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RESUMO

As plantas respondem ao estresse ambiental a traves da plasticidade fenotipica.. Muitos
trabalhos comparativos entre taxas filogeneticamente préximos amostram que a plasticidade
fenotipica pode varias consideravelmente no padrdo e na quantidade da variacao exibida. A teoria
de alocacéo 6tima prediz que o padrdo de alocagdo de recursos resulta de mudancas do ambiente
para otimizar a captura de recursos esséncias a sobrevivéncia, crescimento e reproducdo. Além
disso, a alocacdo de biomassa pode ser limitada por restri¢cBes arquiteturais, as quais mudam com
o tamanho da planta. O principal objetivo deste trabalho foi por médio do analise de biomassa de
estruturas reprodutivas de 3 espécies da familia Salviniaceae, com tamanho corporal
contrastantes, diferenciar as estratégias na alocacao de recursos destas trés espécies congenéricas
para compreender se a alocacdo muda simplesmente com o tamanho da planta ou ela reflete uma
funcgdo na vida da planta. Os resultados mostraram que S. oblongifolia a espécie de maior tamanho
corporal investiu mais biomassa em estruturas reprodutivas de alto custo (megasporangios) do
gue em microsporangios. Assim, podemos concluir que as espécies com tamanhos corporais
maiores investirdo mais em estruturas reprodutivas de alto custo como sdo 0s megasporangios.

Palavras-chave: Alocagéo de recurso, Alocacdo reprodutiva, Megasporangio, Microsporangio,
Soréforo, Soros, Salvinia



ABTRACT

Plants respond to environmental stress through phenotypic plasticity. Many comparative
studies between phylogenetically close taxa show that phenotypic plasticity can vary considerably
in the pattern and amount of variation displayed. The optimal allocation theory predicts that the
pattern of resource allocation results from changes in the environment to optimize the capture of
essential resources to survival, growth, and reproduction. In addition, biomass allocation may be
limited by architectural constraints, which change with plant size. The main objective of this work
was to analyze the biomass of reproductive structures of 3 species of the Salviniaceae family,
with contrasting body size, to differentiate the strategies in the allocation of the resources of these
three congeneric species to understand if the allocation changes simply with the size of the plant
or it reflects a function in the life history of the plant. The results showed that S. oblongifolia the
largest body size species invested more biomass in high cost reproductive structures
(megasporangia) than in microsporangia. Thus, we can conclude that species with larger body
sizes will invest more in high-cost reproductive structures such as megasporangia.

Key-words: Resource allocation, Reproductive allocation, Megasporangia, Microsporangia,
Sorophore, Soros, Salvinia.
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INTRODUCAO GERAL

As planicies de inundagdo sdo areas que durante a cheia dos transcursos de agua sao
naturalmente inundadas. Os regimes hidroldgicos nessas planicies, ou seja, a alternancia entre
periodos de seca e cheia é bem marcada e se torna o principal controlador da distribuicdo de
espécies o gual determina quando os ambientes aquaticos estardo ou ndo conectados entre si.
Além disso, as planicies de inundagdo sdo ambientes ecologicamente férteis, devido a troca de
matéria orgénica e sedimentos durante e apos as inundagdes. O periodo da seca dura cerca de 10
meses e a cheia, s6 dois meses por ano. Em Minas Gerais tem uma grande area de inundagéo,
conhecida como Pantano do Rio Pandeiros, o qual possui uma area alegdvel que varia
aproximadamente de 3000 (estagdo seca) a 5000 hé (estagdo chuvosa). Ela se caracteriza por ser
uma regido pantanosa, envolta por matriz de vegetacdo xerdfila responsavel pela reproducéo de
diversas aves migratérias e peixes da bacia do Rio Sdo Francisco. Sdo encontrados na regido
diversos tipos de ambientes aquéaticos, como a calha principal do Rio Pandeiros, planicies
alagaveis, vazantes, lagoas marginais, veredas e 0 pantano. As caracteristicas que possui esse
corpo de &gua levaram as autoridades legais a instituirem unidades de conservacdo a fim de
garantir a manutencdo e a preservacdo de seus atributos e sendo o Rio Pandeiros uma area
reconhecida de Protecdo Ambiental-APA com 210.000 hectares, e a foz do rio, um Refugio de
Vida Silvestre-RVS.

A mais alta diversidade de plantas aquaticas do mundo é encontrada em planicies de
inundagdo. De um ponto de vista ecoldgico, as plantas aquaticas sdo importantes no ecossistema,
devido a que elas sdo usadas como matéria prima para muitas atividades como fonte de alimento,
de maneira ornamental, medicinal, no tratamento de &guas residuais ou como um bioindicador de
metais pesados ou de condic¢fes de luminosidade.

