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Resumo: A selecao sexual em plantas é um assunto que tem sido discutido recentemente na literatura,
considerando que a origem do termo foi proposta por Darwin em 1859. A selecao sexual pode ser entendida
como um mecanismo que age no sentido de conferir sucesso reprodutivo aos diferentes individuos
envolvidos. Nestes casos, as principais relacoes envolvidas na selecao sexual em plantas incluem: (1)
competicdo intrasexual por polinizacao e fertilizacao; (2) escolha da funcao feminina para que os melhores
gametas masculinos tenham acesso aos 6vulos e (3) aborto seletivo de sementes para garantir que embrides
de qualidade se desenvolvam. De acordo com os resultados aqui apresentados, foi possivel identificar mais
de 161 espécies vegetais em que processos relacionados a selecao sexual foram demonstrados. A grande
maioria dos trabalhos foi conduzida a partir de experimentos comparativos de remocao e deposicdo de
poélen e producdo de sementes com os atrativos florais, sendo embasados por testes estatisticos, mas um
ntmero considerével deles foi feito com base em experimentos genéticos e quimicos, e alguns ainda com
base exclusivamente tedrica. A selecdo sexual também tem sido entendida como um dos mecanismos
responsdveis por mudancas evolutivas nas plantas, tais como a morfologia floral (e.g., tamanho das
inflorescéncias, comprimento do estilete, receptividade do estigma) e evolucdo de sistemas sexuais
(e.g., dioicia). Para estudos futuros, ressalta-se a necessidade de incluir uma variedade maior de grupos
taxondmicos em trabalhos de selecdo sexual, além de buscar entender como 0os mecanismos de aptidao
dos graos de poélen e escolha da fémea funcionam em escala molecular. Este trabalho de revisdo objetiva
apresentar como a selecdo sexual ocorre nas plantas e como os experimentos sobre esta temética tém sido
conduzidos.

Palavras-chave: aborto seletivo; competicao polinica; escolha da fémea; principio de Bateman; sucesso
reprodutivo.

AREVISION OF SEXUAL SELECTION IN PLANTS. Sexual selection in plants has been discussed only recently
in the literature, considering that the term was originally proposed by Darwin in 1859. Sexual selection can
be understood as a mechanism that acts in order to ensure reproductive success to different individuals. In
these cases, the main relations involved in the sexual selection in plants are: (1) intrasexual competition for
pollination and fertilization; (2) female choice to guarantee that more vigorous male gametophytes fertilize
the ovules; and (3) selective abortion of seeds so that only high-quality embryos develop. According to our
revision, we found more than 161 plant species in which events related to sexual selection were identified.
Most of these works have been conducted base on comparative experiments of pollen removal and deposition
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and seed production with floral attractiveness, corroborated by statistical tests, although a considerable

number of studies has used genetic and chemical approaches, and a few are exclusively theoretical. Sexual
selection has also been considered as one of the mechanisms that has driven evolutionary changes in plants,
such as floral morphology (e.g., inflorescence size, style length, stigma receptivity) and the evolution of

sexual systems (e.g., dioecy). For future studies, we stress the necessity to include more taxonomic groups
in sexual selection experiments, as well as understand how the mechanisms of pollen ability and female
choice operate in molecular scale. This revision aims to present how sexual selection occurs in plants and

how experiments on this subject have been conducted.

Keywords: Bateman’s principle; female choice; pollen competition; reproductive success; selective abortion.

INTRODUCAO

O termo “selecdo sexual” foi mencionado pela
primeira vez por Darwin (1859). Em seu trabalho
é proposta uma explicacdo sobre como a forma
e a funcdo das estruturas dos organismos
evoluem ao longo do tempo por selecdo natural.
Esse principio aponta que atributos herdaveis
que melhorem as chances de sobrevivéncia
e de produzir descendentes aumentam sua
frequéncia na populagdo ao longo do tempo.
Neste sentido, emerge uma importante questdo:
como caracteristicas exageradas, aberrantes e
ornamentacoes, tais como chifres protuberantes
e longas e chamativas penas, poderiam contribuir
para o sucesso reprodutivo dos organismos sem
comprometer a sobrevivéncia dos mesmos?

Aselecao sexual pode ocorrer quando existe uma
competicdo entre individuos por parceiros sexuais,
de maneira que os atributos mais vantajosos de um
individuo em relagdo a outro sao selecionados pelo
parceiro e com isso conferem sucesso reprodutivo.
Por mais que a definicdo de selecao sexual seja
ainda uma questdo controversa e ampla (Moore
& Pannell 2011), consideramos que esta deve
ser vista como um processo em que ha interacao
entre membros dos dois géneros, de maneira
que tais relagdes possam resultar na evolucao de
caracteristicas por meio de competicao qualitativa
e quantitativa por aquisicao de parceiros (Skogsmyr
& Lankinen 2002). Assim, a selecdo sexual ocorre
quando ha diferenca de sucesso reprodutivos para
os géneros, causado pelas relacdes de competicao
por cruzamento (Arnold 1994).

Durante muito tempo, o conceito de sele¢do
sexual foi aplicado somente para espécies animais,
devido principalmente ao fato de a maioria das
plantas ser hermafrodita (Moore & Pannell 2011),
e a selecdo sexual foi inicialmente empregada
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para explicar eventos de competicao dos machos
e escolha da fémea em espécies com sexos
separados. Contudo, tal argumento ndo se justifica
se considerarmos que nos vegetais ocorre um
ciclo de vida com alternancia de geracoes, ou seja,
existem dois tipos de individuos: os esporéfitos
e os gamet6fitos (Guerrant 1988). Apesar dos
esporo6fitos (2n) serem de fato hermafroditas, os
gamet6fitos (n), por outro lado, sdo unissexuados
e, durante a reproducdo, tanto microgametoéfitos
como megagametofitos interagem de maneira
independente e, portanto, podem ser interpretados
como individuos que desempenham funcoes
masculinas e femininas (Moore & Pannell 2011,
Lankinen & Green 2015).

Bateman (1948) foi provavelmente o primeiro a
sugerir a ocorréncia de selecao sexual em plantas.
Mesmo assim, foi somente depois de mais de
um século da teoria de Darwin que boa parte da
comunidade cientifica passou a considerar que
as plantas também estariam sujeitas ao regime
de selecao sexual. Por volta da metade dos anos
1970 e inicio de 1980, uma série de autores
apontaram eventos de selecao sexual nos vegetais
demonstrando a competicdo entre gametas
masculinos na fertilizacdo de gametas femininos,
além de sugerirem que tais processos poderiam
desempenhar papéis fundamentais na evolugdo
das caracteristicas florais, e até mesmo na evolucao
da dioicia e do dimorfismo sexual em plantas
(Janzen 1977, Lloyd & Webb 1977, Willson 1979,
Bawa 1980a,b, Charnov 1982,).

Ap6s a publicagdo destes trabalhos, ficou claro
que a selecdo sexual também atua nas plantas e
que o hermafroditismo e a aparente auséncia de
caracteristicas exageradas ndo sdo impeditivos
para que tal selecdo ocorra nos vegetais. Isso foi
demonstrado por Wilson et al. (1994) quando
avaliaram os valores individuais preditivos para



a funcdo feminina e masculina em cada fase da
reproducdo e constataram que cada uma delas
pode apresentar diferentes sucessos reprodutivos
dependendo da fase da reproduc¢do, sugerindo que
mesmo em flores bissexuadas as oportunidades
de sucesso atingem separadamente as funcoes
maternas e paternas.

A selecdo sexual, tanto em plantas quanto em
animais, pode ser dividida de duas maneiras:
1) intrasexual, na qual ocorre competicdo entre
organismos do mesmo sexo para ter acesso ao
sexo oposto (funcdo masculina) e 2) intersexual,
caracterizada pela escolha do parceiro (associado
a funcdo feminina). A selecdo sexual também
pode compreender duas fases distintas: 1) a pré-
fertilizacdo, que envolve a competicio macho-
macho e a escolha da fémea e 2) pds-fertilizacao,
que corresponde a fase onde eventos de aborto
do embrido estariam relacionados com a selecao
sexual.

