
2 

 

UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE DO SUL 

INSTITUTO DE BIOCIÊNCIAS 

PROGRAMA DE PÓS-GRADUAÇÃO EM BOTÂNICA 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Análises morfométricas, biologia reprodutiva e 

cruzamentos interespecíficos para estudo da hibridação 

natural entre duas espécies de Petunia (Solanaceae) 

 

 

MARCELO COSTA TEIXEIRA 

Orientadora: Prof
a
. Dra. Loreta Brandão de Freitas 

 

 

 

Tese submetida ao Programa de Pós-

Graduação em Botânica da 

Universidade Federal do Rio Grande 

do Sul como requisito parcial para a 

obtenção do título de Doutor em 

Ciências. 

 

 

Porto Alegre, junho de 2019. 

 



3 

 

  



4 

 

INSTITUIÇÕES E FONTES FINANCIADORAS 

- Laboratório de Evolução Molecular, Departamento de Genética, Instituto de Biociências, 

UFRGS; 

- Programa de Pós-Graduação em Botânica, UFRGS; 

- Conselho de Aperfeiçoamento de Pessoal de Ensino Superior (CAPES); 

- Conselho Nacional de Desenvolvimento Científico e Tecnológico (CNPq). 



5 

 

AGRADECIMENTOS 

À minha orientadora Loreta Brandão de Freitas por toda a dedicação ao longo 

deste trabalho, por ter sempre me oportunizado o aprendizado e o suporte necessário para 

todas as etapas do trabalho; 

Aos professores do Departamento de Botânica da UFRGS pela contribuição para 

o meu crescimento acadêmico; 

Aos meus colegas e amigos do Laboratório de Evolução Molecular (LEM) da 

UFRGS aos que passaram durante, aos que permaneceram e aos que chegaram ao longo 

destes anos: Ana Lúcia, Daniele, Gustavo, Lina, Maikel, Sara, Caroline, Geraldo, 

Giovanna, Alice, Carolina, Analu, Ariadne, Elise, Luana, Sebastian, Pedro. 

Agradeço ao Clênio pelas conversas descontraídas; 

Ao Elmo e Milene; 

 A todos aos colaboradores deste trabalho Renan, Sara, Carolina e especialmente 

à Caroline por participar de todas as etapas deste trabalho e contribuir muito para o meu 

crescimento profissional. 

Ao Senhor Deosionil (Seu Desinho) e ao Senhor Álvaro sempre solícitos nos 

trabalhos de campo; 

A CAPES pela concessão da bolsa de doutorado; 

Agradeço à minha família, pais e irmão, pelo amor incondicional e presença em 

todos os momentos da minha vida; 

Aos meus filhos Lionel e Dimitri por todo o amor, compreensão, motivação em 

todos os momentos e que sempre me esperam com um abraço apertado; 

Nunca conseguirei expressar o quanto foram importantes. Obrigado a todos!!  

  



6 

 

SUMÁRIO 

 

RESUMO .............................................................................................................................. 7 

ABSTRACT .......................................................................................................................... 8 

CAPÍTULO I - INTRODUÇÃO ........................................................................................... 9 

1. Região geográfica da Serra do Sudeste ........................................................................ 9 

2. Caracterização do grupo de estudo ............................................................................ 10 

3. Zonas híbridas, Isolamento reprodutivo e Morfometria geométrica .......................... 13 

4. Objetivo Geral ............................................................................................................. 15 

5. Objetivos Específicos ................................................................................................... 15 

CAPÍTULO II – ARTIGO 1 ................................................................................................ 17 

CAPÍTULO III – ARTIGO 2 ............................................................................................... 18 

CAPÍTULO IV – ARTIGO 3 ............................................................................................... 19 

CAPÍTULO V – CONSIDERAÇÕES FINAIS ................................................................... 20 

REFERÊNCIAS BIBLIOGRÁFICAS ................................................................................ 23 

 

  



7 

 

RESUMO 

Muitas das observações de hibridação em plantas vêm de estudos de zonas híbridas ou 