Nas plantas aquaticas existe uma familia de samambaias, as Salviniaceae, com dois
géneros, Azolla e Salvinia, divididas em 20 espécies aproximadamente. Os individuos
pertencentes a esta familia sdo heterospdricos, ou seja, apresentam esporos dimorficos que

possuem tamanhos e fungdes distintas. No género Salvinia, os individuos sdo conhecidos como
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flutuantes livres que podem formar esteiras grossas sobre a superficie da dgua. A planta consiste
de rametes conectados por rizomas formando colnias. Cada ramete é compreendido de um no
onde surgem frondes dimorficas que consistem de dois foliolos aéreos flutuantes, os quais séo
diferentes entre espécies, e uma fronde hemidimorfica dividida em laminas férteis chamadas de
troféforos e sordéforos. Os trofoforos correspondem a uma porcao estéril e 0s sordforos sdo eixos
portadores de soros envolvidos por indusio. Os soros sdo esféricos e homosporangiados,
apresentando assim megasporangios ou microsporangios, 0s quais dardo origem a €esporos
femininos e masculinos respectivamente. Além disso, 0s soros sao estruturas resistentes e suas
produgdes ocorrem durante o periodo seco, quando o crescimento clonal ndo é favoravel. Durante
os periodos de inundacdes, a reproducédo assexuada é favoravel por formacao de papilas. Ambas
estratégias reprodutivas permitem que a espécie sobreviva em sitios com padrBes estacionais,
como as regides alagaveis que estdo sujeitas a periodos de inundagdo e seca.

A presente dissertagdo estd dividida em dois capitulos. O primeiro apresenta uma
introducdo geral da dissertacdo. O segundo trata-se do investimento em estruturas reprodutivas
em 3 espécies de Salviniaceae com tamanho corporal contrastantes coletadas no “Pantanal de
Minas Gerais”, com o fim de verificar se existem diferengas na alocagdo de biomassa para
megasporangios e microsporangios entre as espécies de Salvinia, a maior delas S. oblongifolia,
seguida de S. auriculata e S. minima. Além disso, compararemos as trés espécies quanto ao
investimento em biomassa vegetativa total (foliolos aéreos, foliolos submersos e rizoma), e
biomassa reprodutiva total (megasporangios e microsporangios). Dessa forma, obtivemos dados
a respeito das estratégias reprodutivas de trés espécies aparentadas e, com isso, obtivemos
informac@es a respeito do quanto de um padréo de alocagdo deve ser atribuido a historia e a

linhagem e o quanto a processos ecoldgico-evolutivos que operam dentro da populacéo.
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RESUMO

Este trabalho teve como objetivo comparar a alocacdo reprodutiva em trés
espécies de Salviniaceae da planicie de inundagédo do Rio Pandeiros, no periodo de seca.
Para isso, foram testadas as seguintes hipoteses: (1) a alocacdo para megasporangio e
microsporangio em Salvinia oblongifolia, S. auriculata e S. minima é uma fungdo do
tamanho corporal vegetativo. Os individuos com maior biomassa vegetativa investirdo
mais em megasporangios do que em microsporangios, pois o embrido sera formado
dentro do megasporo; (2) Quanto maior a biomassa vegetativa de foliolos aéreos e
foliolos submersos do individuo, maior seré o investimento em biomassa reprodutiva total
(megasporangios e microsporangios). No total, foram coletados 150 rametes de S.
oblonglifolia, 191 rametes de S. auriculata e 135 rametes de S. minima, a fim de obter no
minimo 100 soroforos por espécie. Os resultados mostraram que S. oblongifolia a espécie
de maior tamanho corporal investiu mais biomassa em estruturas reprodutivas de alto
custo (megasporangios) do que em microsporangios. Salvinia oblongifolia, apresenta
uma maior proporcdo de megasporangios comparada as outras duas espécies. Os
resultados também indicam que a alocacdo de recurso responde as caracteristicas
morfoldgicas proprias de cada espécie, sendo limitadas por restricbes arquiteturais.
Assim, podemos concluir que as espécies com tamanhos corporais maiores investirdo
mais em estruturas reprodutivas de alto custo como sdo 0s megasporangios. Entretanto,
ndo foi possivel corroborar nossa hipotese de que as trés espécies estudadas investirao,
cada uma especificamente, mais nesta estrutura. Afinal, aparentemente, a producdo dos
microsporangios depende mais do tamanho do foliolo submerso do que do que tamanho
da planta como um todo.

Palavras- chave: Alocagdo de recurso, Alocacgdo reprodutiva, Megasporangio,

Microsporéangio, Soroforo, Soros, Salvinia
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ABSTRACT

The objective of this work was to compare the reproductive allocation in three
species of Salviniaceae from the Pantanal of Minas Gerais during the dry season. For this,
the following hypotheses were tested: (1) the allocation for megasporangia and
microsporangia in S. oblongifolia, S. auriculata and S. minima is a function of vegetative
body size. Individuals with higher vegetative biomass will invest more in megasporangia
than in microsporangia, because the embryo will be formed within the megaspore; (2)
The greater the vegetative biomass of aerial leaflets and submerged leaflets, the greater
will be the investment in total reproductive biomass (megasporangia and
microsporangia). In total, 150 rameters of S. oblonglifolia, 191 of S. auriculta and 135 of
S. minima were collected in order to obtain at least 100 sorophores per species. The results
showed that the larger body size species invested more biomass in high cost reproductive
structures (megasporangia) than in microsporangia. Salvinia oblongifolia, has a higher
proportion of megasporangia compared to the other two species. The results also indicate
that the resource allocation responds to the morphological characteristics of each species,
being limited by architectural constraints. Thus, we can conclude that species with larger
body sizes will invest more in high-cost reproductive structures such as megasporangia.
However, it was not possible to corroborate our hypothesis where the three studied
species would each invest more specifically in this structure. After all, apparently, the
production of microsporangia depends more on the size of the submerged leaflet than on
the size of the plant as a whole.