O presente trabalho objetiva apresentar as
maneiras pelas quais a selecdo sexual atua nas
plantas, considerando as fases pré e pos-fertilizacao
e os diferentes tipos de competicio e escolha
da fémea, além de descrever como os principais
estudos tém sido abordados. Esta revisao, portanto,
inclui um panorama recente sobre a selecdo sexual
em plantas.

MATERIAL E METODOS

Este trabalho foi elaborado com base no
levantamento bibliografico sobre selecio sexual em
plantas. Utilizamos como referéncia os principais
trabalhos de revisdo sobre o tema (Stephenson &
Bertin 1983, Willson 1994, Skogsmyr & Lankinen
2002, Moore & Pannell 2011, Lankinen & Green
2015, Beekman et al. 2016), e selecionamos os
principais artigos citados nestas referéncias para
elaboracao do trabalho. Realizamos também uma
busca pelo termo “sexual selection pollen” na base
de dados Web of Science, sem restricdo do ano
de publicagdo. O termo e a base de dados foram
escolhidos de acordo com a proposta de Lankinen
& Green (2015).

Dos 600 artigos retornados na busca da base de
dados, apenas 146 resultavam em evidéncias de
selecdo sexual em plantas, ainda que os autores
nido abordassem a temdtica com este termo
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(Material Suplementar 1). Aqui, é importante
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esclarecermos que em muitos casos os autores nao
empregaram o termo “selecdo sexual” ao longo
do referido trabalho; mesmo assim, ao evidenciar
que os resultados apresentados se tratavam de
processos de selecao sexual na espécie estudada,
optamos por incluir tal artigo/tdxon no Material
Suplementar 1. Também incluimos os artigos
que haviam sido citados nos trabalhos de revisao
sobre selecado sexual mencionados acima. Todos os
nomes cientificos citados tanto no texto quanto no
Material Suplementar 1 foram consultados na base
de dados The Plant List (http://www.theplantlist.
org) e Lista das Espécies da Flora do Brasil (http://
floradobrasil.jbrj.gov.br). Desta forma, utilizamos a
grafia dos nomes cientificos que sdo aceitos nestas
duas plataformas e fizemos alteracoes nos casos em
que o nome utilizado no artigo original é tratado
atualmente como sindénimo.

Por fim, advertimos que nas secdes que se
seguemusaremoscomfrequénciaostermos“fun¢ao
masculina” e “funcao feminina”, em referéncia as
estruturas de reproducao masculina (e.g., estames,
antera, graos de pélen) e feminina (e.g., pistilo, saco
embriondrio, oosfera), respectivamente.

RESULTADOS

Embora estudos sobre selecdao sexual em plantas
tenham sido negligenciados durante muito
tempo, os cientistas atualmente tém consentido
que tal selecao também ocorre nos vegetais. Mais
precisamente, as relacdes de sele¢do sexual foram
encontradas em 161 espécies de plantas, das quais
apenas uma é gimnosperma (Pinus Ssylvestris,
Pinaceae), sendo as demais angiospermas
(Material Suplementar 1). Mesmo que nao tenha
sido encontrado nenhum trabalho demonstrando
a selecao sexual em samambaias, Moore & Pannell
(2011) e Beekman et al. (2016) argumentam que
estes organismos também estariam sujeitos a
eventos de competicdao gametofitica, isso porque
os autores acreditam que os gametoéfitos das
samambaias homosporadas, ao serem capazes
de lancar hormoénios no ambiente e induzir o
desenvolvimento de gametéfitos masculinos
na vizinhang¢a (Schedlbauer 1976, Banks 1994,
Korpelainen 1994), também estariam sujeitos
a selecao sexual uma vez que tais processos
podem conferir maiores chances de cruzamento
e consequente sucesso reprodutivo. Desta forma,
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assume-se que a selecdo sexual pode ocorrer
tanto nas samambaias quanto gimnospermas e
angiospermas.

Com base em nosso levantamento, nota-se que
as 161 espécies estdo distribuidas em 63 familias de
plantas, sendo Apocynaceae (N =12) e Orchidaceae
(N = 12) aquelas com mais representantes (Figura
1). Raphanus raphanistrum (Brassicaceae) foi
a espécie mais estudada, estando presente em
10 artigos. A selecao sexual atuando na funcao
masculina foi demonstrada para 134 espécies, ao
passo que na funcao feminina, 77 espécies (Figura
2a) (lembrando que em uma mesma espécie ambas
as funcoes podem estar sujeitas a selecdo). Com
relacdo ao sistema sexual, do total de espécies
apresentadas, 122 sdo hermafroditas, 14 dioicas,
nove ginodioicas, nove monoicas (i.e., diclinas),
cinco andromonoicas, uma androdioica e apenas
Sagittaria latifolia (Alismataceae) pode apresentar
individuos dioicos ou individuos monoicos (Figura
2b).
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Com base nos resultados, também foi possivel
notar que dos 151 trabalhos aqui levantados, 114
obtiveram suas conclusdes a partir de experimentos
comparativos corroborados por andlises estatisticas
(Figura 2c), de maneira que os eventos de selecao
sexual foram identificados, por exemplo, por meio
de correlacoes entre remocao e deposicdo de
p6len com ntimero de flores, tamanho das pétalas,
producdao de néctar e quantidade e qualidade
de sementes geradas. Dois trabalhos tiveram
conteido puramente teérico (Figura 2c). Como
excecoes destes tipos de abordagens, 35 artigos
foram conduzidos por meio de andlises genéticas
ou fisioldgicas/quimicas (Figura 2c). Neste cendrio,
destacamos os trabalhos de Aagaard et al. (2013)
que identificaram genes candidatos responsdveis
por mecanismos de incompatibilidade; Zhang
et al. (2010) que identificaram e quantificaram
hormonios vegetais envolvidos durante a deposicao
de poélen e posterior fertilizacdo; Dorken & Perry
(2017) que compararam relagdes de paternidade
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Figura 1. Numero de espécies estudadas (N = 161) por familia (N = 63) nos 151 estudos sobre sele¢do sexual em plantas

utilizados na revisao.

Figure 1. Number of studied species (N = 161) per family (N = 63) in the 151studies on sexual selection in plants used

in the review.
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Figura 2. a) Fun¢@o sexual estudada nos artigos; c¢) Sistema reprodutivo das espécies estudadas; b) Metodologias

utilizadas nos 151 trabalhos levantados.

Figure 2. a) Sexual function studied in the papers, b) Reproductive system of the studied species; c) Employed methodology

in the 151 works presented.
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por meio de diferencas genéticas utilizando
marcadores de microssatélite; e Gerald et al. (2014)
que mapearam loci de caracteristicas quantitativas
para identificar genes responsdveis pelo controle
de escolha da fémea, dentre outros.

Vale também ressaltar que no século passado,
de 1928 (data de publicacdo do primeiro artigo
sugerindo a selecdo sexual em plantas) a 1999,
apenas 61 artigos demonstraram que a selecdo
sexual ocorre em determinadas espécies vegetais
(Figura 3). Por outro lado, de 2000 a 2018, houve um
aumento impressionante no nimero de estudos
sobre o assunto, representando 90 artigos em
menos de 19 anos (Figura 3).

SELECAO SEXUAL EM PLANTAS

Processos pré-fertilizacio I: competicio
macho-macho

A competicdo pode ser entendida como um
mecanismo no qual um
um determinado recurso, que passa a estar
indisponivel ou disponivel de forma reduzida
para outro individuo (Stephenson & Bertin 1983).
Na competicdo entre as funcdes masculinas
em plantas, o recurso seria representado pela
disponibilidade de parceiros (i.e., gametoéfitos
femininos) e os competidores seriam os gametoéfitos
masculinos (i.e.,, graos de pdlen, tubo polinico).
Com isso, existe uma arena de competicdo entre
gamet6fitos masculinos (Skogsmyr & Lankinen
2002) e aqueles com maior aptiddo para serem
entregues e fertilizarem possuem um maior
sucesso reprodutivo. Considerando que parte dos
genes que sao expressos no espordéfito também o
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é no gametofito (Mulcahy & Mulcahy 1987), entdo
o sucesso reprodutivo de determinados graos de
poélen pode favorecer a selecdo de individuos na
fase esporofitica (Willson 1994).