áreas de mistura entre duas espécies relacionadas que incluem alguns híbridos viáveis. Tais 

zonas híbridas podem ser o resultado de contato secundário ou especiação em curso em 

simpatria ou parapatria, permitindo a colonização de nichos inexplorados pelos parentais 

que geralmente apresentam uma impressionante variação na morfologia floral e estas 

características podem influenciar o grau de isolamento reprodutivo entre as espécies, 

alterando qualquer um dos vários passos no isolamento pré-zigótico e pós-zigótico. O 

objetivo do presente trabalho foi avaliar os processos de hibridação interespecíficos, seus 

efeitos na integridade morfológica das espécies, na biologia reprodutiva e na 

correspondência de classificação genético-morfológica. Para isto foram conduzidos 

experimentos para caracterizar a forma da corola em populações de Petunia exserta e 

Petunia axillaris e seus híbridos naturais, examinar a biologia reprodutiva e classificar os 

indivíduos através de análises genéticas e morfológicas no gênero Petunia. Os resultados 

foram descritos detalhadamente nos capítulos II, III e IV que compõem esta Tese e podem 

ser assim resumidos. As análises morfométricas revelaram que cada espécie apresenta uma 

forma floral específica independente do local de coleta. Por outro lado, em duas zonas de 

contato, um mosaico de fenótipos florais foi observado com algumas classes híbridas 

muito semelhantes a ambas as espécies. Encontramos também, diferenças na 

compatibilidade entre indivíduos, classes e cruzamentos recíprocos, apesar da alta 

produção e viabilidade de sementes. Nossos resultados revelaram que a cor da corola é um 

bom indicador do componente genético de cada espécie e de seus híbridos, assim como a 

forma da corola, embora, nesta haja divergências na correspondência. Em conclusão, 

nossos resultados sugerem que várias gerações de híbridos ou retrocruzamentos poderiam 

ter originado a diversidade de formas florais nos sítios simpátricos, que a alta 

compatibilidade entre as linhagens pode explicar a manutenção e estabilidade das zonas 

híbridas aumentando a variabilidade e a introgressão simétrica entre as espécies analisadas. 
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ABSTRACT 

Many of the hybridization observations on plants come from hybrid zone studies or mixing 

areas between two related species that include some viable hybrids. Such hybrid zones 

may be the result of secondary contact or ongoing speciation in sympatry or parapatria, 

allowing the colonization of unexplored niches by the parents who usually present an 

impressive variation in floral morphology and these characteristics may influence the 

degree of reproductive isolation between species, by altering any of the several steps in 

pre-zygotic and post-zygotic isolation. The objective of the present work was to evaluate 

the interspecific hybridization process, its effects on the morphological integrity of two 

Petunia species and the reproductive biology, emphasizing on the correspondence between 

genetic and morphological classification. To do this, we conducted experiments to 

characterize the corolla shape in populations of P. exserta and P. axillaris and their natural 

hybrids, from two contact zones and allopatric sites of each species, to examine the 

reproductive biology, and to classify the individuals through genetic and morphological 

analyzes in Petunia genus. The results were described in detail in chapters II, III, and IV 

that integrate this Thesis and can be summarized as follows. Morphometric analyses 

revealed that each species presents a specific floral shape independently from the 

collection site. On the other hands, in two contact zones, a mosaic of floral phenotypes was 

observed with some hybrid classes very similar to one or another species. We also found 

differences in the compatibility between individuals, classes, and reciprocal crosses, 

despite high seed production and seedling viability. Our results revealed that corolla color 

is a good indicator of the genetic component of each species and its hybrids, as well as the 

corolla shape, although some differences related to the correlation between traits. In 

conclusion, our results suggest that several generations of hybrids or backcrosses could 

have originated the diversity of floral forms in the sympatric sites, that high compatibility 

between lineages may explain the maintenance and stability of the hybrid zones, increasing 

the variability and the symmetric introgression between these Petunia species. 
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CAPÍTULO I - INTRODUÇÃO 

