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ABSTRACT - (Reproductive strategy of Cochlospermum orinocense (Kunth) Steud.: phenology, floral biology and breeding
system of an Amazonian forest pioneer species). Cochlospermum orinocense (Kunth) Steud. is an arboreal species found
in forest edges, canopy gaps and secondary forests. Phenology, floral biology and breeding system data was gathered at the
edge of an 80 ha primary terra-firme Amazonian forest fragment in the So Luis Island, Maranhdo state. Cochlospermum
orinocense is a deciduous species which flower annually, showing intense and synchronized flowering early in the dry season.
Its hermaphrodite and slightly zygomorphic flowers are arranged in terminal inflorescences and last only one day. Each ovary
has on average 250 ovules and the androecium about 160 poricidal dehiscence anthers presenting 81.6% viable pollen and
P/O ratios of 16,019.2. Anthesis is diurnal and the flowers are pollinated mainly by solitary bees of the species Centris spp.
Cochlospermum orinocense is self-compatible (ISI = 0.98) with high reproductive efficacy (RE = 0.81) and reduced or null
apomixis. Clustered distribution in deciduous trees together with intense and synchronized flowering in the dry season leads to
highly efficient pollination. Fecundity is thus limited to resources constraints and not by pollen availability. Geitonogamy, the
commonest form of endogamy, may assure the reproductive success of isolated individuals in the forest but leads to endogamic
depression. The high density clustering often found in this species encourages allogamy and may allow high reproductive
efficiency and higher fecundity as endogamic depression is minimized.
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RESUMO - (Estratégia reprodutiva de Cochlospermum orinocense (Kunth) Steud.: fenologia, biologia floral e sistema de
cruzamento em uma espécie pioneira de florestas na Amaz6nia). Cochlospermum orinocense (Kunth) Steud. é uma espécie
arborea freqiiente em clareiras, na borda da floresta e em florestas secundarias na Amazonia. Dados da fenologia, biologia floral
e sistema de cruzamento foram obtidos em individuos na borda de um fragmento de 80 ha de floresta Amazonica primaria, de
terra firme, na ilha de S&o Luis, MA. Cochlospermum orinocense é uma espécie decidua com floragéo anual precoce, intensa
e sincronizada na estacéo seca. Suas flores hermafroditas e levemente zigomorfas estdo dispostas em inflorescéncias terminais
e tém duragdo de um dia. Cada ovario possui em média 250 6vulos e 0 androceu é composto por cerca de 160 anteras, de
deiscéncia poricida, apresentando 81,6% de polen viavel e razdo P/O de 16.019,2. A antese é diurna e as flores sdo polinizadas
predominantemente por abelhas solitarias Centris spp. A espécie é autocompativel (IAl = 0,98) com alta eficacia reprodutiva
(ER = 0,81), sendo a apomixia reduzida ou nula. Distribui¢do agrupada e floracdo intensa e sincronizada na seca, em arvores
deciduas, induzem alta eficiéncia na polinizagdo, sendo a fecundidade limitada pelos recursos da planta e ndo por pélen.
Geitonogamia, a forma mais freqiiente de endogamia, pode assegurar o sucesso reprodutivo em individuos isolados na floresta,
mas induz forte depressdo endogamica. Alta densidade e a forma agrupada com que a espécie predominantemente ocorre,
favorecendo a alogamia, podem permitir alta eficiéncia reprodutiva e fecundidade ao minimizar a depresséo endogamica.

Palavras-chave - Cochlospermum orinocense, depresséo endogamica, geitonogamia, sistema de cruzamento misto

Introducéo na América do Sul. Em geral sdo arvores de pequeno a
médio porte, deciduas, que florescem quando sem folhas
Cochlospermum € um pequeno género pantropical  produzindo uma grande quantidade de flores grandes,
com cerca de 15 espécies, a maioria das quais ocorre  predominantemente amarelo-alaranjadas, hermafroditas,
dispostas em inflorescéncias terminais ou axilares

(Woodson et al. 1967).
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crescimento, exibe alta fecundidade investindo na
producdo de numerosas sementes pequenas e aladas.
Estas caracteristicas favorecem competicdo eficiente em
ambientes instaveis como clareiras e bordas das florestas
de terra firme, seu habitat preferencial. Além de atuar
na regeneracgao natural e na expansdo destas florestas,
constitui-se também em elemento importante na sucessao
secundaria em areas antropicamente desmatadas.