O investimento energético da funcdo masculina,
contrariamente ao da funcdo feminina que investe
quase todo recurso para producdo de sementes
(Dickmann & Kozlowski 1969, Sweet 1973, Smith
& Evenson 1978, Lovett-Doust & Harper 1980,
Stephenson 1980), é direcionado principalmente
para a producdo de graos de pélen, fazendo com
que a competicdo intrasexual masculina ocorra
para que o grao de pélen tenha acesso aos 6vulos;
lembrando que de maneira geral haverd mais
graos de pdlen que 6vulos para serem fertilizados
(Stephenson & Bertin 1983).

Esses foram os argumentos utilizados para
nortear o principio de Bateman (1948) e fortalecem
aideia de que a selecao sexual atua mais na funcao
masculina. Esse principio s6 se aplica, contudo,
se a producdo de sementes for limitada por
disponibilidade de recursos e nao pelo sucesso
de acasalamento (i.e, numero de parceiros
disponiveis). Diante disso, trabalhos envolvendo
limitagdo polinica desafiam a forma que a teoria
da selecao sexual foi concebida inicialmente, ja
que buscam demonstrar se a producao de frutos
e sementes é maior quando se suplementa flores
com poélen, ou seja, se a funcdo feminina teria
maior sucesso reprodutivo quando houvesse um
maior acesso por parceiros.

A competicdo intrasexual da funcdo masculina
em plantas pode ocorrer em trés fases distintas:
entrega do pdlen, pré-fertilizacdo e pos-fertilizagdo
(Willson 1994). Esta ultima fase serd discutida
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Figura 3. Numero de publicacdes sobre selecdo sexual em plantas ao longo das décadas no periodo entre 1920 e 2018.

Figure 3. Number of publications on sexual selection in plants over the decades in the period between 1920 and 2018.
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quando tratarmos os mecanismos de escolha da
fémea. Com relacdo ao primeiro caso, considera-se
que ocorre competicdo antes mesmo do momento
em que uma fracdo ou todos os gameto6fitos
masculinos sejam retirados do esporéfito doador
de pdlen. No segundo caso, a competicdo ocorrerd
se existir mais grdos de pdélen vidveis a serem
depositados do que 6vulos no ovério. Espera-se
que a competicdo macho-macho ocorra mais em
plantas que ndo apresentem auto-polinizacao,
dessa forma existe maior possibilidade de ganhos
para competicio da funcdo masculina nas
populacdes com polinizacdo cruzada (Stephenson
& Bertin 1983).

Dentro desta temdtica, talvez uma das
dificuldades seja entender em que ponto asrelacoes
de competicdo masculina se iniciam. Existe uma
forte correlacdo entre a produgdo de pdlen e a
atracao das partes florais, como ntmero de flores
e tamanho de estruturas atrativas (Wilson 1990,
1994, Stephenson & Bertin 1983). Neste sentido,
entendemos que a competicio macho-macho
se inicia quando ha produg¢do de graos de pdlen,
uma vez que a quantidade de pélen produzido e a
atratividade dos recursos florais podem influenciar
na atracao de polinizadores e a consequente troca
e transporte de gametas masculinos.

As plantas ndo possuem controle do movimento
dos graos de poélen, mas podem influenciar o
recolhimento e movimento do pdlen por meio de
modificagdes que afetam a aquisicdo de energia/
recursos por parte dos polinizadores (Stephenson
& Bertin 1983). Nado iremos tratar aqui 0os processos
evolutivos que levaram a evolucdo através da
selecdo natural para atragdo de polinizadores, mas
buscaremos explicar como determinados atributos
florais (tamanho das inflorescéncias, tamanho
das pétalas, cores e néctar) se correlacionam com
eventos de selecdo sexual da fun¢do masculina.
Desta forma, apresentaremos as vias pelas quais
individuos com maior quantidade de flores
nas inflorescéncias, pétalas mais chamativas,
presenca de néctar, dentre outras caracteristicas e
apéndices florais, podem influenciar os processos
de competicao da fun¢ao masculina (Stephenson &
Bertin 1983, Skogsmyr & Lankinen 2002).

Quantidade de flores e tamanho das
inflorescéncias: Plantas hermafroditas com maior
ntamero de flores e inflorescéncias por individuo
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aumentam a frequéncia de polinizadores. Alguns
trabalhos com diferentes espécies de Asclepias
(Apocynaceae) (Wilson & Rathcke 1974, Wilson
& Price 1977, Bell 1985, Wolfe 1987) demonstram
claramente uma relacdo positiva entre a remocgao
das polinias e o tamanho da inflorescéncia, o que
pode levar a um aumento do sucesso reprodutivo
masculino, enquanto que o sucesso reprodutivo
feminino é menos afetado. Bell (1985) percebeu
que as flores femininas mantém a quantidade de
sementes produzidas mesmo se o tamanho da
inflorescéncia é reduzido, enquanto que neste
caso o sucesso reprodutivo da funcdo masculina
é diminuido, evidenciando que o tamanho das
inflorescéncias influenciou mais intensamente
a remocdo de graos de pélen do que a deposi¢do
deles. Por outro lado, quanto maior o nimero de
flores nas inflorescéncias de espécies de Habenaria
(Orchidaceae), maiores quantidades de polinias
sdao removidas (Moré et al. 2012). Um maior nimero
de flores também pode levar a maior geitonogamia
(cruzamento entre flores do mesmo individuo) em
plantas auto compativeis, o que representa um
custo para a funcao masculina (de Jong et al. 1993).
Uma das principais desvantagens da geitonogamia
é que tal evento pode diminuir a competicao entre
graos de podlen, o que influencia negativamente
na quantidade e qualidade da progénie (Waser
& Price 1991, de Jong et al. 1993, Yang et al. 2005),
resultando em uma consideravel diminuicao do
sucesso reprodutivo masculino. Desta forma,
a geitonogamia seria vantajosa em ocasides
em que had pouca disponibilidade de agentes
polinizadores ou para plantas geograficamente
mais isoladas, mas poderia causar diminuicoes
significativas no sucesso reprodutivo da func¢ado
masculina. Considerando que o nimero de flores
pode influenciar positiva (i.e., por aumento de
competicdo de poélen) ou negativamente (i.e.,
quando hd geitonogamia) o sucesso reprodutivo
da funcao masculina, entdo é possivel que haja um
equilibrio de saturacao onde o ganho por aptidao
desacelera quando a planta produz flores em
excesso (de Jong et al. 1993).

A selecao sexual imposta na funcdo masculina
(i.e, competicido por producdo e remocdo de
poélen) tem sido apontada como um dos principais
motivos pelos quais individuos podem produzir
flores em excesso (Skogsmyr & Lankinen 2002).
Uma possivel evidéncia é que em plantas dioicas os



individuos masculinos apresentam inflorescéncias
maiores e com mais flores (Moore & Pannell 2011).
Em Wurmbea dioica (Colchicaceae) (Vaughton &
Ramsey 1998), por exemplo, individuos masculinos
apresentam inflorescéncias mais robustas e com
flores mais numerosas.

Pétalas mais chamativas e presenca de néctar:
Uma das hipéteses propostas por Wilson (1994)
implica que as flores com corola mais atrativa
aumentardo o sucesso reprodutivo masculino. Em
um experimento conduzido em Achillea ptarmica
(Asteraceae), a remocao das bracteas presentes
nos capitulos reduziu apenas as taxas de remocao
de poélen, mas ndo interferiu significativamente
na producdo de sementes, sugerindo que apenas
a funcao masculina seria afetada pela exposicao
floral (Andersson 1991). Jd o sucesso reprodutivo em
funcdo dareducdo da corola em Impatiens capensis
(Balsaminaceae) reduz apenas o sucesso da funcao
masculina, ndo apresentando afeito na funcao
feminina (Bell 1985). A correlacao positiva entre
tamanho da corola e producdo de pélen também
foi confirmada para Raphanus raphanistrum
(Brassicaceae) (Stanton & Preston 1988). Tal como
sugerido nestes estudos, o tamanho das pétalas
pode garantir uma maior taxa de remocao de pdlen,
contribuindo assim para o aumento da competicao
entre gametas masculinos e consequente ganho
de sucesso reprodutivo da funcdo masculina. Por
outro lado, os atributos florais irdo atrair mais
polinizadores e por consequéncia contribuirdo
também para o sucesso da funcdo feminina,
principalmente em espécies andromonoicas, as
quais apresentam este tipo de sistema reprodutivo
para evitar autopolinizacao e, portanto, deposicao
de pdlen “inadequado” favorecendo a aptidao
feminina (Podoslsky 1992).