1. Região geográfica da Serra do Sudeste 

A região fisiográfica da Serra do Sudeste, também conhecida como Escudo Sul-

Rio-grandense, ocupa uma área aproximada de 44.000 km² e está inserida no Bioma 

Pampa (IBGE, 2004). O Pampa como Bioma é caracterizado por um mosaico de campos, 

vegetação arbustiva e diferentes tipos florestais (Teixeira et al., 1986). Embora pouco 

estudada, a estrutura vegetacional dessa região é muito diversa, em resposta a vários 

fatores, como clima, o solo, o relevo e o manejo a que esta vegetação está submetida 

(Boldrini, 2009; Suertegaray & Silva, 2009).  

A região da Serra do Sudeste é a região com as rochas mais antigas do Estado 

datadas do Pré-Cambriano (Holz, 1999; Almeida et al., 2009), cobertas por uma vegetação 

savanoide (arbóreo-arbustiva) sobre solos rasos. Nesta região existe uma formação 

geológica conhecida como Guaritas, que consiste em conglomerado de torres areníticas 

(Paim & Lopes, 2000) com encostas íngremes e topos convexos (Rambo, 1956). Os 

arenitos das Guaritas foram derivados de depósitos aluviais e eólicos que datam do início 

do Cambriano, cerca de 535 milhões de anos atrás (Almeida et al., 2009). Esse tipo de 

formação rochosa influencia o padrão vegetacional, quer diretamente por constituir um 

microhabitat particular, quer indiretamente devido sua influência sobre as condições 

microclimáticas. Muitas vezes estes ambientes transicionais servem como refúgios, 

abrigando muitas espécies endêmicas e ou raras (Medina et al., 2006; Jacobi et al., 2007).  

Estudos vêm documentando uma grande riqueza de biodiversidade nessa região, 

com aproximadamente 30 espécies de plantas endêmicas (Guadagnin et al., 2000; Paz et 

al., 2008). As florestas da região são classificadas como florestas estacionais semidecíduas 

(Oliveira-Filho et al. 2013), tendo elementos de florestas do interior, bem como de 

florestas atlânticas costeiras. Carlucci et al. (2015) observaram que a diversidade de 

espécies e comunidades vegetais na região das Guaritas está diretamente associada com as 

encostas opostas das torres, onde encostas menos expostas à radiação solar foram 

taxonomicamente mais diversas.  

Na Serra do Sudeste, assim como no restante do bioma Pampa, muitas áreas 

atualmente cobertas por vegetação campestre seriam ocupadas por subarbustos, arbustos e 

árvores de baixo porte, as quais aos poucos vão sendo cortadas e queimadas, ampliando as 

áreas utilizadas como pastagem (Girardi-Deiro et al., 1994), sendo estas práticas muito 
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utilizadas por produtores locais (Caporal & Boldrini, 2007). A Serra do Sudeste, como um 

todo, não permite o desenvolvimento de uma agricultura de monocultura extensiva pela 

pouca profundidade do solo. As principais atividades geradoras de renda para os 

produtores locais são a bovinocultura, ovinocultura e caprinocultura.  

Na localidade conhecida como Minas do Camaquã, Guaritas, iniciou-se em 1870 a 

extração de cobre que foi interrompida em 1996, quando ocorreu o esgotamento total das 

reservas economicamente viáveis (Paim, 2000). No entanto, dois projetos de mineração 

estão sendo desenvolvidos em São José do Norte e Caçapava do Sul. O projeto Caçapava, 

a ser instalado nas margens do rio Camaquã, prevê a instalação de uma planta polimetálica 

para extração de zinco, chumbo e cobre. As prospecções e sondagens na área ocorrem 

desde 2008 e sua implementação definitiva poderá resultar em extensivos danos ao meio 

ambiente, destacando que as áreas dos projetos pertencem ao Pampa, um dos Biomas mais 

negligenciados em termos de preservação, com falta de conhecimento básico sobre a 

biodiversidade dos campos nativos e baixo número de áreas efetivamente protegidas em 

Unidades de Conservação (Overbeck et al.,2007; Overbeck et al., 2015).  