Suas flores, dispostas em inflorescéncias terminais
do tipo panicula, ndo produzem néctar, sdo conspicuas,
amarelas, pentdmeras e actinomorfas. O gineceu é
sincarpico com ovario supero, globoso, tricarpelar, com
muitos Gvulos anatropos num Unico loco, sendo o estilete
linear, alongado e recurvado no &pice. No androceu, 0s
numerosos estames séo todos férteis e livres entre si,
com anteras basifixas e polens tetraloculados dispersos
através do poro apical introrso. Os frutos séo capsulas
lenhosas deiscentes, trivalvares, com muitas sementes
aladas, reniformes, oleaginosas e endospérmicas. O
embrido é curvado e os cotilédones grandes e foliaceos
(Eichler 1871, Woodson et al. 1967, Keating 1972,
Macfarlane 2007).

A presenga de anteras poricidas, cujos grdos de
polen sdo liberados por vibragdo, indica os principais
polinizadores no género: abelhas de médio ou grande
porte como Centris spp. em C. vitifolium Spreng.
(Chapotin et al. 2003) e Centris sp. e Xylocopa sp. em C.
regium Pilg. (Noronha & Gottsberger 1980). Membros do
género Centris (Apidae) sdo especialmente importantes
como agentes polinizadores de espécies aldgamas (Bawa
1974, Frankie et al. 1976, Frankie & Coville 1979),
sistema de cruzamento predominante nas arvores das
florestas tropicais (Gentry 1974, Primack 1985, Bawa
1992). Estas abelhas nidificam em troncos caidos, ou
no proprio solo, com a maioria das espécies preferindo
sitios sombreados na floresta (Frankie et al. 1988) e,
dada sua abundancia e eficiéncia como forrageadores
entre plantas e distancia de vbo de varios quildmetros
(Frankie et al. 1976, Frankie et al. 1988), maximizam
a eficiéncia reprodutiva das plantas e o fluxo génico na
populacéo.

Tem sido demonstrado que flores hermafroditas
e autoincompatibilidade predominam nas espécies
arboéreas alogamas das florestas tropicais (Bawa 1974,
1992, Zapata & Arroyo 1978, Opler et al. 1980, James
et al. 1998, Chaszdon et al. 2003, Knight et al. 2005),
sendo a limitacdo de polen e/ou a deposicéo de polen
incompativel as possiveis causas da menor eficiéncia
reprodutiva destas espécies quando comparadas as
autocompativeis (Opler et al. 1980, Knigth et al. 2005).
Alégamas autocompativeis sdao mais frequentes nos

estagios serais iniciais (Opler et al. 1980) e considera-se
que estejam, junto com as espécies didicas, entre as mais
eficientes reprodutivamente nas florestas (Sutherland
& Delph 1984), embora Zapata e Arroyo (1978) néo
tenham obtido diferencas significativas entre a eficacia
reprodutiva de alégamas compativeis e incompativeis
em floresta secundaria na Venezuela.

Alégamas autocompativeis costumam exibir
grau variavel de autocompatibilidade e de adaptacdo
a endogamia (Zapata & Arroyo 1978, James et al.
1998) que podem minimizar o efeito da limitagdo de
polen. No entanto, sua eficiéncia reprodutiva pode
ser comprometida na dependéncia da intensidade da
depressdo endogdmica: a expressao de alelos recessivos
letais ou semi-letais na endogamia (Koelewijn 1998,
Knigth et al. 2005).

Como a eficiéncia reprodutiva das plantas tem
reflexos diretos na fecundidade, sua magnitude e variagao
podem ter grandes conseqiiéncias demograficas. Estas
consequéncias sdo potencialmente mais drasticas nas
espécies pioneiras que se estabelecem por sementes em
resposta a disturbios no ambiente (Bond 1994, Ashman
et al. 2004).

Neste trabalho s@o descritos alguns aspectos da
biologia floral e reprodutiva de C. orinocense, incluindo
0 seu sistema de cruzamento, acrescentando informacdes
sobre a estratégia reprodutiva de espécies pioneiras e
seus reflexos na eficiéncia reprodutiva e fecundidade.

Material e métodos

O estudo foi realizado em uma reserva particular de
400 ha pertencente a Merck S.A., situada no Municipio
de Sao José de Ribamar (MA), a leste da ilha de Sao Luis
(02°3879,70” S e 44°07’7,31” W). A area situa-se entre
9 e 15 m de altitude e encontra-se na transicdo da floresta
amazonica para 0 mangue e a restinga, sendo constituida de
um fragmento com cerca de 80 ha de floresta primaria de terra
firme, sempre-verde, com trechos sazonalmente inundaveis
e 120 ha de mangue. O restante é ocupado por florestas
secundarias, com cerca de 150 ha, e vegetacdo de restinga,
com aproximadamente 50 ha.