Além do tamanho da corola, experimentos
envolvendo coloracdo das pétalas em duas
variedades de Raphanus raphanistrum
(Brassicaceae) — espécie com elevada variacdo de
cor da corola — demonstraram que a cor também
pode aumentar o sucesso reprodutivo masculino
(Stanton et al. 1986, Stanton et al. 1989, Devlin &
Ellstrand 1990). Nestes trabalhos, foi verificado
que as sementes geradas possuiam como doadores
de poélen os individuos com maiores taxas de
visitantes, sugerindo que a coloragdo da corola, ao
atrair mais polinizadores, contribuiu para o sucesso
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reprodutivo da funcdo masculina, ao passo que os
componentes da fun¢do feminina (e.g., nimero de
sementes geradas) ndo apresentaram tal correlacao.
Além disso, estes estudos também constataram
a discriminacdo por parte dos polinizadores a
favor das flores com pétalas amarelas, sugerindo
que a coloracdo das pétalas desempenha papel
importante no sucesso reprodutivo paterno.

Outro recurso floral que pode influenciar no
sucesso reprodutivo da funcdo masculina é a
quantidade de néctar. O numero de visitantes
aumenta em flores e individuos que possuem
maior quantidade de
diretamente a polinizacdo. Em Asclepias quadrifolia
(Apocynaceae), a alta producao de néctar aumenta
o sucesso reprodutivo masculino, sem alterar o
sucesso reprodutivo feminino (Pleasants & Chaplin
1983). Em Jacaratia dolichaula (Caricaceae),
observou-se que o conteido nectarifero foi
somente produzido por flores masculinas ou pelo
menos em fases onde a funcdo masculina estava
ativa (Bawa 1980a). J4 as flores de Angelica sylvestris
(Apiaceae) produziram néctar quando ambas as
funcdes masculina e feminina estavam ativas,
porém ha reducao, na ordem de 3:1, na quantidade
de néctar produzido quando a funcdo feminina
estava ativa (Stpiczynska et al. 2015).

néctar, influenciando

Competicdo entre as funcoes masculinas através
do_impedimento de acesso a funcio feminina:
A competicdo entre as funcoes masculinas por
interferéncia foi demonstrado por Cocucci et al.
(2014). Este trabalho apresenta uma descricdo de
como funcionam os mecanismos de polinizacdo
de alguns representantes da tribo Oxypetalinae
(Apocynaceae, subfamilia Asclepiadoideae). Em
algumas espécies da tribo, dois grandes agregados
de pélen, cada um reconhecido como uma polinia,
estdo interligados por uma estrutura acessdria
estéril que une as polinias por meio de dois
“bracos”, formando assim um complexo chamado
de polinario (Harder & Johnson 2008). Assim,
cada polindrio é constituido pela estrutura estéril
com dois bragos que se conectam a duas polinias.
Quando um polinério é removido de uma flor, ele
passa a estar aderido ao corpo de um polinizador
que, por sua vez, ao visitar outras flores, pode fazer
com que um novo polindrio seja adicionado em um
dos apéndices do polindrio inicial, criando uma
espécie de corrente em que polinérios provenientes
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de diferentes flores podem ser carregados por um
mesmo polinizador. Este fendmemo é conhecido
como concatenacdo. Quando ocorre esta
concatenacdo, o polindrio localizado na porcao
distal da corrente é mais facilmente depositado
na superficie estigmdtica, conferindo vantagem
de acordo com esta posicdao. Algumas espécies da
tribo Oxypetalinae apresentam estruturas similares
a chifres, localizadas nos bragos que unem as duas
polinias (Cocucci et al. 2014). Estes “chifres” sdo
responsdveis por evitar que ocorra a concatenacao
de diferentes polindrios, conferindo vantagem ao
polindrio que foi inicialmente aderido ao corpo
do polinizador, e podem ter sido originados por
conta da intensa competicdo entre polindrios
(i.e.,, funcao masculinas) em uma determinada
linhagem dentro de Oxypetalinae (Harder &
Johnson 2008). Assumimos, portanto, que estes
eventos caracterizam uma competicdo entre as
fung¢des masculinas por meio do impedimento de
acesso a fun¢do feminina.

Competicdo macho-macho apoés deposicio de
polen: Para que ocorra competicdo intrasexual
depois da deposicao de poélen, é necessario
que graos provenientes de diferentes doadores
atinjam a superficie estigmdtica de uma flor
(Willson 1994, Skogsmyr & Lankinen 2002). Com
isso, espera-se que exista uma diferenca genética
entre os gameto6fitos e que isso se manifeste de
acordo com distintas caracteristicas fenotipicas,
tais como habilidade competitiva e crescimento
do tubo polinico (Willson 1994). O tamanho do
poélen tem sido apontado como uma caracteristica
fenotipicamente varidvel (Plitmann & Levin 1983),
embora ndo seja a melhor maneira de medir a
habilidade competitiva dos gametas masculinos.
A taxa de crescimento do tubo polinico, por outro
lado, tem sido apontada como principal indicativo
de aptidao da funcdo masculina e apresenta
considerdvel variacdo fenotipica (Buchholz &
Blakeslee 1930, Bookman 1984, Snow & Spira
1991). Uma importante vantagem em se produzir
tubos polinicos com crescimento acelerado é que
os tecidos maternos podem alocar mais recursos
para os 6vulos que sao fertilizados primeiros, o
que representa uma grande vantagem reprodutiva,
ja que as sementes produzidas terdo maior vigor
(Havens & Delph 1996, Delph et al. 1998,).

Além do tamanho do pélen e crescimento do

Oecol. Aust. 24(1): 25-44, 2020

tubo, outras caracteristicas também podem conferir
vantagens competitivas aos gametas masculinos.
Na espécie Viola diversifolia (Violaceae), o nlimero
de poros na superficie do pélen variou e aqueles
com o maior nimero obtiveram maior sucesso
reprodutivo (Dajoz et al. 1991). Em outros casos,
a habilidade competitiva dos gametas masculinos
pode ser analisada quando existe um ambiente com
intensa competicdo apés a deposicdo de pdlen.
H4 um aumento da taxa de germinacdo quando
existe uma quantidade maior de graos de pdlen
depositados no estigma — em alguns casos quando
a deposicdo era reduzida, as taxas de germinagdo
foram quase nulas (Brewbaker & Majumder 1961,
Schemske & Fenster 1983, Holm 1994). A liberagao
de Ca* por grdos de polen adjacentes tem sido
apontada como a principal causa deste fendmeno
(Bertin 1988).

Uma importante maneira de se testar a
competicdo intrasexual em plantas tem sido por
meio de experimentos com deposicao de graos de
poélennasuperficie estigmaticae posterioravaliacao
da qualidade e quantidade da progénie. Diversos
estudos tém apontado uma relacdo positiva entre
a quantidade de pdlen depositado e o namero de
doadores de pélen com a producdo de sementes,
embora uma concentracao excessiva de podlen
pode levar ao impedimento de acesso de gametas
masculinos de alta qualidade (Harder et al. 2016a),
o que reduziria o sucesso reprodutivo nestes casos.
Em Campsis radicans (Bignoniaceae) (Bertin 1990),
Fagopyrum esculentum (Polygonaceae) (Bjorkman
1995), Dianthus chinensis (Caryophyllaceae)
(Mulcahy & Mulcahy 1975) e Cucurbita pepo
(Cucurbitaceae) (Schlichting et al 1990), foi
observado que o aumento da competicao entre
graos de pdlen provenientes de diferentes doadores
melhorouaqualidade e/ouaumentou aquantidade
de sementes geradas, sugerindo que a competi¢cao
intrasexual ocorre em plantas e pode influenciar
o0 sucesso reprodutivo dos individuos. Excecao foi
apontada em Chamaecrista fasciculata (Fabaceae)
(Sork & Schemske 1992), em que o sucesso da
progénie ocorreu de forma aleatéria e portanto nao
relacionada a competicao.