A Serra do Sudeste é classificada como área de extrema importância biológica e de 

elevadíssima prioridade para conservação (Ministério do Meio Ambiente, 2009). A região 

das Guaritas é de grande interesse para a conservação (Ministério do Meio Ambiente 

2007), devido à sua beleza paisagística original e ao caráter endêmico de parte de sua flora. 

No entanto, a área não está formalmente preservada até o momento.  

2. Caracterização do grupo de estudo 

A família Solanaceae A. Juss., ordem Solanales Juss. ex Bercht. & J. Presl, 

Lamiidea é uma família de angiospermas rica em espécies e bastante representativa nas 

regiões de Campos. Composta por cerca de 3000 espécies e aproximadamente 150 

gêneros, os representantes da família podem ser ervas, arbustos, árvores, trepadeiras ou 

epífitas (APG IV, 2016). Solanaceae é um componente importante da vegetação de sub-

bosque e tendem a ser plantas sucessionais iniciais (Muscarella & Fleming, 2007). No 

Brasil são encontrados 34 gêneros e 488 espécies (Flora do Brasil 

<http://reflora.jbrj.gov.br/reflora/floradobrasil/FB225>) pertencentes a esta família 

botânica. Muitos membros apresentam alcaloides, princípios ativos que permitem sua 

utilização como fármacos ou narcóticos como, por exemplo, Nicotiana tabacum L. 

(tabaco), Atropa belladonna L. (beladona) e Datura estramonium L. (estramônio). A 
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família Solanaceae também é muito utilizada na alimentação humana, especialmente, os 

gêneros Solanum L (tomate, batata, etc.) e Capisicum L (pimenta), além de plantas 

amplamente cultivadas como ornamentais como Browallia L, Brunfelsia L, Cestrum L, 

Salpiglossis Hook, Solandra Sw e Petunia Juss (Judd et al., 2009, Flora do Brasil 

<http://reflora.jbrj.gov.br/reflora/floradobrasil/FB225>). 

Estudos recentes sobre a diversificação de Solanaceae sugeriram a origem da 

subfamília Solanoideae a 52,2 Ma (Särkinen et al., 2018), com base em registros fósseis de 

Physalis encontrados na Argentina (Wilf et al. 2017), e 54 Ma (Dupin & Smith, 2018). 

Solanaceae apresenta um provável centro de origem na América do Sul (Olmstead & 

Palmer, 1992) com oito a nove eventos de dispersão para o Velho Mundo (Tu et al., 2010; 

Dupin et al., 2017). A família é considerada monofilética com base em caracteres 

morfológicos e de marcadores de cloroplasto (Olmstead & Palmer, 1992; Olmstead et al., 

1999). No entanto, as relações dentro da família apresentam resolução incerta. O 

agrupamento [Petunioideae [Solanoideae + Nicotianoideae]] é bem suportado em 

Olmstead et al. (1999), embora este agrupamento seja menos resolvido em Olmstead 

(2013) e Särkkinen et al. (2013). Na filogenia de Olmstead & Bohs (2007), como grupo 

irmão do clado [Solanoideae + Nicotianoideae] estava uma politomia incluindo as 

subfamílias Petunioideae, Cestroideae e Schwenkioideae e frequentemente Solanaceae tem 

sido dividida em dois grandes grupos, Cestroideae e Solanoideae (Judd et al., 2009). 

O gênero Petunia Juss. pertence à subfamília Petunioideae (APG IV, 2016) é 

conhecido mundialmente através da petúnia-de-jardim, um híbrido ornamental amplamente 

cultivado e muito utilizado como modelo em diversos estudos (Gerats & Vandenbussche, 

2005). O gênero é endêmico do sul da América do Sul e em 1803 foram incluídas cerca de 

30 espécies distribuídas principalmente nos estados do Paraná, Santa Catarina e Rio 