Situadas na transicdo para o semi-arido, sob clima Aw
ou tropical quente e imido de acordo com a classificacdo de
Kdppen, as formacdes florestais da ilha caracterizam-se como
florestas tropicais sazonalmente secas (sensu Pennington et
al. 2000), estando submetidas a uma precipitacdo anual entre
1.600 e 2.400 mm, com excedente hidrico acima de 1.000 mm
entre janeiro e junho, seguida de um periodo de estiagem
de julho a dezembro com deficiéncia hidrica moderada
nos solos (figura 1). Para a elaboracdo do balanco hidrico
consideraram-se 0s dados histéricos dos Gltimos 10 anos
em Séo Luis, MA. Tanto estes quanto os dados climéticos
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Figura 1. Balanco hidrico do solo segundo Thorntwaite-
Mather, considerando dados histdricos em Sao Luis, MA.
(— = Precipitacdo (P); — — = Evapotranspiragéo real (ER);
--- = Evapotranspiragéo potencial (EP)).

Figure 1. Thorntwaite-Mather soil water balance considering
historical data in Sdo Luis, MA. (— = Precipitation (P);
—— = Actual evapotranspiration (ER); --- = Potential
Evapotranspiration (EP)).

mais detalhados do periodo de estudo (ano de 2007) foram
extraidos dos boletins meteorolégicos do Laboratério de
Meteorologia da Universidade Estadual do Maranh&o.

Dados fenométricos foram obtidos em amostra de 16
individuos arbitrariamente selecionados em uma area de
200 m x 80 m da borda da mata priméria de terra firme,
utilizando como critério de inclusdo a possibilidade de
visualizagdo de toda a copa. Os individuos foram marcados
e numerados sequencialmente sendo observados a cada 15
dias, de abril de 2007 a janeiro de 2008. O desenvolvimento
vegetativo (dindmica da producéo e abscisdo de folhas) foi
estimado com base no método de Fournier (1974) modificado,
utilizando-se como indice a média da propor¢do da copa
com folhas, mas adotando-se 0,1 como intervalo de classe.
O desenvolvimento reprodutivo foi estimado contando-se o
ntmero de inflorescéncias e de inflorescéncias com frutos por
individuo. Os dados fenométricos da propor¢do da copa com
folhas, nimero de inflorescéncias e de inflorescéncia com
frutos por planta foram correlacionados com a precipitagdo
mensal por regressdo linear simples, estimando-se o
coeficiente de correlacdo de Pearson (Zar 1996).

Dada a maior facilidade de acesso a copa das arvores,
os dados sobre a biologia floral e sistema de cruzamento
foram obtidos em amostra de oito individuos ocorrendo
naturalmente em areas desmatadas, mas com floresta
secundaria em regeneracédo, a cerca de 500 m da borda da
floresta priméaria. O nimero total de flores (botdes e flores
abertas) e de frutos por inflorescéncia, assim como o nimero
de flores abertas por dia, por inflorescéncia, foram estimados
no auge da floracdo e frutificagdo, respectivamente, em
amostra de quatro inflorescéncias por individuo, em cinco

individuos. Dados morfoldgicos e morfométricos nas flores
foram obtidos em amostra de 10 botdes e flores selecionadas
em trés individuos, as quais foram fixadas em etanol 70%. As
pecas florais foram medidas com auxilio de paquimetro digital
e os dados morfométricos obtidos sob estereomicroscépio.

A longevidade das flores foi estimada em amostras de 54
flores expostas e 40 flores ensacadas, com sacos de organza
transparente, em trés individuos. Elas foram observadas,
a partir da pré-antese, a cada duas horas durante 24 horas.
A longevidade de flores fecundadas foi determinada pela
duracdo de flores, expostas ao polinizador, que efetivamente
originaram frutos. Determinou-se a longevidade de flores néo
fecundadas pela duracdo das flores expostas que abortaram
precocemente, dado que as ensacadas manifestaram
também senescéncia e aborto precoce. A longevidade foi
expressa graficamente como porcentagem de flores abertas,
computando-se a porcentagem de aborto/hora do total de
flores que abortaram.

A viabilidade polinica foi estimada por meio da
coloracéo do citoplasma pelo carmim acético (Radford et al.
1974) e areceptividade do estigma foi avaliada utilizando-se
permanganato de potassio 0,25% (Robinsonh 1924). Os
testes de receptividade foram realizados em amostras de 10
flores em trés individuos, coletadas a cada intervalo de duas
horas a partir da antese, das 5h00 até as 15h00. O numero
de grédos de pdlen/flor foi obtido com auxilio de cadmara de
Neubauer (Lloyd 1972, Maéda 1985) em amostras de cinco
flores/individuo, em trés individuos, sendo estimada a razdo
P/O segundo a metodologia de Cruden (1977).