Estudos mais detalhados acerca do crescimento
do tubo polinico exploraram minuciosamente
como o tubo polinico pode se desenvolver nas
diferentes etapas do processo pdés-deposicdo, e
como o tipo e intensidade da competicdo pode



variar dentro de cada uma das etapas. Harder et al.
(2016b) identificaram oito combinacoes diferentes
de interagdo polen-pdélen e destes com os tecidos
maternos, onde gamet6fitos masculinos podem
apresentar densidades independentes, medida
a partir de caracteristicas individuais de taxa de
crescimento, vigor, germinacdo, incompatibilidade,
e dependentes, dependendo da concentracdo de
outros gameto6fitos ocupando aregido estilar. Ainda,
podem interagir, espacialmente, de forma repelida
(i.e., quando se evitam) ou aleatoéria (i.e., quando
ndo ha tal interacdo) e, temporalmente, de maneira
sequencial (i.e., quando diferentes tubos germinam
e crescem continuamente) ou simultinea (i.e.,
quando acontecem concomitantemente) (Harder
et al. 2016b). Tais interacdes também podem variar
quando acontecem antes ou depois de eventos de
competicao (Harder et al. 2016b). Nesse estudo de
Harder et al. (2016b), os eventos descritos acima
foram analisadas para nove espécies distintas,
de maneira que cada combina¢do variou nos
diferentes tédxons e, inclusive, para flores do
mesmo individuo. As oito situacoes referidas foram
também corroboradas por modelos estatisticos
tedricos e empiricos (Harder ef al. 2016a)

Tais observacdes possuem implica¢des diretas
muitoimportantesquandoestudamosasrelacoesde
competicdo nos tecidos maternos, principalmente
considerando que os trabalhos publicados até o
momento nao incluem em suas andlises todas as
varidveis as quais os gametofitos estdo sujeitos do
momento que o pélen é depositado no estigma até
o desenvolvimento do tubo polinico. Assim sendo,
as contribui¢coes de Harder et al. (2016a) e Harder et
al. (2016b) desafiam a forma como os estudos eram
conduzidos e apresentam informacdes valiosas que
deveriam ser levadas em consideracao para futuros
estudos na area da selecao sexual.

Processos pré-fertilizacdo II: escolha da
fémea

Como foi discutido na secdo anterior, pode
haver competicdo entre as fungdes masculinas
antes da deposicdo dos graos de pdlen e quando
existem mais graos de poélen na superficie do
estigma do que 6vulos a serem fecundados. Neste
altimo caso, os grdaos de pélen sdo depositados
no estigma, germinam, penetram na superficie e
entdo produzem o tubo polinico, que ird crescer ao
longo do estilete em direcao aos 6vulos (Herrero
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& Hormoza 1996). Assim, considerando que existe
uma disponibilidade grande de graos de pélen,
uma nova etapa da selecdo sexual pode ocorrer:
a escolha de gametas masculinos pela func¢do
feminina. E importante esclarecer, contudo, que
as funcoes femininas das plantas ndo selecionam
deliberadamente seus parceiros, assim como ocorre
nos animais quando a fémea escolhe o macho
com base em caracteristicas e comportamentos
de coorte. Além disso, em muitos casos fica dificil
diferenciar se de fato os tecidos maternos agem
no sentido de selecionar os gametas masculinos
ou se apenas estabelecem uma condicdo para que
haja aumento da competicdo masculina (Arnold
1994, Moore & Pannell 2011). De qualquer forma,
para fins didaticos e para manter a harmonia entre
a maioria dos autores, optamos por manter o que
tem sido convencionado e chamar de “escolha da
fémea” os processos em que os tecidos maternos
restringem e selecionam determinados graos de
polen e tubos polinicos, bem como sdo capazes de
abortar sementes.

A escolha da fémea é uma etapa muito
importante dentro da selecdo sexual, tendo
em vista que a funcdo feminina ird selecionar
os gametas masculinos com melhor qualidade
genética, garantindo o sucesso reprodutivo
daqueles com maior aptidao. De uma maneira
geral, entende-se que os tecidos maternos
selecionam seus parceiros a medida que criam um
ambiente propicio a competicdo, fazendo com que
estilete e estigma funcionem como uma espécie de
arena para competicdo de gametas (Skogsmyr &
Lankinen 2002). Ja foi demonstrado, por exemplo,
que pistilos com estiletes mais longos podem
intensificar a competicao, pois permitem que mais
tubos polinicos se desenvolvam, além de garantir
que eles percorram um maior trajeto em um maior
periodo de tempo (Mulcahy 1979, Yang & Wang
2015).

Um outro mecanismo semelhante no sentido
de aumentar as relacoes de competicio dos
gametas masculinos é a maturacgdo tardia do tecido
carpelar. Neste caso, foi demonstrado em Anemone
canadensis (Ranunculaceae) que a maturacado
tardia do tecido materno garante que diversos graos
de poélen sejam depositados ao longo de vérios dias,
de maneira que este processo além de aumentar
a competicdo entre os tubos polinicos também
permite que os gametas masculinos alcancem o
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ovario simultaneamente (Douglas & Cruden 1994).
Este tipo de mecanismo aumenta as chances da
funcao feminina selecionar os melhores gametas
e diminuir a possibilidade de que tubos polinicos
com menor vigor fertilizem os 6évulos puramente
por acaso (Moore & Pannell 2011).

Os sistemas de incompatibilidade, por
outro lado, sdo provavelmente os eventos mais
conhecidos — e talvez os que de fato caracterizam
uma “escolha” — de selecdo por parte da funcgao
feminina. Tais sistemas tém sido tradicionalmente
vistos como mecanismos para  evitar
autopolinizacdo, resultando em um sistema de
autoincompatibilidade no qual ocorre uma falha
de aderéncia, germinac¢do ou crescimento do tubo
polinico quando um grao de pélen é depositado
na superficie do estigma (Richards 1997). O tecido
pistilar, portanto, é capaz de restringir a germinacgao
e o crescimento do tubo polinico e assim selecionar
quais gametas masculinos poderao ter acesso aos
6vulos (Richards 1997). Durante estes processos,
pode incompatibilidade esporofitica
e gametofitica (Elleman & Dickison 1994,
Nettancourt 1997a). Neste contexto, 0s sistemas
de incompatibilidade garantem a identificacao de
certos componentes genéticos do doador de pdlen
oudo gametamasculino, conferindo carater seletivo
ao tecido materno. Mesmo quando mecanismos de
incompatibilidade nao estdo envolvidos, a planta
receptora é capaz de influenciar o crescimento
do tubo polinico ao alterar a suplementacdo
nutricional em seus tecidos (Herrero & Hormoza
1996).

Diversos fatores genéticos tém sido apontados
como responsdveis por governar os eventos de
incompatibilidade, como, por exemplo, o niimero
de loci que compde o sistema em determinada
espécie ou o numero de alelos em cada locus
em uma populacdo, bem como fen6menos de
dominancia de genes, epistasia e padroes de
ligacao (Nettancourt 1977b). O complexo de
genes presentes no locus-S, expresso em tecidos
maternos e paternos, tem sido apontado como
a principal regido génica relacionada ao sistema
de incompatibilidade e funciona por meio de
interacOes entre glicoproteinas e receptores de
quinase (Elleman & Dickison 1994, Nettancourt
1997a, Takayama & Isogai 2005). Em Brassica napus
(Brassicaceae), uma espécie auto-incompativel, a
supressao da proteina ARC1, expressa em maior

