de Z. montana, 

análises de componentes principais sugerem a ação de diferentes agentes de seleção 

sobre traços florais e vegetativos. Enquanto a variação dos traços vegetativos podem 

representar a plasticidade fenotípica ou respostas adaptativas às diferentes condições 

ambientais relacionadas ao clima nas áreas onde as populações se encontram, a variação 

nos traços florais deve estar mais relacionada aos fatores bióticos, como o espectro de 

polinizadores. Como essa interação mutualista é variável ao longo do gradiente 

latitudinal considerado, visto que há variação nas espécies que polinizam Z. montana 

entre as populações, é possível que o padrão de variação nesses traços esteja relacionado 

à formação de mosaicos de seleção no sistema estudado. 
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