O sistema de cruzamento da espécie foi analisado
através de tratamentos de polinizacdo aberta (polinizagéo
natural), autopolinizac&o espontanea, autopolinizacdo manual,
Xenogamia, geitonogamia e apomixia (Radford et al. 1974).
Nos tratamentos, os botGes em fase de pré-antese foram
isolados e a inflorescéncia coberta com sacos de organza branco
transparente, exceto na polinizacdo natural, removendo-se o
restante dos botdes da inflorescéncia. O tipo de polinizacao
desejada foi realizada logo ap6s a antese, entre 8n00 e 10h00,
sendo as flores emasculadas e a inflorescéncia novamente
ensacada. Utilizou-se uma amostra de 25 flores, por tratamento,
selecionadas em cinco individuos. Foram calculados a eficacia
reprodutiva (ER) e o indice de autoincompatibilidade (1Al) de
acordo com Zapata & Arroyo (1978).

Nos frutos formados em cada tratamento determinou-se
0 nimero e a massa das sementes maduras, sendo as sementes
pesadas individualmente em balanca de precisao. A propor¢ao
de frutos formados em cada tratamento (sucesso reprodutivo)
foi comparada pelo teste do Qui-quadrado e o0 ndmero e
massa das sementes pelo teste de Kruskall-Wallis seguido
do U Mann-Whitney, ambos com P < 5% (Zar 1996).

Os dados de freqliéncia de visitas por hora, assim como
a duracdo, comportamento de visita das abelhas e local
de contato com pdlen e estigma, foram obtidos através de
observagdes diretas nas flores de trés individuos durante o
pico de floracéo, totalizando 12 horas de observagéo continua.
Espécimes das abelhas foram capturados com auxilio de rede
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entomoldgica e rede de neblina (utilizadas para a captura
de aves), sendo posteriormente montados, etiquetados,
identificados e depositados na colecdo do Laboratério de
Estudos sobre Abelhas (LEA), da Universidade Federal do
Maranhao.

Resultados

O ano de 2007 teve um volume de chuvas de
1.160 mm, sendo bem inferior a média histérica de
1.520 mm de precipitacdo anual. Além da precipitacdo
sazonal, sazonalidade climatica é imposta também pela
variacdo naradiacéo solar que aumenta significativamente
na seca, provocando um aumento nas temperaturas
médias e reducdo na umidade relativa fatos que,
associados ao aumento do niimero de dias sem chuvas,
tornam a primavera a estacdo mais quente e seca do ano
(figuras 1 e 2).

Em Cochlospermum orinocense, a proporc¢ao de
folhas na copa correlaciona-se positivamente com a
precipitacdo do periodo (r = 0,76, P = 0,01). A espécie
¢ decidua e a abscisdo anual das folhas no inverno, no
final do periodo chuvoso, marca o inicio da dorméncia
das gemas vegetativas cuja quebra, evidenciada pela
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rebrota vigorosa, ocorre no inicio das chuvas de verao.
A gueda das folhas e a dorméncia precedem a floragédo
anual, a qual se correlaciona com o decréscimo da
precipitacdo da transigao inverno/primavera (r = -0,79,
P =0,21), precocemente na seca (figura 3). O padréo de
floracdo € cornucopia (Gentry 1974): floracdo intensa
e sincronizada, cada individuo produzindo cerca de
2.500 flores (tabela 1) durante um periodo de 8 a 12
semanas (figura 3). O “display floral” no auge da floracdo
é de aproximadamente 73 flores abertas/individuo/dia
(tabela 1).

A frutificacdo ocorre na primavera, no auge da seca
(figura 3), sendo negativamente correlacionada com a
precipitacdo (r =-0,85, P =0,001). Cada individuo
produz aproximadamente 240 frutos (tabela 1), sendo
a razdo fruto/flor igual a 0,094. Os frutos produzem
em média 57,91 + 22,8 sementes sob polinizacdo
natural (tabela 1), sendo a razdo semente/6vulo igual
a 0,23. Suas muitas sementes aladas, cerca de 13.800
por individuo (tabela 1), sdo dispersas ao final da seca,
na primavera, e durante as primeiras chuvas do verao
(figura 3).