Grande do Sul (Brasil), ao longo de todo o território do Uruguai e de algumas províncias 

da Argentina. Em 1985 estas espécies foram divididas em dois gêneros, principalmente 

devido a diferenças no número cromossômico, morfologia da semente, anatomia foliar e 

tipo de pré-floração (Wijsmann & Jong, 1985). Atualmente são descritas 14 espécies para o 

gênero Petunia com as demais espécies incluídas em Calibrachoa Cerv.. Distribuídas nas 

regiões subtropicais e temperadas da América do Sul, as espécies de Petunia apresentam 

número cromossômico básico (x = 7) e pré-floração (imbricada) e são consideradas anuais 

em função de seu crescimento vegetativo segundo Stehmann et al. (2009). De acordo com 

os mesmos autores, são propostos dois centros de diversidade para o gênero: campos de 

altitude da borda oriental do planalto de Santa Catarina e afloramentos rochosos areníticos 
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(conglomerado) da Serra do Sudeste do Rio Grande do Sul.  

Petunia axillaris (Lam.) Britton, Sterns & Poggenb. pode ser facilmente 

identificada pelo seu hábito ereto, pela cor corola branca, forma da corola tubular, pólen 

amarelo e pedicelo inflexível na fase de frutificação. As flores emitem uma fragrância ao 

anoitecer e são visitadas por mariposas da família Sphingidae (Galeto & Bernardello, 

1993; Ando et al., 2001). Esta espécie exibe a maior distribuição geográfica em extensão 

do gênero, ocorrendo no Brasil (RS), Argentina, Uruguai, Paraguai e Bolívia. Três 

subespécies alopátricas foram aceitas com base no comprimento do tubo da corola e 

arranjo dos estames e estudos de caracterização genética (Turchetto et al., 2014b). 

Indivíduos de P. axillaris são heliófilos e habitam locais rochosos, também podendo ser 

encontrados ao longo das estradas (Stehmann et al., 2009). Petunia axillaris subsp. 

axillaris ocorre em toda região do Pampa, Rio Grande do Sul (Brasil), Uruguai e 

Argentina. Entretanto, no Uruguai ocorre apenas na metade sul do país, sendo o Rio Negro 

o limite de distribuição desta subespécie (Ando, 1996; Turchetto et al., 2014a,b).  

Petunia exserta Stehmann é a única espécie do gênero que apresenta coloração da 

corola vermelha e estames e estigma exsertos. Estas características são associadas à 

polinização por beija-flores (Stehmann, 1987; Lorenz-Lemke et al., 2006). As plantas desta 

espécie apresentam hábito ereto, corola tubular, pólen amarelo e pedicelo inflexível como 

os apresentados por P. axillaris. Essa espécie é endêmica da região das Guaritas e áreas 

adjacentes, no município de Caçapava do Sul (Serra do Sudeste), crescendo em cavernas 

rasas esculpidas pelo vento nas torres de arenito da região (Stehmann et al., 2009). Nesta 

área, as espécies P. axillaris subsp. axillaris e P. exserta são encontradas muitas vezes em 

simpatria, sendo separadas apenas pelo microambiente que habitam: enquanto P. exserta é 

encontrada apenas no interior das cavernas onde cresce ao abrigo da luz solar e da chuva 

diretas, P. axillaris subsp. axillaris habita áreas abertas e ensolaradas das encostas ou topo 

das torres (Stehmann et al., 2009). 

Os caracteres diagnósticos dessas espécies estão associados com a morfologia floral 

e com a atração de polinizadores para cada espécie (Stehmann et al., 2009). Estudos vêm 

sendo desenvolvidos para o mapeamento de genes implicados em funções importantes nos 

processos de especiação em Petunia, que condicionam características florais atrativas aos 

polinizadores. Estes estudos encontraram um bloco de QTLs (quantitative trait loci) nos 

cromossomos II e V associados com a rápida mudança da morfologia floral entre as duas 

espécies com relação ao comprimento do pistilo e das anteras. Além disso, QTLs no 

cromossomo II também estão relacionados com a emissão de aroma e a cor da corola 
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(Hermann et al., 2015). 