Key-words: Resource allocation, Reproductive allocation, Megasporangia,

Microsporangia, Sorophore, Soros, Salvinia.
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1. INTRODUCAO

Plantas podem responder ao estresse ambiental através de plasticidade fenotipica. As
mais bem sucedidas serdo aquelas com plasticidade suficiente em suas estratégias de
histdria de vida, para adquirir e utilizar os recursos disponiveis de maneira 6tima (Barret,
Eckert & Husband, 1993). Embora tenha sido dada muita atencdo a repostas de um Gnico
taxa, trabalhos comparativos de taxa filogeneticamente proximos mostraram que a
plasticidade fenotipica pode variar substancialmente no padrdo e na quantidade da
variacao exibida (Barret & Wilson, 1981; Schlichting & Levin, 1984).

Os padrdes de alocacdo de recursos refletem as estratégias plasticas, que sdo
resultados de diferentes pressdes seletivas do ambiente (Weiner, 2004). A teoria da
alocacdo otima prediz que o padrdo de alocacdo de recursos resulta de mudancas do
ambiente, e otimiza a captura de recursos essenciais a sobrevivéncia, crescimento ou
reproducédo (Bloom, Chapin & Mooney, 1985).

Entretanto, a alocag@o de biomassa pode ser limitada por restricdes arquiteturais,
e estas mudam com o tamanho da planta (Barstuskova et al., 2015). Nesta perspectiva, a
alocacao é alométrica, ou seja, € dependente do tamanho corporal (Muller, Schmid &
Weiner, 2000). Assim, para compreensdo das estratégias na alocacdo de recursos em
plantas € necessario separar a contribuicdo desses dois componentes: a alocacdo muda
simplesmente com o tamanho da planta, ou ela reflete a demanda de uma funcéo na vida
da planta (Barstuskova et al., 2015). Como os recursos alocados para uma funcédo ou
0rgédo ndo se encontram disponiveis para outros, a variacdo nos padrdes de alocacdo tem
implicacdes importantes para a adaptacdo da planta e para o fitness atraves do ambiente
(Luo et al., 2016), a qual se da por meio de trade-offs (Weiner, 2004; Guo et al., 2012).
Trade-offs s&o considerados como um tipo de restricdo que implica em relagfes negativas
entre duas ou mais caracteristicas de historia de vida, levando em consideracéo o custo-
beneficio do investimento (Stearns, 1992; Weih, 2003).
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As plantas s&o organismos altamente plasticos e, no grupo das plantas, as plantas
aquaticas sdo extremamente plasticas. Dentre as plantas aquéticas, encontra-se uma
familia de samambaias, Salviniaceae, a qual possui aproximadamente 20 espécies
divididas entre dois géneros, Azolla e Salvinia (Nagalingum , Schneider & Pryer, 2006).
Os individuos pertencentes a esta familia apresentam esporos dimorficos - uma condi¢éo
referida como heterosporia. A heterosporia tem sido considerada a inovacao chave mais
iterativa na evolucdo das plantas (Bateman & DiMichele, 1994), onde as plantas desses
grupos produzem esporos de tamanhos e de funcdes distintas (Klekowsky, 1969). No caso
do género Salvinia, as estruturas reprodutivas sdo chamadas de soros (Nagalingum,
Schneider & Pryer, 2007). Cada um deles € um agrupamento de tecidos produtores de
esporos circundados por um inddsio globoso, que partem das frondes submersas da
planta. O soro, entdo, é esférico e homosporangiado, ou seja, apresenta megasporangios
ou microsporangios (Nagalingum, Schneider & Pryer, 2006; Miranda & Schwartsburd,
2016), os quais dardo origem a esporos femininos e masculinos, respectivamente
(Miranda & Schwartsburd, 2016).

A formagdo desses soros € um aspecto central da historia de vida das samambaias
heterosporadas (Hoffman & Stokey, 1994). A heterosporia é vantajosa devido ao fato de
que o gametofito germina dentro da parede do esporo, chamado desenvolvimento
endospdrico, retirando a sua energia da fase esporofitica. Assim, ele se torna um melhor
ponto de partida para o0 novo embrido, comparado a um protalo verde, independente do
espordfito, que tem que fabricar seu préoprio alimento (Nagalingum, Schneider & Pryer,
2006). O desenvolvimento endosporico do gametofito pode ter sido determinante para a
sobrevivéncia das samambaias aquaticas em pocas temporérias, local onde, segundo
Wagner (1973), elas se originaram. De fato, em lagoas temporarias do Pantanal Sul-

Matogrossense, a producdo abundante de soros em individuos de Salvinia auriculata
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ocorre em periodos de seca, e estes sdo considerados estruturas de resisténcia (Coelho,
Lopes & Sperber, 2005). Em regides alagaveis que sofrem inundacdes, a reproducéo
vegetativa garante a colonizacao rapida de areas que estdo disponiveis as plantas, por
causa da subida das aguas. Entretanto, este desenvolvimento é interrompido quando o
nivel da &gua diminui, e a grande maioria das plantas sobrevive a época seca em forma
de sementes (angiospermas) ou esporos (samambaias) (Junk, 1980; Coelho, Lopes &
Sperber, 2005).