As flores de C. orinocense estdo dispostas em
inflorescéncias compostas, terminais, indeterminadas e
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Figura 2. Dados climéaticos em Sao Luis, MA, de janeiro de 2007 a janeiro de 2008. (s = precipitacdo; e2 = umidade relativa;
-e- = radiancia; --0-- = temperatura média). Barras verticais indicam o erro padrdao da média.

Figure 2. Climatic data in Sdo Luis, MA, of January of 2007 to January of 2008. (m = precipitation; &z = relative humidity;
-e- = radiance; --0-- = average temperature). Vertical bars indicate the error standard of the average.
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Tabela 1. Dados quantitativos da floracdo, frutificacdo e

producdo de sementes em Cochlospermum orinocense.

Table 1. Quantitative data of the flowering, fruition and seed

set in Cochlospermum orinocense.

Dados

Média e
desvio padréo

Inflorescéncias/individuo
Flores/inflorescéncia

Flores abertas/inflorescéncia/dia
Flores/individuo

Flores abertas/individuo/dia
Inflorescéncias com frutos/individuo
Frutos/inflorescéncia
Frutos/individuo

Sementes/fruto
Sementes/individuo

10,24 £ 3,6
247,7 £100,7
72+23
2.536,45
73,7
13,32+49
179547
239

57,91+ 228
13.846

Propor¢ao da copa com folhas

desenvolvem-se inicialmente acompanhadas de bracteas
com forma semelhante as folhas, s6 que menores e com
numero menor de foliolos (figura 4A). Apés a fase inicial
de desenvolvimento, as brécteas caem e fica visivel a
inflorescénciadotipotirso (figura4B),comoeixoprincipal
monopodial na forma de um racemo e as ramificagdes
laterais na forma de cincino, ou seja, cimeira monopodial
com flores dispostas espiraladamente (figura 4C). As
flores s&o grandes, com 85,4 + 2,96 mm de didmetro,
hermafroditas, amarelas e levemente zigomorfas, sendo
a zigomorfia determinada pela disposicao ligeiramente
assimétrica das pétalas e das anteras ao redor do gineceu
(figura 4D). Cada ovario possui em média 250 + 42,2
6vulos e o androceu é composto por 159 + 10,64 estames
com anteras poricidas. As flores apresentam em média
3.822.625,4 gréos de pdlen, 81,6% dos quais viaveis,
sendo a razdo P/O de 16.019,2.

C. orinocense produz flores com duragdo de um dia
com a antese iniciando antes do amanhecer, entre 4h00
e 4h30, estando cerca de 80% das flores ja totalmente
abertas as 7h00. A receptividade dos estigmas e a abertura
dos poros nas anteras acompanham a antese, com mais de
70% das flores ja receptivas e potencialmente liberando
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Figura 3. Dados fenométricos, de abril de 2007 a janeiro de 2008, da populacédo de Cochlospermum orinocense na borda de mata
primaria. (- = folhas; &z = inflorescéncias; -a- = inflorescéncias com frutos). Barras verticais indicam o erro padrdo da média.

Figure 3. Fenometric data of April of 2007 to January of 2008 in Cochlospermum orinocense population in primary forest edge.
(-e- = leaves; &z = inflorescences; -a- = inflorescences with fruits). Vertical bars indicate the error standard of the average.
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Yy .

Figura 4. Cochlospermum orinocense. A. Inflorescéncia jovem. B. Inflorescéncia totalmente formada. C. Detalhe de ramo da
inflorescéncia. D. Detalhe da flor.

Figure 4. Cochlospermum orinocense. A. Young inflorescence. B. Total formed inflorescence. C. Detail of branch of the
inflorescence. D. Detail of the flower.
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pélen entre 6h00 e 7h00, horario em que se iniciam  Tabela 2. Abelhas visitantes de Cochlospermum orinocense.
as visitas das abelhas. A freqiiéncia de visitas aumenta ~ Frequiéncia e resultado de visitas.

linearmente durante a manhd atingindo o maximo
entre 9h00 e 11h00, com cerca de 40 individuos/hora,
diminuindo entdo gradativamente, sendo minima a
partir das 15h00, com cerca de dois individuos/hora. A
senescéncia da flor, que se manifesta pela abscisao de

Table 2. Visiting bees of Cochlospermum orinocense.
Frequency and visiting results.