Alguns estudos sobre a caracterização de polimorfismos moleculares indicaram a 

existência de híbridos naturais entre estas duas espécies de Petunia (Lorenz-Lemke et al., 

2006; Segatto et al., 2014; Turchetto et al., 2015b). Por outro lado, estas espécies 

preservam sua integridade genética como representando pela existência de dois grupos 

genéticos distintos, resultantes provavelmente da adoção de diferentes estratégias 

reprodutivas. Petunia axillaris subsp. axillaris nesta região deixa de ser autoincompatível 

para apresentar um sistema misto de cruzamento (Turchetto et al., 2015a). A troca gênica 

pode ser frequente, em ambas as direções entre essas espécies. A introgressão modifica a 

constituição genética principalmente em dois sítios de ocorrência de ambas na região das 

Guaritas. Contudo, a integridade das espécies pode estar sendo mantidas devido a altos 

níveis de endogamia e retrocruzamentos cuja frequência e direção é dependente do habitat 

em que os híbridos se desenvolvem (Turchetto et al., 2019).  

3. Zonas híbridas, Isolamento reprodutivo e Morfometria geométrica 

Baseado principalmente em estudos com animais, híbridos interespecíficos naturais 

foram tradicionalmente considerados ponto final na evolução e um fato raro, geralmente 

sendo estéreis ou indicando uma quebra no isolamento reprodutivo causado por distúrbios 

atribuídos à atividade humana (Mayr, 1963). Entretanto, hoje se sabe que híbridos naturais 

podem ser muito mais frequentes do que se imaginava, tanto em animais como em plantas 

(Mallet, 2007; Taylor & Larson, 2019), e, com uma gama muito mais ampla de papéis 

evolutivos, incluindo a introgressão de genes de outras espécies, como enfatizado 

originalmente por Anderson (1949); a persistência de zonas híbridas estáveis (Barton & 

Hewitt, 1985); a introdução de novas variantes genéticas que podem aumentar a adaptação 

a ambientes particulares (Anderson & Stebbins, 1954; Kim & Rieseberg, 1999; Martinsen 

et al., 2001); por promover especiação através de reforço, ou seja, quando em simpatria 

ocorre fixação de características que dificultam o cruzamento entre as espécies (Servedio 

& Noor, 2003; Palma-Silva et al., 2015); e a origem de novas espécies por hibridação ou 

evolução reticulada (Rieseberg et al., 1996; Rieseberg, 1997). 

Muitas das observações de hibridação em plantas vêm de estudos de zonas híbridas 

ou áreas de mistura entre duas espécies relacionadas que incluem alguns híbridos viáveis 

(Rieseberg et al., 2003; Buerkle et al., 2000). Tais zonas híbridas podem ser o resultado de 

contato secundário ou especiação em curso em simpatria ou parapatria, permitindo a 
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colonização de nichos inexplorados pelos parentais (Rieseberg et al., 2003). Zonas híbridas 

geralmente apresentam uma impressionante variação na morfologia floral e estas 

características podem influenciar profundamente o grau de isolamento reprodutivo entre as 

espécies, alterando qualquer um dos vários passos no isolamento pré-zigótico e pós-

zigótico (Wendt et al., 2002; Ippolito et al., 2004; Schumer et al., 2017; Liao et al., 2019). 

Um número crescente de estudos tem demonstrado que altas taxas de autopolinização 

dificultam a hibridação e a introgressão representando, assim, uma importante barreira de 

isolamento reprodutivo pré-zigótico (Cannon & Lerdau, 2015; Palma-Silva et al., 2015; 

Neri et al., 2018). Barreiras pós-zigóticas, como incompatibilidade estigmática, frutos 

abortivos, inviabilidade e esterilidade híbrida, também podem influenciar os padrões de 

hibridação (Soltis & Soltis 2009).  