haver
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escala na regido estigmatica e que interage com um
receptor de quinase (SRK), resultou na producao
de sementes quando individuos de uma mesma
linhagem foram auto-polinizados (Stone etal. 1999).
H4é diversos tipos de glicoproteinas na superficie do
grao de pélen em quatro géneros de Brassicaceae
e tais proteinas poderiam ser responsaveis por
mediar o reconhecimento do pélen por parte do
tecido materno (Fiebig et al. 2004). Além disso,
as plantas possuem determinados genes que em
conjunto formam um complexo de compatibilidade
de tecidos (MCH, em inglés) e tal complexo estd
também presente em animais atuando no sistema
de imunidade (Potts & Wakeland 1993).
Recentemente, estudos mais avancados
envolvendo gendmica de plantas tém comec¢ado
a identificar genes relacionados a selecdo de
gametas durante eventos pré-zigéticos. Em um
estudo protedmico para identificar quais proteinas
estariam presentes durante o desenvolvimento
do tubo polinico em espécies do género Mimulus
(Phrymaceae), foram identificadas mais de duas
mil proteinas presentes nos gametas masculinos
durante a germinacdo do tubo e deste total,
159 estariam processos
que contribuem com a criacdo de barreiras
reprodutivas durante a fertilizacdo (Aagaard et al.
2013). Essas proteinas participam, em sua grande
maioria, de processos cataliticos, estruturais,
de ligacdo e de transporte, e estdo associadas
principalmente as fun¢des metabdlicas e de rapido
crescimento. Estudos desta magnitude sugerem
que genes podem interagir durante processos pré-
zigbticos e que mecanismos de reconhecimento
do tecido materno podem resultar em isolamento
reprodutivo e consequente selecdo de gametas.
Uma importante vantagem em se selecionar
gametas masculinos é que a qualidade do pdlen
pode interferir na producdo de sementes. Pistilos
que aumentam as chances dos O6vulos serem
fertilizados por propiciar competicao entre os graos
de pdélen podem, como consequéncia, aumentar
a qualidade das sementes (Skogsmyr & Lankinen
2002). H4 uma relacdo positiva entre a taxa de
crescimento e a producao de sementes em Viola
tricolor (Violaceae): maiores taxas de crescimento
do tubo polinico resultaram em maior producao
de sementes (Skogsmyr & Lankinen 2000). Outros
estudos também tém apontado uma relacdo
positiva entre o vigor dos graos de pélen (maiores

correlacionadas a



taxas de germinacao) e a qualidade das sementes
(sementes mais pesadas) (Mulcahy 1971, Marshall
& Whittaker 1989, Pasonen et al. 2001).

Embora os trabalhos discutidos nesta sec¢do
sugiram que a escolha da fémea sejaum mecanismo
relacionado com a sele¢do sexual, Arnold (1994)
e Moore & Pannell (2011) acreditam que existem
poucas evidéncias diretas que confirmem tal
relacdo, pois entendem que os tecidos maternos
funcionam primordialmente como facilitadores
da competicao macho-macho. Contudo, diante do
que foi apresentado nesta secdo, entende-se que
os mecanismos de incompatibilidade, bem como
os processos relacionados ao reconhecimento das
proteinas presentes nos gametas masculinos por
parte dos tecidos maternos, fornecem evidéncias
de que existe selecdo de gametas durante a fase pré-
zigotica. Skogsmyr & Lankinen (2002) argumentam
que a funcao feminina poderia ter sido selecionada
para evitar gametas masculinos indesejaveis e
nio simplesmente escolher aqueles com maior
aptidao, diferentemente do que é observado em
animais. Por mais que os eventos de escolha da
fémea de fato sejam diferentes entre animais e
plantas, as informag¢6es apontadas aqui indicam
que os vegetais também apresentam maneiras de
discriminar parceiros.

Processos pos-fertilizagdo: aborto seletivo

Outro mecanismo de selecdo sexual por meio de
escolha da fémea pode ocorrer ap6s a fertilizacdo:
o aborto seletivo. Nestes casos, as funcoes
maternas da planta podem abortar sementes em
desenvolvimento, devido, por exemplo, a defeitos
observados nos embrides como resultado de
auto-incompatibilidade (Crowe 1971, Skogsmyr
& Lankinen 2002). Assim, o aborto seletivo
pode ocorrer no sentido de eliminar embrides
defeituosos ou para selecionar melhores genomas
parentais (Casper 1988, Stephenson et al. 1988,
Skogsmyr & Lankinen 2002).

As plantas, em sua maioria, produzem mais
6vulos do que maturam sementes (Lee 1984).
Existem diversos fatores relacionados a isso,
como alocagdo de recursos, estresse ambiental e
sazonalidade (Melser & Klinkhamer 2001, Mena-
Ali & Rocha 2005, Meyer et al. 2014), mas diversos
autores também tém apontado que as plantas
abortam seletivamente suas sementes como forma
de melhorar o sucesso reprodutivo (Bookman
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1984, Lee 1984, Casper 1988, Skogsmyr & Lankinen
2002). Diversos experimentos tém demonstrado
o aborto seletivo como uma importante forca
de selecao sexual por parte da funcdo feminina.
Marshall (1988) demonstrou que em Raphanus
raphanistrum (Brassicaceae) uma mistura de graos
de polen provenientes de diferentes doadores
resultou em uma menor taxa de aborto seletivo
do que a mistura contendo graos provenientes
de apenas um doador. J4& em Asclepias speciosa
(Apocynaceae), Bookman (1984) mostrou que
houve diferenca na produtividade de sementes
quando as plantas eram submetidas a diferentes
intensidades de competicdo de graos de pdlen.
Estes experimentos sugerem que a competicao
intrasexual promove uma condicdo na qual a
funcdo feminina pode abortar sementes para
selecionar os gametas masculinos com melhor
qualidade genética.

Alguns estudos também tém sugerido que a
alocacaoderecursos paraproducaodedeterminado
conjunto de sementes pode variar de acordo com
o tipo de doador de gametas masculinos. Por
exemplo, em Oenothera organensis (Onagraceae)
os individuos alocam proporcionalmente mais
recursos quando os o6vulos sdo fertilizados a
partir de um doador em especifico, sugerindo
um mecanismo pelo qual a planta pode cessar o
desenvolvimento de uma semente como um fator
seletivo (Havens & Delph 1996).

O aborto seletivo também tem sido tratado como
um processo no qual ocorre uma rivalidade entre
zigotos recém-fertilizados (i.e., uma competicao
por desenvolvimento e sobrevivéncia) (Arathi et al.
1996, Shaanker & Ganeshaiah 1997). Nestes casos,
a competicdo por desenvolvimento do zigoto
pode resultar na maior absor¢do de recursos por
parte de embrides “dominantes”, que deixam seus
parentes maternos com disponibilidade reduzida
de nutrientes, ou entdo pode culminar na liberacao
de hormoénios ou outras substancias nocivas que
interferem negativamente no desenvolvimento
dos embrides vizinhos (Arathi et al. 1996, Mohan-
Raju et al. 1996, Shaanker & Ganeshaiah 1997).
Em Dalbergia sissoo (Fabaceae), os embrides
localizados nas porg¢oes apicais do carpelo tem
uma maior probabilidade de se desenvolverem
até a maturidade e, quando extratos produzidos
in vitro por tais embrides foram adicionados nas
laminas contendo embrides jovens, estes tiveram
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altas taxas de inibicdo de desenvolvimento
(Mohan-Raju et al. 1996). O aborto dos embrides
das posic¢des basais do carpelo ndo teve correlagao
com disponibilidade de pdlen, ja que a fertilizagcao
ocorreu, e nem com a disponibilidade de recursos,
uma vez que as taxas de aborto eram baixas na
presenca de nutrientes e auséncia de embrides
dominantes. Ao observar a atividade inibidora dos
extratos dos embrides dominantes e identificar a
presenca de hormonios nestes extratos, observa-
se uma disputa por recursos e que certos embrides
apresentam vantagens competitivas em relacao
a outros (Mohan-Raju et al. 1996). Conclusoes
semelhantes foram apontadas por Arathi er al.
(1996).

Tais trabalhos podem fornecer importantes
indicios para explicar por que diversos grupos de
plantas produzem mais 6vulos do que maturam
sementes. Vale ressaltar, por fim, que o aborto
seletivo em plantas pode ser interpretado como
um processo causado por diversos fatores,
desencadeado tanto pela funcao masculina quanto
feminina, tais como competi¢do e qualidade dos
grdos de podlen, capacidade seletiva materna,
alocacao de recursos e rivalidade entre zigotos.

A selegdo sexual e a evolucdo de atributos
florais

Nesta secao, discutiremos como atributos florais,
tais como tamanho e nimero de flores, tamanho
do estilete e presenca de apéndices, poderiam ter
evoluido a partir de eventos de selecao sexual. Nesse
contexto, ressaltamos que a maioria dos trabalhos
aqui levantados aponta que as relacdes entre a
funcao masculina sdo as que mais influenciam as
mudancas evolutivas nas caracteristicas florais.
A literatura ainda sugere que a selecao sexual
atua mais nos componentes paternos do que
maternos, uma vez que O sucesso reprodutivo
destes tltimos é limitado mais por recursos do que
pela disponibilidade de parceiros, tal como prediz
o principio de Bateman (Bateman 1948, Queller
1983, Arnold 1994, Moore & Pannell 2011).