Tribo/Espécies Frequéncia Resultado

corola e estames, ocorreu precocemente em flores ndo (%) da visita

fecundadas, entre 16h00 e 19h00 (senescéncia precoce

ocorreu em 100% das flores ensacadas e em 48% das Centridini

flores expostas ao polinizador). Em flores fecundadas, a . Lo S
N . ) Centris caxiensis Ducke 53,8 Polinizacéo

abscisdo iniciou-se entre 01h00 e 02h00 do dia seguinte, ¢

completando-se as 04h00 em cerca de 80% das flores C. tarsata Smith 37,3 Polinizagéo

(figura 5). . . C. flavifrons Fabricius 19 Polinizacéo
As flores de C. orinocense foram visitadas por sete

espécies de abelhas, distribuidas em quatro géneros, das  Meliponini

tribos Centridini, Meliponini e Xylocopini (tabela 2). Melipona sp. 1.9 Polinizacio

Centris caxiensis apresentou 0 maior percentual de visitas
(53,8%), seguida de Centris tarsata (37,3%). As abelhas, Trigona fulviventris Guérin 2,5 Pilhagem
exceto as pertencentes ao género Trigona, tocavam 0s
6rgéos reprodutivos com o ventre e vibravam para retirar
os grdos de pdlen das anteras. Trigona fulviventris e  Xylocopini

Trigona pallens cortavam as anteras para retirar o polen Xylocopa frontalis Olivier 13 Polinizagio
e ndo tocavam os estigmas das flores.

Trigona pallens Fabricius 1,3 Pilhagem

o N L
\’\*\\‘\
a 1216 Boon o 2 o

Horas do dia

Figura 5. Longevidade das flores, receptividade do estigma, abertura dos poros nas anteras e frequéncia de visitantes florais
em Cochlospermum orinocense. (S = flores abertas (fecundadas); --e-- = flores abertas (ndo fecundadas); --o-- = estigmas
receptivos; - = anteras poricidas abertas; N = visitantes florais).

Figure 5. Flower longevity, stigma receptivity, opening of the pores in anthers and frequency of floral visitors in Cochlospermum
orinocense. (X = open flowers (fecundates); --e-- = open flowers (not fecundates); --0-- = receptives stigmas; -~ = open
poricidals anthers; N = floral visitors).
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Cochlospermum orinocense € autocompativel
(IA1'=0,98) com alta eficacia reprodutiva (ER = 0,81),
exibindo taxas de sucesso reprodutivo equivalentes
quando as flores polinizadas naturalmente sao
comparadas as polinizadas artificialmente por
autofecundagdo, geitonogamia ou xenogamia (y2 = 5,84,
gl =3,N =25, P <0,12). Poucos frutos foram formados
por autofecundacdo espontdnea ou apomixia e estes
abortaram precocemente (tabela 3).

Na tabela 3 observa-se ainda que a taxa de
aborto de frutos foi alta, quando formados por

geitonogamia (45%) ou autofecundacdo manual
(33%), sendo praticamente nula na polinizacédo
natural e xenogamia. Na geitonogamia, a média do
numero de sementes produzidas por fruto (38,62)
foi significativamente menor quando comparada
aos demais tratamentos cujos frutos produziram
sementes (H = 15,24, gl = 3, N = 2724, P = 0,0042).
A massa das sementes formadas por autofecundacéo
manual foi estatisticamente menor que a dos
demais tratamentos (H = 17,95, gl =3, N = 2724,
P =0,0005).

Tabela 3. Resultados dos tratamentos de poliniza¢6es controladas em Cochlospermum orinocense. Letras diferentes indicam

diferencas significativas entre tratamentos com P < 0,05.

Table 3. Results of the treatments of controlled pollinations in Cochlospermum orinocense. Different letters indicate significant

differences between treatments (P < 0,05).

Ne de flores  Frutos Frutos % de Ne de Massa das

Tratamento R . . sementes
tratadas iniciados  desenvolvidos sucesso  sementes fruto? (mg)

Polinizacdo natural (controle) 25 13 13 523 57,912+228  34,633+27
Autopolinizacdo espontanea 28 2* 0 (I - -
Autopolinizacdo manual 25 18 12 48 59,642+ 11,10 34,28°+ 3,27
Geitonogamia 25 18 10 40° 38,62°+ 17,61 34,882+2,76
Xenogamia 25 17 16 642 60,662+ 10,89 34,642%3,0
Apomixia 25 9* 0 0c - -

* Frutos abortados muito precocemente. * Fruits aborted too soon.