Samambaias heterosporadas tém sido estudas com respeito a suas relacées filogenéticas
(Nagalingum , Schneider & Pryer, 2007; Nagalingum, Nowak & Pryer, 2008), quanto a estrutura
e morfologia dos esporos e esporocarpos (Lupia et al., 2000; Schneider & Pryer 2002;
Nagalingum, Schneider & Pryer, 2006), e quanto a funcdo dos soros (Coelho, Lopes & Sperber,
2005). Entretanto, ndo existem trabalhos que comparam a producdo de megasporangiosgios e
microsporangios entre espécies congenéricas, mas com tamanho corporal diferente. Assim, neste
trabalho, buscamos verificar se existem diferencas na alocacéo de biomassa para megasporangios
e microsporangios entre espécies de Salvinia com tamanhos corporais bastante distintos, a maior
delas S. oblongifolia, seguida de S. auriculata e S. minima. Além disso, compararemos as trés
espécies quanto ao investimento em biomassa vegetativa total (foliolos aéreos, foliolos submersos
e rizoma), e biomassa reprodutiva total (megasporangios e microsporangios). Dessa forma,
obtivemos dados a respeito das estratégias reprodutivas de trés espécies aparentadas e, com isso,
obtivemos informacGes a respeito do quanto de um padrdo de alocagdo deve ser atribuido a
histéria e a linhagem e o quanto a processos ecoldgico-evolutivos que operam dentro da
populacdo (Stearns & Hoekstra, 2003). Baseados na teoria alométrica, hipotetizamos que: (1) a
alocagdo para megasporangio e microsporangio em S. oblongifolia, S. auriculata e S. minima sera
uma funcdo do tamanho corporal vegetativo, e assim os individuos com maior biomassa
vegetativa investirdo mais em megasporangios do que em microsporangios, pois o0 embrido sera

formado dentro do megasporo; (2) Quanto maior a biomassa vegetativa de foliolos aéreos e



20

foliolos submersos, maior seré o investimento em biomassa reprodutiva total (megasporangios e

microsporangios).
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2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area do estudo

Em Minas Gerais existe uma grande area de inundacao, conhecida como pantano do
Rio Pandeiros, ou “Pantanal de Minas Gerais” (15°40'3.37"S 44°38'5.17"0), com uma
area alagavel que varia de aproximadamente 3.000 (estacdo seca) a 5.000 ha (estacdo
chuvosa) (Pivari & Viana, 2009) (Fig.1). O Rio Pandeiros é um afluente da margem
esquerda do rio Sdo Francisco, localizado no extremo norte de Minas Gerais, com uma
extensdo de 145 km (Fonseca et al. 2008). As planicies de inundacdo sdo ambientes
ecologicamente férteis, devido a alta troca de matéria organica e sedimentos durante e
apos as inundagdes entre o rio, e 0os demais canais fluviais e a planicie de inundagéo
propriamente dita. Estas formas sdo as resultantes das interacdes entre o clima, geologia,
as coberturas vegetais e os processos fluviais que ocorrem no corredor fluvial (Oliveira,
2016).
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Figura 1. Planicie de Inundacgdo do Rio Pandeiros (Retirada de Souza 2016).

Na regido de Pandeiros sdo encontrados diversos tipos de ambientes aquéaticos, como
a calha principal do Rio Pandeiros, planicies alagaveis, vazantes, lagoas marginais,
veredas e o pantano (Pivari & Viana, 2009). As amostragens foram feitas em duas lagoas
temporarias da planicie de inundacéo do Rio Pandeiros que sdo susceptiveis a flutuacdes
sazonais naturais, na regido conhecida como 'pantano’ de Pandeiros (15°40'3.37"S
44°38'5.17"0; 15°41'44.65"S 44°34'20.60"W) (Fig. 2).
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Figura 2. Pontos da amostragem da planicie de inundag¢do do Rio Pandeiros, regido
conhecida como ‘pantano’ de Pandeiros (15°40'3.37"S 44°38'5.17"0; 15°41'44.65"S
44°34'20.60"W).

2.2. Espécies de Estudo

Salvinia pertence a classe Polypodiopsida (Smith et al., 2006), ordem Salviniales,
familia Salviniaceae (Miranda & Schwartsburd, 2016). Sao plantas flutuantes livres que
podem formar extensos tapetes sobre a superficie da agua, por meio de ramificacdes do

rizoma. Possuem ramificacdes longas com duas folhas flutuantes e uma folha submersa,
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finamente dissecada, com fungéo de raiz (Sculthorpe, 1967; Nagalingum, Schneider &
Pryer, 2006).

As plantas consistem de rametes conectados por rizomas, formando col6nias.
(Sculthorpe, 1967). Cada ramete é composto por um nd, de onde surgem frondes
dimérficas e hemidimorficas (Miranda & Schwartsburd, 2016). As frondes dimorficas
consistem em dois foliolos verdes aéreos flutuantes, os quais diferem na forma entre as
espécies. Em cada n6 se encontra um foliolo longo submerso, o qual absorve agua e
nutrientes funcionando como raizes (Sculthorpe, 1967). As frondes hemidimorficas sdo
divididas em laminas férteis que sdo chamadas trofoforos e sor6foros. Os troféforos séo
marrons, com tricomas conspicuos, os eixos primarios podem ser bem desenvolvidos ou
ndo, dependendo da espécie (Miranda & Schwartburd, 2016). Os soréforos sdo 0s eixos
portadores de soros envolvidos por inddsio, os quais partem das frondes submersas
(Miranda & Schwartburd, 2016).