Quando
exageradas que estdo relacionadas com processos
de coorte em animais, fica claro que tais tracos
evoluiram nos individuos masculinos no sentido
de aumentar suas chances de acasalamento e
consequentemente conferir sucesso reprodutivo.
Em plantas, por mais que as caracteristicas

observamos as caracteristicas
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secunddrias ndo sejam aparentemente tao
marcantes quanto em animais, existem fortes
indicios de que atributos florais evoluiram através
de eventos de selecdo sexual da funcao masculina
(Stanton et al. 1986, Campbell 1989, Bond & Maze
1999, Lau et al. 2008). Como seria possivel, contudo,
identificar tais processos evolutivos?

De maneira intuitiva, é plausivel pensar que
a selecdo sexual pode influenciar diretamente
os padroes de reproducdo de uma determinada
espécie, como por exemplo um retardamento na
maturacado do tecido pistilar, e que uma variagao
nestes padroes resultaria na escolha de diferentes
atributos sexuais mais vantajosas por parte do
parceiro, como taxas de crescimento do tubo
polinico mais altas (Kirkpatrick & Ravigné 2002,
Maan & Seehausen 2011). Com isso, mudancas
evolutivas podem ocorrer por meio da sele¢do
de atributos sexuais. Para as plantas, no entanto,
as evidéncias de que a selecdo sexual atua na
evolucdo das formas florais ficam mais claras
quando consideramos as espécies que possuem
espor6fitos com funcdes sexuais separadas (i.e.,
plantas dioicas).

A selecdo sexual pode atuar na evolucao da
exposicao floral em plantas dioicas. Avaliacdes do
numero de inflorescéncias produzidas, a atragdo
de polinizadores e a sobrevivéncia de individuos
de Leucadendron xanthoconus (Proteaceae), uma
espécie de arbusto com dimorfismo sexual bem
marcante na qual os individuos masculinos sdo
visualmente maiores, sugerem que os individuos
com funcdo masculina investem muito mais
do que os de funcdo feminina para expor as
flores e atrair polinizadores, evidenciado pelas
inflorescéncias mais ramificadas e com mais
flores (Bond & Maze 1999). O sucesso reprodutivo
masculino é aparentemente proporcional ao
nuamero de inflorescéncias, o que pode influenciar
a competicdo entre as funcoes masculinas de
diferentes individuos, e tais processos estariam
relacionados ao dimorfismo sexual nesta espécie
(Bond & Maze 1999). De acordo com Willson
(1994), a competicdo entre as funcdes masculinas
de diferentes individuos, imposta por pressoes
de selecao, foi o motivo que levou a evolucao
de inflorescéncias maiores nos esporoéfitos
masculinos.

As bases genéticas que levaram a evolucao do
dimorfismo tém sido intensivamente estudadas



na literatura. Em teoria, mesmo que em uma
determinada espécie cada sexo tenha um valor
6timo para uma dada caracteristica (e.g., tamanho
das pétalas), existe uma arquitetura genética que
restringe os sexos de evoluiremindependentemente
em dire¢do a tal traco (Barrett & Hough 2013).
Contudo, uma variacdo na demanda (trade-off),
ou seja, uma “compensac¢do” entre o investimento
no sucesso reprodutivo e qualidade da progénie e
crescimentoelongevidade doorganismo, podelevar
a uma alocacgao irregular de recursos dependendo
da fase de vida ou periodo reprodutivo, o que
poderia levar a evolucdo de dimorfismo sexual
(Delph & Meagher 1995, Moore & Pannell 2011,
Barrett & Hough 2013). Essas divergéncias, ainda,
podem ser facilitadas por selecdao natural e sexual
(Lande 1980). Quando isso acontece, pode haver
uma quebra da arquitetura genética compartilhada
entre ambos os sexos, levando a uma selecdo
assimétrica entre machos e fémeas (Lande 1980).
Além disso, a presenca de cromossomos sexuais
tem sido associada com a evolu¢do de algumas
plantas dioicas, o que pode nos ajudar a entender
as bases genéticas do dimorfismo (Charlesworth et
al. 2005, Barrett & Hough 2013).

As diferencas nas caracteristicas florais,
contudo, também podem evoluir a partir da sele¢ao
sexual observada em plantas hermafroditas. Em
Asclepias exaltata (Apocynaceae) hd diminuicao no
nuamero de flores e a exposicdo das mesmas a um
menor periodo de tempo levou a uma alteracdo no
periodo de floracdo da populacao, garantindo que
a proporcao de frutos formados fosse constante
(Queller 1983). Com isso, constatou-se que a
selecdo sexual atuava na func¢do masculina e que
algumas caracteristicas florais, tais como ntiimero
de flores, longevidade das inflorescéncias e
distribuicao sazonal das flores, foram selecionadas
por conta dos seus efeitos na competicdo entre
as fun¢des masculinas. Mesmo em espécies que
apresentam andromonoicia, como Toxicoscordion
paniculatum (Melanthiaceae), as caracteristicas das
inflorescéncias parecem estar mais relacionadas
com a funcdo masculina (Emms et al. 1997).

A producdo de néctar também tem sido
analisada na literatura (Carlson & Harms 2006,
Carlson 2007, Varga et al. 2013, Stpiczynska et
al. 2015). Ao estudar a espécie Chrysothemis
friedrichsthaliana (Gesneriaceae), Carlson (2007)
mensurou a producdo de néctar, nimero de
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visitas do polinizador e fecundidade durante trés
temporadas de floracdo. Seus resultados mostraram
que a produc¢do de néctar foi maior durante a fase
reprodutiva masculina; os individuos da planta
estudada tiveram que competir por polinizador;
e que este visitou com maior frequéncia as flores
na fase masculina (Carlson 2007). Ainda, observou
que a fecundidade da funcado feminina foi 6tima
com apenas uma Unica visita, mas a fecundidade
da funcdo masculina foi maximizada quando as
visitas aumentavam (Carlson 2007). Com base
nisso, constatou-se que a producdo de néctar é
assimétrica e tem mais relacdo com as estruturas
masculinas, sugerindo que a competicio por
producao de pélen pode ter influenciado a selecao
desta caracteristica secundaria (Carlson 2007).
Uma importante revisdo sobre este tema alerta
que a evolucao de estruturas altamente produtoras
de néctar ndo deve ser atribuida unicamente a
eventos de selecdo sexual, mas que tal producgao
assimétrica de néctar pode ser uma adaptagdo
para evitar geitonogamia, j4 que isso mudaria o
comportamento dos polinizadores ao visitarem
flores com concentracdes distintas de néctar e em
individuos distintos (Carlson & Harms 2006).

Tal como discutido anteriormente, longos
estiletes sao um dos responséveis por intensificar
as relacoes de competicdo dos grdos de pdlen.
Assim, uma das hipdteses discutidas na literatura
sugere que longos estiletes foram selecionados a
medida que intensificam as relacoes de competicao
entre os tubos polinicos e favorecem a sele¢cdo
de gametas mais aptos (Mulcahy 1979, Mulcahy
& Mulcahy 1987, Willson 1994, Dai & Galloway
2013). Por exemplo, em 14 géneros da familia
Polemoniaceae, relagées entre comprimento do
estilete, largura dos estigmas, tamanho do pdlen
e didmetro do tubo polinico mostraram uma
significativa variacdo nestas relacdes e que elas
nao variavam independentemente (Plitmann
& Levin 1983). Curiosamente, estas variacoes
apresentavam valores particulares para cada um
dos diferentes géneros, e as maiores correlacoes
foram encontradas entre tamanho do pélen e
comprimento do estigma. Tais evidéncias sugerem
que (1) longos estiletes podem ter sido selecionados
a partir de eventos de competicdao do pélen e (2)
essa relacdo pode refletir tendéncias evolutivas
dentro da familia. Embora o posicionamento dos
géneros em Polemoniaceae ainda seja controverso
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(Johnson et al. 1996, Porter 1996, Prather et al.
2000, Johnson et al. 2008), é possivel utilizar a
relagdo estilete-tamanho do pélen em um contexto
taxondmico (Plitmann & Levin 1983).