Discussao

Cochlospermun orinocense é uma espécie decidua
tolerante a seca (sensu Holbrook et al. 1995) com
fase reprodutiva concentrada na primavera, no auge
do longo periodo de estiagem, cuja duracdo é de 6
meses. A floragdo precoce, intensa e sincronizada na
seca, atrai uma quantidade expressiva de abelhas de
médio e grande porte como Centris caxiensis Ducke
e C. tarsata Smith, seus principais polinizadores.
Estas espécies forrageiam eficientemente entre flores
do mesmo individuo e o fazem em vérios individuos
agrupados, padrdo mais freqliente de distribuicéo de C.
orinocence no habitat. Enquanto a deciduidade confere
maior visibilidade as flores potencializando a atragdo
(Janzen 1967), distribuicdo agrupada e floragéo intensa
e sincronizada com grande “display floral” e oferta de
polen, em dias ensolarados e quentes, favorecem a
alta atividade das abelhas. A alta razdo poélen/évulo,

equivalente a de varias espécies anemofilas (Anderson et
al. 2001) e a de espécies xendgamas sucessionais tardias
(Cruden 1977) aumenta, como nestas, a probabilidade
de polinizacéo.

Suas flores hermafroditas estdo dispostas em
inflorescéncias do tipo tirso, conforme defini¢des de
Bell (1991) e Weberling (1992), e ndo paniculas como
descrito na literatura cléssica (Eichler 1871). Elas
abrem-se ao amanhecer, tornando-se imediatamente
férteis, tendo longevidade de um dia. Este padréo de
longevidade € o mais freqtiente nas flores hermafroditas
de espécies alogamas das florestas tropicais com floragéo
sazonal intensa e sincronizada (Gentry 1974, Primack
1985). Em C. orinocense, entretanto, as flores ndo
fecundadas abortam precocemente ao entardecer, fato
que se contrapde a longevidade fixa, comum em flores
de um dia (Primack 1985), e a senescéncia induzida pela
polinizacéo ou pela remocéo do polen (Proctor & Harder
1995). A senescéncia precoce das flores ocorre ap6s o
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principal periodo de visitagdo dos polinizadores e pode
Ser um mecanismo para economia de agua na seca. Na
congenérica C. vitifolium Spreng., pioneira de florestas
tropicais na América Central que exibe morfologia
floral e estratégia reprodutiva similares, as flores
mantém um alto potencial hidrico e transpiram intensa
e continuamente na seca (Chapotin et al. 2003).

Cochlospermun orinocense é uma espécie al6gama
autocompativel exibindo o denominado sistema de
cruzamento misto (Goodwillie et al. 2005, Knigth et
al. 2005), no qual espécies com flores hermafroditas
se reproduzem por autofecundacdo e fecundagdo
cruzada. Autofecundagdo esponténea prevenida pelas
anteras poricidas e apomixia rara indicam que 0 Sucesso
reprodutivo depende exclusivamente da atividade
do polinizador, sendo a fecundidade proporcional a
disponibilidade de polinizadores.

A prevaléncia da limitagdo de pélen nas populacdes
de plantas alégamas, causada por limitacdo de
polinizadores e/ou insuficiéncia de poélen, tem sido
evidenciada na maioria das espécies estudadas e baseia-se
principalmente nos experimentos de suplementacéo, nos
quais polen extra fornecido aumenta a fecundidade das
plantas (Knigth et al. 2005). A limitagdo aumenta com a
diminuicdo da densidade e pode variar entre populacdes
e temporalmente, sendo considerada a causa primaria
da reducdo na eficiéncia reprodutiva e fecundidade das
espécies alogamas (Ashman et al. 2004, Knigth et al.
2005).

Cochlospermun orinocense exibe alta eficicia
reprodutiva (ER = 0,81), superior a média das espécies
alégamas autocompativeis (ER =0,67) de florestas
sazonalmente secas na Costa Rica (Bawa 1974) e a de
florestas secundarias (ER = 0,66) na Venezuela (Zapata
& Arroyo 1978). Sua eficacia reprodutiva é também
superior a de varias espécies al6gamas autocompativeis
da Floresta Atlantica e Cerrado (Proenca & Gibbs 1994,
Sigrist & Sazima 2004, Mickeliunas et al. 2006, Benezar
& Pessoni 2006). O indice (ER = polinizagdo natural/
polinizacdo cruzada manual) estima a fecundidade
natural em funcdo daquela obtida em condicdes de
maxima polinizagdo, sendo um reflexo da eficiéncia
do polinizador (Zapata & Arroyo 1978). A alta
eficacia reprodutiva e maxima razdo semente/6vulo
sob polinizagdo natural indicam que houve ampla
disponibilidade de pdélen e que a fecundidade na
populacdo de C. orinocense, no periodo em questéo,
foi limitada principalmente pelos recursos da planta
méae como prevé a teoria da selecdo sexual (Bateman
1948, Janzen 1977, Willson & Burley 1983, Wilson et
al. 1994, Knigth et al. 2005). Esta limitacdo imp6e que

cerca de apenas 10% das flores produzidas originardo
frutos que atingirdo a maturidade (razéo fruto/flor =
0,094), com a grande maioria das flores exercendo a
fungdo masculina (Sutherland & Delph 1984) atuando
como doadoras de pdlen.