Salvinia oblongifolia (Fig. 3A) é endémica do Brasil, e na regido sudeste, sua
distribuicdo se restringe ao norte do estado de Minas Gerais (Sota, 1962). Apresentam
frondes flutuantes desiguais, as duas que compdem o par possuem tamanhos diferentes
(uma fronde maior e outra menor), as laminas sdo extremamente oblongas, comprimento
cerca de trés vezes maior do que a largura. Frondes submersas com até 10 cm de
comprimento, trofoéforos altamente divididos, formando eixo primario, e soros grandes,
esferoidais (Miranda, 2017). Salvinia auriculata (Fig. 3B) ocorre em todo o Brasil e
possivelmente no Paraguai, Uruguai e nordeste da Argentina. Frondes flutuantes com
peciolos curtos e laminas sub-orbiculares. Frondes submersas com até 20 cm de
comprimento, troféforos altamente divididos, sem formar eixo primario, soros grandes,
globosos e unissexuados (Miranda, 2017). Salvinia minima (Figura 3C) é amplamente
distribuida na regido Neotropical. Frondes flutuantes com peciolo curto e laminas

orbiculares diminutas. Frondes submersas com até 4,5 cm de comprimento. Troféforos
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altamente divididos, sem formar eixo primério e soros ovoide-apiculados (Miranda,
2017).

Figura 3. Morfologia externa das espécies de Salvinia. A. S. oblongifolia Martius
(Retirada de Falling Water Gardens Plants, B. S. auriculata Aublet (Retirada de Pivari, Viana &
Leite., 2013) e C. S. minima Baker (Retirada de Oregon Aquatics, 2017)

2.3. Amostragem e medidas das plantas

No periodo de seca do 'pantano’ de Pandeiros, foram coletados 150 rametes de S.
oblonglifolia, 191 rametes de S. auriculta e 135 rametes de S. minima, a fim de obter no
minimo 100 soros por espécie. No laboratério, as plantas foram lavadas para que fosse
retirado o0 excesso de matéria organica. Apds este procedimento, foram contabilizados os
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megasporangios e microsporangios presentes em todos os rametes. Posterior a isso, foram
selecionados 34 rametes de S. oblongifolia, 40 de S. auriculata e 56 de S. minima. Estes
foram mantidos em estufa, a 60°C por 48h para a obtencdo da matéria seca. Para cada
ramete, das trés espécies, foram medidos separadamente, rizoma, foliolo aéreo e foliolo
submerso. Foram também contados e pesados 0s megasporangios e 0s microsporangios
presentes. Obtivemos, posteriormente, a biomassa total vegetativa (foliolo aéreo, foliolo
submerso e rizoma), e a biomassa total reprodutiva (megasporangios e microsporangios)

para cada uma das espécies.

2.4. Analise dos dados

Para comparar a biomassa seca dos microsporangios, megasporangios, a biomassa
total reprodutiva, o numero total de megasporangios, microsporangios e o total
reprodutivo entre espécies, foi realizado o teste ndo paramétrico Kruskal-Wallis, onde
espécie foi a variavel preditora categérica e a biomassa e 0s nimeros reprodutivos foram
as variaveis resposta. Para verificar a diferenca das medidas par a par, foi realizado o teste
a posteriori de compara¢do Multiplo de Dunn.

Para comparar a frequéncia dos megasporangios e microsporangios entre as
espécies foi realizado um teste de Qui-quadrado, onde as espécies foram as variaveis
preditoras categdricas e o niUmero de megasporangios e microsporangios as variaveis
resposta.

Para avaliar o investimento da biomassa reprodutiva em relacéo a biomassa total
vegetativa, foi realizado um modelo de regressdo beta, com uma posterior validacdo a
traves dos parametros de méxima verossimilhanca entre as espécies.

Todos os dados foram testados a priori para verificar a distribui¢cdo dos mesmos, e as

analises foram realizadas através do Programa R studio (versdo 2015).
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3. RESULTADOS

3.1. Investimento na producdo de megasporangios e microsporangios entre espécies

Houve diferenca no nimero de megasporangios produzidos entre as especies (KW
=56.179; p<0.0001). A espécie com maior tamanho corporal, S. oblongifolia, apresentou
maior numero de megasporangios, que S. auriculata, espécie de tamanho corporal
intermediario (Dunn = -7.133; p < 0.0001), e que S. minima, espécie de menor tamanho
corporal (Dunn = -14.403; p < 0.0001). Também, houve diferenca entre a producédo de
megasporangio entre S. auriculata e S. minima (Dunn = 8.275; p < 0.0001) (Fig. 4A). Ja
a producdo de microsporangios também se diferenciou entre as espécies (KW = 45.236;
p <0.05). (Figura4B). A espécie de tamanho intermediario, S. auriculata, produziu mais
que Salvinia oblongifolia (Dunn = 6.445; p < 0.0001) e maior que S. minima (Dunn = -
1.853; p < 0.05). Esta ultima também foi maior que Salvinia oblongifolia (Dunn = 7.683;
p < 0.0001).