Alguns  outros estudos também = tém
demonstrado uma relagdo entre os atributos florais
e as funcoes femininas. Em Ipomopsis aggregata
(Polemoniaceae), tracos florais influenciam tanto
as fungoes masculinas quanto as femininas em uma
mesma intensidade, mas tragos diferentes favorecem
cada funcdo: enquanto a funcdo feminina é
favorecida por flores com corola reduzida e estigmas
mais alongados, a funcdo masculina é favorecida
por maiores corolas e estigmas mais curtos
(Campbell 1989). O sucesso reprodutivo da funcao
materna foi medido a partir da quantidade de pélen
depositado, de maneira que em alguns casos isso
superou o sucesso reprodutivo da fun¢ao paterna
(medido pela quantidade de pdlen removido).
Resultados similares foram observados em Asclepias
syriaca (Apocynaceae) (Morgan & Schoen 1997). Os
estdgios envolvidos na polinizacdo e fecundacao da
funcao feminina, como receptividade do estigma,
fertilizacdo dos 6vulos e producdo de sementes,
sdo mais afetados pelas caracteristicas atrativas
das flores do que os estagios da funcao masculina
(Wilson et al. 1994). Tal constatacdo foi feita com
base nos valores individuais preditivos de cada
componente (i.e., estdgio) e sugerem uma maior
relacdo entre os atributos florais e a funcao feminina.

Muitos destes autores argumentam que tais
resultados sao evidéncias para contestar o principio
de Bateman (1948). E perfeitamente plausivel
considerar que determinadas caracteristicas florais
poderiam contribuir para um maior aumento de
aptidao da funcao feminina em comparacdo com a
fun¢do masculina, mas os trabalhos que contestam
o principio de Bateman (1948) avaliam a aptidao
materna com base principalmente na quantidade
de pdlen depositado e nao incluem a limitagcdo de
pélen (e.g., diminuicdo de pélen depositado) ou a
producao de sementes como fatores associados a
relacdo atributos florais versus ganho de aptidao.
Ao nosso entendimento, uma analise mais robusta
do ganho de aptidao da func¢do feminina deveria
incluir a limitacdo de pdlen a fim de avaliar se a
func¢do feminina é limitada pela disponibilidade de
parceiros e a producdo e qualidade das sementes
geradas, o que ndo foi medido nos trabalhos que
contestam o principio de Bateman (1948).
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Considerando que as plantas sdo organismos
sésseis, a evolucdo das caracteristicas florais
deve ser vista como um fenémeno estreitamente
relacionado com a maneira pela qual o pdélen é
disperso (Beekman et al. 2016), e por consequéncia,
estabelece tracos relacionados com a selegdo
de polinizadores (Skogsmyr & Lankinen 2002).
A ideia de que a evolucdo dos tracos florais esta
intimamente atrelada a adaptacdo de grupos
especificos de polinizadores tem sido proposta
na literatura (Rosas-Guerrero et al. 2014),
sugerindo, inclusive, tal interacdo como um dos
componentes na diversificacdo de diferentes
clados taxondmicos (Barrett & Harder 2017).
Mesmo com isso, poucos estudos tém inserido tais
animais como um dos componentes responsaveis
pela selecao sexual em plantas. Biernaskie & Elle
(2007) argumentam que tracgos florais exagerados
s6 seriam selecionados quando existisse uma
vantagem reprodutiva. Considerando que esta
vantagem depende das habilidades sensoriais
e cognitivas dos polinizadores em “enxergar” a
atratividade da flor, entdo estes animais seriam
indispensdveis para que determinados atributos
fossem selecionados na natureza. Desta forma,
por mais que os atributos florais ndo tenham
sido interpretados como “extravagantes” pela
maioria dos cientistas, tais tracos poderiam ser
observados como exagerados somente aos olhos
dos polinizadores que, em tultima instancia, sdo
os agentes mediadores da reproducdo, ao menos
em grande parte das angiospermas. Com base em
modelos de investimento adaptativo, Biernaskie
& Elle (2007) mostram que as competicdes por
reproducdo e por visita de polinizadores sofrem
pressoes seletivas similares aquelas observadas em
animais, sugerindo que caracteristicas secunddrias
também estariam presentes em plantas.

CONCLUSAO

Quando consideramos o0s processos pré-
fertilizacdo, fica claro que tanto a geragdo
esporofitica quanto a gametofitica estdo sujeitas
a selecdao sexual. Os esporofitos, por exemplo,
desenvolvem estruturas florais responsaveis por
atrair polinizadores e por isso contribuem com os
processos de selecdo sexual, além de suprirem as
exigéncias energéticas dos gametofitos. A geragdo
gametofitica, contudo, representa a fase de vida



mais diretamente relacionada ao cruzamento
das plantas e assim mais sujeita a selecao sexual,
uma vez que é nesta fase que ocorrem eventos de
competicdo intrasexual e escolha da fémea. Tendo
isso em vista e considerando que os gametoéfitos
sdo individuos unissexuados e que atuam de
maneira independente, descartamos o argumento
de que as plantas ndo estdo sujeitas a selecdo sexual
puramente por serem hermafroditas.

Embora a definicdo de sele¢do sexual ainda
seja uma questdo em aberto, ela pode ser
entendida, ainda que de forma abrangente, como
0s processos de cruzamento que podem levar
ao sucesso reprodutivo individual e inclusive
favorecer a evolugdo de atributos florais ou até
mesmo vegetativos. A literatura tem sugerido
que em plantas a selecdo sexual é mais intensa
na funcdo masculina: a competicdo entre graos
de pélen coespecificos pode aumentar a aptidao
dos mesmos e consequentemente conferir
vantagens reprodutivas, enquanto que o sucesso
reprodutivo da fun¢do feminina dependeria da
disponibilidade de recursos (Bateman 1948).
Contudo, alguns autores tém sugerido que a fun¢ao
feminina também seria limitada pelo nimero de
parceiros disponiveis, o que poderia ser utilizado
como argumento para questionar o principio
de Bateman (1948). Consideramos que esta é
ainda uma discussao nao totalmente esclarecida,
principalmente porque é dificil diferenciar se a
funcdo feminina é de fato limitada por pélen ou se
a relacdo estabelecida se trata de uma seletividade
por parte dos tecidos maternos.

Com base bibliografia apresentada (Material
Suplementar 1), entendemos que o numero de
trabalhos que tratam da selecdo sexual em plantas
é consideravel e fornece um importante panorama
sobre o assunto, e pode contribuir para nortear a
escolha de pesquisas futuras. Contudo, alertamos
que ainda existem muitas lacunas a serem
preenchidas, como, por exemplo, uma amostragem
mais ampla e inclusdo de diferentes grupos
taxonomicos dentro da temadtica, ja4 que existe um
viés muito grande de trabalhos conduzidos com
espéciesdosgéneros Arabidopsis, Asclepias, Brassica
e Raphanus. Além disso, é necessdrio avaliar os
eventos de selecdo sexual em ambientes naturais,
uma vez que grande parte dos experimentos tém
sido feitos em locais controlados, com abundancia
de individuos e por isso favoraveis a polinizadores,
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0 que ndo ocorre na natureza (Wilson et al. 1994).

Outro ponto negativo se refere ao tipo de
metodologia empregado para se avaliar eventos de
selecdo sexual em plantas. Como foi apresentado,
quase todos os trabalhos aqui levantados realizam
experimentos comparativos corroborados por
analises estatisticas, mas em muitos casos as
conclusdes podem ser puramente especulativas.
Desta forma, é importante que mais estudos
mostrem como as relacdes de selecao sexual em
plantas acontecem em escala microscépica e
molecular. Até 0 momento, poucos artigos buscam
integrar o mapeamento da trajetéria de um grao
de pélen desde sua producao até a fertilizacao,
0 que representaria uma informacdo valiosa
no sentido de entender quais processos e/ou
caracteristicas influenciam a aptidao dos gametas
masculinos. Outro problema se refere a falta de um
esclarecimento detalhado sobre como funcionam
os mecanismos de escolha de parceiro, uma vez
que ainda é necessdario entender melhor os padroes
e variacoes de fertilizacdo, bem como aspectos
do desenvolvimento do embrido (Skogsmyr &
Lankinen 2002).
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