Fecundidade limitada principalmente pelos recursos
da planta foi também observada na autoincompativel
Cochlospermum vitifolium, sendo sua relativamente
baixa razao semente/6vulo (0,13) atribuida ao efeito do
pélen incompativel (Snow & Roubik 1987, Chapotin
et al. 2003), que pode limitar a disponibilidade de
cruzamentos e intensificar os efeitos da limitacdo de
polen (Byers & Meagher 1992, Knight et al. 2005). A
maior razao semente/dvulo em C. orinocense (0,23)
reforca a hipotese de que autocompatibilidade induz
maior eficiéncia reprodutiva ao eliminar os efeitos
deletérios do pélen incompativel.

A autocompatibilidade em C. orinocense é alta
(IA1'=0,98), com autogamia ocorrendo quando o
polinizador transfere o pélen da antera ao estigma da
propria flor (autofecundacéo facilitada) ou entre flores
do mesmo individuo (geitonogamia). Ambas as formas
de endogamia induzem a depress@o endogamica que se
manifesta como maior taxa de aborto de frutos, reducao
do nimero ou da massa das sementes, reafirmando a
hipotese de que a depressdo endogamica impde limites
a eficiéncia reprodutiva das espécies autocompativeis,
opondo-se mesmo a evolugdo da autocompatibilidade
em plantas (Knigth et al. 2005).

Enquanto a autofecundacdo facilitada pode
ser limitada pela separacdo espacial entre anteras e
estigma, o comportamento do polinizador, visitando
flores sucessivamente no mesmo individuo, sugere
que geitonogamia seja a forma mais freqiiente de
endogamia. A prevaléncia de geitonogamia tem sido
identificada na maioria das espécies com sistema de
cruzamento misto estudadas (Schoen & Lloyd 1992,
Leclerc-Potvin & Ritland 1994, Eckert 2000, Karron
et al. 2004). Sua taxa € uma fungdo do nimero de
flores simultdneamente abertas (“display floral”) e da
frequéncia de movimento do polinizador entre flores
do mesmo individuo (Harder & Barrett 1995, Eckert
2000, Karron et al. 2004), ambos acentuados em C.
orinocense.

A geitonogamia em C. orinocense induz forte
depressdo endogdmica provocando aborto de 45%
dos frutos e reducdo de 33% das sementes por fruto,
aproximadamente. N&o obstante, seu efeito na eficiéncia
reprodutiva na populacdo foi pequeno ja que, sob
polinizacdo natural, a taxa de aborto de frutos foi nula
e obteve-se a méxima razdo semente/6vulo, embora mais
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variavel (maior desvio da média no nimero de sementes/
fruto sob polinizacdo natural quando comparado ao de
polinizagOes artificiais) possivelmente devido a uma
baixa freqtiéncia de geitonogamia nas flores naturalmente
polinizadas.

A geitonogamia assegura a reproducdo quando
cruzamentos (entre individuos) sdo escassos, mas sua
taxa diminui com o aumento da densidade populacional
(Murawski & Hamrick 1991, Franceschinelli & Bawa
2000, Ashman et al. 2004), sugerindo que a distribuicao
agrupada e alta densidade populacional de C. orinocense,
favorecendo a alogamia, devam minimizar os efeitos da
depressdo endogadmica. De acordo com Eckert (2000)
e Ashman et al. (2004), a manutencdo de alta taxa de
alogamia com endogamia inversamente proporcional a
densidade das plantas combina heterose, em individuos
agrupados, com maior seguranca na producdo de
sementes por individuos isolados.

A alta fecundidade em C. orinocense resulta,
portanto, da sua eficiente estratégia reprodutiva que
combina distribuicdo agrupada e floracdo intensa e
sincronizada na seca, em arvores deciduas, com alta razéo
polen/évulo, eficiente polinizacéo por abelhas de médio
ou grande porte e sistema de cruzamento misto. Esta
estratégia permite que fecundidade seja limitada pelos
recursos da planta e ndo por pélen; reduz a geitonogamia,
minimizando a depressdo endogamica em populagdes
com distribuicdo agrupada e pode assegurar a reprodugdo
em individuos isolados na floresta.
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