No investimento reprodutivo total (producdo de megasporangios +
microsporangios) ndo foram encontradas diferencas entre as espécies (KW = 16.642; p >
0.05) (Fig. 4C).
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Figura 4 A. Numero de megasporangios para cada espécie (S. oblongifolia, médiat =
2.32 £1.17; S.auriculata média+=1.28 +1.03 e S. minima média = = 0.90 £ 0.29). B. Nimero
de microsporangios para cada espécie (S. oblongifolia média + = 0.80 + 1.30, S. auricualata,
media+2.13+£2.50 e S.minima, média+1.94+1.25). C. Total reprodutivo em cada uma das espécies
(S. oblongifolia, médiat3.14+1.67, S. auricualata, médiat3.40+2.65 e S. minima,
média+2.23+1.43).

3.2. Alocacéo de biomassa para megasporangios e microsporangios dependente do
tamanho corporal.

Houve diferenca na alocacdo de biomassa dos megasporangios entre as espécies
(KW = 46.177; p < 0.05) (Fig. 5A). A biomassa de megasporangios foi maior em S.
oblongifolia comparada & S. auriculata (Dunn = -4.770; p < 0.0001) e S. minima (Dunn
= 4.312; p < 0.0001). Entretanto, ndo houve diferenca na alocacdo de biomassa para
megasporangios entre S. auriculata e S. minima (Dunn = 0.085; p > 0.05). A alocagéo de
biomassa para 0s microsporangios também foi diferente (KW = 65.665; p < 0.05) entre
as seguintes espécies S. oblongifolia e S. auriculata (Dunn = 2.867; p < 0.05), S.
auriculata e S. minima (Dunn =5.313; p <0.0001). Entretanto ndo houve diferenca entre
S. oblongifolia e S. minima (Dunn = -1. 599; p > 0.05) (Fig. 5B). A alocag&o de biomassa

para total reprodutivo megasporangios + microsporangios, também foi diferente entre as
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espécies (KW = 68; p < 0.05) (Fig. 5C). S. oblongifolia diferenciou-se comparando cada
par de espécies, S. oblongifolia e S. auriculata (Dunn = -2. 596; p < 0.05), S. auriculata
e S. minima (Dunn = 2. 614; p <0.05), e para S. oblongifolia e S. minima (Dunn = -5.275;
p < 0.0001.
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Figura 5. A. Biomassa seca de megasporangios para cada espécie (S. oblongifolia,
médiat =0.0013+0.00081 S. auricualata, média+0.0013+0.0014+ e S. minima, médiat=
0.0002+0.00006). B. Biomassa seca de microsporangios em cada uma das espécies (S.
oblongifolia, médiax 0.00095+0.0006, S. auricualata, médiat 0.0018+0.0011 e S. minima,
médiax 0.00030+0.0001). C. Biomassa seca do total reprodutivo em cada uma das espécies (S.
oblongifolia, médiat 0.00163+0.0010, S.auricualata, médiat 0.00129+0.0014, e S.minima,
média+ 0.00037+0.0002).

3.3. Diferencas na proporcdo entre a producdo de microsporangios e
megasporangios em cada espécie

Salvinia oblongifolia investe mais na producdo de megasporangios do que em
microsporangios (Qui-quadrado= 13.22, p < 0,001) (Fig. 6; Tabela 1). Os rametes da
espécie, também apresentaram tanto no numero de megasporangio como de
microsporangio um maximo 5 (Tabela 1). Também foram encontradas diferencas entre a
frequéncia de microsporangios e megasporangios em S. auriculata, onde ela produziu
maior nimero de microsporangios que megasporangios (Qui-quadrado = 0.505, p < 0.05)
(Fig. 6; Tabela 1). Além disso, apresentou 5 megasporangios como ndmero maximo por
ramete e até 16 microsporéngios por ramete. Entretanto, no caso de S. minima, os rametes

investem mais em microsporangios do que em megasporangios (Qui-quadrado = 79.39,
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p < 0,001) (Figura 6). Esta espécie teve como nimero maximo 4 megasporangios por

ramete e até 7 microsporangios por ramete (Tabela 1).
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Figura 6. Investimento (%) na producdo de microsporangios e megasporangios em cada

uma das espécies do estudo (preto = megasporangios, cinza = microsporangios.



Tabela 1. Frequéncia no nimero de microsporangios e megasporangios nas espécies

Espécie Estrutura reprodutiva N° Frequéncia Maximo Minimo

S. oblongifolia Megasporangio

N° rametes 150 5 0

Microsporangio

N° rametes 150 5 0

S. auriculata Megasporangio

NC° rametes 191 5 0

Microsporangio

OCONOOURWNRPRO OUORWNRFO °PORWNRO UbhwNRFRO
o)
o))

N° rametes 191 16 0
S. minima Megasporangio 0 103
1 27
2 4
4 1
N° rametes 135 4 0
Microsporangio

SN hwWNEREO
=
~

N° rametes 135 7 0
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3.4. Investimento reprodutivo

A biomassa reprodutiva total (megasporangios + microsporangios) de cada uma
das espécies ndo é dependente da biomassa vegetativa total (foliolos aéreos, foliolos
submersos e rizoma) (Chisq = 0.274, p = 0.871) (Fig. 7). Porém o analise de regresséo
beta amostrou que as espécies investem de forma distinta mas ndo relacionadas a

biomassa vegetativa (Tabela 2).
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Figura 7. Relacéo entre o total reprodutivo e o total vegetativo em S. oblongifolia (azul),

S. auriculata (vermelho) e S. minima (verde).



Tabela 2. Coeficientes de analises de regressao beta

Anova(modbetal,type="11")
Resposta: Total reprodutivo

Df Chisq Pr(>Chisq)
Total vegetativo 1 1.6700 0.1962520
Espécie 2 17.5337  0.0001558
Total vegetativo* Espécie 2 0.2744  0.8717809
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4. DISCUSSAO

Os resultados mostram que a alocacdo no numero de megasporangios esta
associada ao tamanho corporal vegetativo especifico de cada espécie. Isto reforca a
premissa de que as plantas com maior tamanho corporal investirdo mais recursos em
reproducdo do que aquelas com tamanhos corporais menores (Barstuskova et al., 2015).
Embora, quando se avaliou o efeito do total de biomassa reprodutiva, a hipdtese de maior
alocacdo de biomassa reprodutiva em espécies com maior tamanho corporal foi
corroborada apenas para S. oblongifolia, a espécie com tamanho corporal maior das trés
estudadas. Somente ela investiu mais em biomassa de megasporéangios que S. auriculata
e S. minima. J& o investimento no nimero de microsporangios as trés espécies se
diferenciaram, ndo sendo corroborada nossa hipotese da maior biomassa vegetativa,
devido a que a espécie de tamanho corporal intermediario (S. auriculata) apresentou
maior nimero de microesporangios que S. oblongifolia (espécie de tamanho corporal
maior) e que S. minima (espécie de tamanho corporal menor), assim como esta Ultima
também apresentou maior nimero de microsporangios que S. oblongifolia. Portanto, a
hipbtese da maior biomassa vegetativa também néo foi corroborada, sendo a espécie com
tamanho intermediario (S. auriculata) apresentou maior biomassa de microsporangios
que as outras espécies.

Macrofitas aquaticas usualmente apresentam uma alocacéo de recursos para a fase
reprodutiva correlacionada proporcionalmente com seu tamanho total (Li, 2014).
Contudo, S.auriculata apesar de tamanho seu corporal intermediario, apresenta alta
alocacao de recursos para a producéo de microesporangios, produzindo maior quantidade
e biomassa do que a espécie com maior tamanho corporal (S. oblongiflia). Provavelmente
a alocacdo de recursos para microesporangios na espécie S. auriculata, esta relacionada

a caracteristica de produzir estruturas reprodutivas de baixo custo (Nagalingum,
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Schneider & Pryer, 2006). Adicionalmente, S. auriculatda apresenta um foliolo submerso
maior quando comparada com S. oblongifolia (Miranda, 2017), o que poderia estar
relacionado com a alta producéo de microesporangios.

Salvinia minima, a espécie de menor tamanho corporal apresentou maior nimero
de microsporéngios comparada a S. oblongifolia, porem S oblongifolia apresentou maior
biomassa dos microsporangios que S. minima. Esse resultado é corroborado nas amostras,
onde em quase todos os rametes de S. minima foi registrado pelo menos um
microsporangio comparado S. oblongifolia onde muitos dos rametes ndo apresentavam
nenhum microsporéngio e outros chegando a produzir até cinco. A maior biomassa dos
microsporangios presentes em S. oblongifolia comparado a S. minima responde a uma
alocacao alométrica (Muller, Schmid & Weiner, 2000), sendo a maior producdo desta
estrutura proporcional a um tamanho corporal maior um comprimento maior do foliolo
submerso comparado S. minima (Miranda, 2017). Deve-se levar em consideracdo que na
analise dos dados, a auséncia de microsporangios foi determinada pelo como um valor
(zero), podendo alterar os nossos resultados no momento de trabalhar como médias,
cedendo a presenca de microsporangios a rametes que ndo possuem esta estrutura. Além
disso, a constante producdo de microsporangios na espécie S.minima comparada a
producdo de megasporangios estaria associado ao tamanho da planta e ao recurso
disponivel dela (biomassa), produzindo estruturas reprodutivas de baixo custo
(Nagalingum , Schneider & Pryer, 2006) e sendo limitada ou restrita na producéo das
estruturas pela arquitetura da planta (Muller, Schmid & Weiner, 2000; Barstuskové et al.,
2015).

Muitos padrdes de alocacdo sdo em funcdo de trajetdrias alométricas, portanto
qualquer fator que afete o tamanho do organismo sera refletido na alocacdo para as
diferentes estruturas e em suas funcdes. Isto estd associado a uma “plasticidade passiva”

(Wright & McConnaughay, 2002), que a diferenca de uma plasticidade fenotipica ativa,
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onde o organismo precisa de um sistema de transducéo de percepcédo de sinal especifico,
para que as plantas respondam modificando ou alterando seu préoprio desenvolvimento
(van Kleunen & Fischer, 2005), as respostas fenotipicas ao estresse ambiental podem se
observar por redugdes passivas no crescimento devido a limitagdes de recursos (Dorn,
Pyle & Schmitt, 2000), e assim considerando a este tipo de alocagdo um tipo de
plasticidade passiva, devido a que ndo € realmente plasticidade (McConnaughay &
Coleman, 1999).

No caso do numero total reprodutivo (megasporangios e microsporangios) 0s
resultados mostraram que as espécies ndo se diferenciaram. Isto pode ser explicado
devido ao fato de que as plantas possuem um tamanho minimo para se reproduzir.
Portanto, quando a planta aloca seus recursos para estruturas reprodutivas, o esforco
reprodutivo aumenta de forma assintética com o tamanho da planta. As diferencas disso,
as espécies sim se diferenciaram na biomassa do total reprodutivo e isto, explica porque
plantas com diferentes tamanhos corporais alocam de maneira distinta, devido a que a
biomassa que ela possui sempre vai repercutir na alocacdo de seus recursos tanto em
estruturas reprodutivas com em outras (Weiner, 2004). Outra forma possivel de explicar
estes resultados ou testar novamente eles seria através do estudo da concentracdo dos
nutrientes em cada uma das espécies e ndao por uma relacdo alométrica, como foi no caso
de um estudo realizado em S. auriculata, onde as plantas com maior concentracdo de
nitrogénio investiram mais em estruturas de reproducdo (Teixeira, 2013), mas
relacionando essa concentragdo ao investimento em biomassa reprodutiva e ndo &
guantidade de estruturas reprodutivas produzidas.

Nosso estudo mostra que a alocagao ndo pode ser explicada apenas pelo tamanho
da planta. Porém, é possivel afirmar que cada espécie apresenta uma estratégia
reprodutiva que melhor favoreca a sua permanéncia em ambientes onde a seca drastica é

frequente. Isto pode ser explicado pela historia de vida destas espécies (Barstuskova et
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al., 2015), onde a selecédo favorecera a reprodugdo em ambientes hostis (Li et al., 2017),
uma vez que a unica forma de persisténcia dos individuos residentes nestes locais € a
producdo de estruturas de resisténcia, como sao 0s Soros, 0s quais garantem a manutencao
das populagbes em ambientes sazonais (Coelho, Lopes & Sperber, 2005).

Cabe mencionar que existe um ajuste na alocacdo dos recursos, que corresponde
a uma resposta homeostéatica aos desequilibrios na disponibilidade de recursos (Mooney,
Winner & Pell, 1991). Assim, em ambientes com diferencas na disponibilidade de
recursos ha plantas com diferentes padrdes de alocagdo, sendo que um padréo flexivel de
alocacdo permite que uma planta se adapte as limitacGes de recursos causadas por
vizinhos, estresses ambientais ou mudancas climaticas, produzindo-se limitacdes. Por
exemplo, tem sido reportado que limitac6es de luz e carbono resultam em aumento na
biomassa dos caules em relagdo a biomassa da raiz, assim como limita¢des hidricas ou de
nutrientes poderiam aumentar a alocagdo na raiz (Bloom, Chapin & Mooney, 1985;
Mooney, Winner & Pell, 1991; Lacointe, 2000). Dessa mesma forma, o estresse hidrico
que ocorre nas lagoas do Pantanal de Minas Gerais, na época de seca, submete as espécies
a realocacOes de seus recursos para partes da planta que favorecam a sua sobrevivéncia.

A alocacdo, como todos os processos bioldgicos, € um produto da evolucgéo.
Assim, ela estd ligada a todos os outros processos fisioldgicos e ao comportamento
integrado da planta inteira, 0s quais sdo submetidos a selecdo ou otimizacao dos recursos.
Devido a complexidade do processo evolutivo, seus efeitos devem ser simplificados para
evidenciar as consequéncias para a alocacdo em uma forma que pode ser aplicada para
fins preditivos, por exemplo, para prever a plasticidade da alocacdo em resposta a
variaveis ambientais. Esta forma de derivar a alocacdo elimina a necessidade de
estimativa empirica dos fatores de alocacdo e as dificuldades e incertezas associadas
(Franklin et al., 2012). Ou seja, para entender a alocacdo de recurso neste estudo, é

necessario entender e simplificar os efeitos para saber se € consequéncia do tamanho
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corporal da planta, do tamanho ou a biomassa do foliolo submerso, se € uma resposta
pelas restricBes arquiteturais da espécie respondendo assim a histéria de vida de cada uma
das espécies em estudo.

Entretanto, ndo se pode negligenciar os aspectos filogenéticos que refletem na
morfologia, por exemplo. Isto € evidenciado quando se verifica a frequéncia de producao
de megasporangios e microsporangios. S. auriculata foi a espécie que produziu o maior
nimero de megasporangios por ramete, frequentemente. Este fato realmente poderia
estar associado ao tamanho do foliolo submerso, onde S. auriculata possui um
comprimento quase duas vezes o maior comparado a S. oblongifolia, e quase trés vezes
maior comparado ao comprimento de S. minima (Miranda, 2017). Dessa forma, a
quantidade méxima de estruturas reprodutivas pode ser simplesmente proporcional ao
tamanho dos foliolos submersos. Porém isto € um dado adicional encontrado neste
trabalho, pois ndo foi testado, o qual poderia ser estudado futuramente.

5. CONCLUSAO

As espécies de Salvinia pertencentes ao Pantanal de Minas Gerais e analisadas
neste estudo indicam que a alocacdo de recurso para estruturas reprodutivas
(magasporangios e microsporangios) respondem a aspectos filogenéticos, refletidos na
morfologia, mais que a aspectos ambientais, sendo limitadas por restricdes arquiteturais
principalmente. Também, € possivel afirmar que as espécies com tamanhos corporais
maiores investirdo mais em estruturas reprodutivas de alto custo como sdo 0s
megasporangios. Entretanto, ndo foi possivel corroborar nossa hipdtese de que as trés
espécies estudadas investirdo, cada uma especificamente, mais nesta estrutura. Afinal,
aparentemente, a producdo dos microsporangios depende mais do tamanho do foliolo

submerso do que do que tamanho da planta como um todo.
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