Características florais que podem contribuir para o isolamento reprodutivo entre 

espécies, por exemplo, quando as plantas parecem ter interações específicas com seus 

polinizadores (Gogler et al., 2015; Scopece et al., 2017) ou caracteres que contribuem para 

variação no sistema reprodutivo (Palma-Silva et al., 2015; Neri et al., 2017). Neste sentido, 

a produção de plantas híbridas entre espécies simpátricas pode estar associada ao grau de 

discriminação dos polinizadores sobre um determinado tipo floral (ver, por exemplo, 

Emms et al., 1996). A menos que as plantas híbridas estejam imediatamente isoladas, elas 

podem ser um indicativo de fluxo gênico entre as espécies parentais (Ippolito et al., 2004). 

A detecção de híbridos no habitat natural através do fenótipo morfológico pode ser 

dificultada devido à segregação de características fenotípicas na primeira geração (F1) e 

em gerações subsequentes. Populações mistas, onde ambos os parentais coocorrem 

juntamente com seus prováveis híbridos, podem ter uma estrutura complexa apresentando 

uma mistura de indivíduos com morfologia canônica de cada espécie, os híbridos entre 

elas, bem como aqueles resultantes de retrocruzamentos com um ou ambos os parentais e 

produtos de segregação (Fogelqvist et al., 2015; Christe et al., 2016). 

A categorização das formas morfológicas é um componente importante da biologia 

comparativa. As categorias podem sugerir função e / ou os relacionamentos de parentesco 

entre os indivíduos e podem ser analisadas em um quadro comparativo para avaliar a 

homologia, a convergência e a correlação entre caracteres e indivíduos. Algumas 

categorias são bastante óbvias, enquanto outras são menos bem delineadas (Hebert et al., 

2004; Heinrichs et al., 2010). Como tal, os métodos que fornecem alternativas objetivas e 

quantitativas à categorização subjetiva estão se tornando frequentes na literatura, 

particularmente quando as categorias não são imediatamente óbvias ou a variação entre os 
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tipos parece contínua. A quantificação desses traços fornece robustez matemática aos 

estudos de variação dentro das populações e à evolução do caráter comparativo (Gardner et 

al., 2016).  

A morfometria geométrica é uma metodologia que captura medições quantitativas 

da forma de estruturas, potencialmente descobrindo padrões de evolução da forma ou 

integração morfológica (Klingenberg, 2010). A morfometria geométrica difere dos 

métodos morfométricos tradicionais na medida em que caracteriza a forma de um objeto 

como um todo, em vez de partes individuais, produzindo um modelo de forma unificado. 

Resumidamente, marcos morfológicos homólogos ou semi-homólogos podem ser 

aplicados a uma população de imagens comparáveis, que fornecem os dados brutos para 

análises multivariadas de forma e em contextos evolutivos (Slice, 2007). Embora esses 

métodos tenham sido amplamente aplicados e bem desenvolvidos em zoologia e campos 

relacionados, os botânicos apenas começaram a adotá-los em estudos de forma floral e 

folha mais recentemente (Viscosi & Cardini, 2011). A variação morfométrica floral já foi 

aplicada a espécies de plantas únicas para abordar questões evolutivas e de 

desenvolvimento (Gómez et al., 2006; Savriama et al., 2012) e em conjuntos mais amplos 

de espécies para fins taxonômicos e evolutivos (Fernández-Mazuecos et al., 2013; van der 

Niet et al., 2016). 

4. Objetivo Geral 

Contribuir para o melhor entendimento dos processos de hibridação 

interespecíficos, seus efeitos na integridade morfológica das espécies, na biologia 

reprodutiva e na correspondência de classificação genético-morfológica em duas espécies 

simpátricas do gênero Petunia. 

5. Objetivos Específicos 

I – Caracterizar a forma floral das espécies e dos híbridos das diferentes classes de 

cor e verificar se esta se correlaciona a uma forma de flor diferente baseada em 

morfologias lineares e geométricas; 

II – Avaliar as diferenças no sucesso reprodutivo entre as três linhagens analisando 

a autocompatibilidade, as diferenças na produção de frutos, na quantidade e viabilidade de 

sementes derivadas de experimentos controlados de polinização em casa de vegetação;  
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III – Determinar a correspondência entre indivíduos de cor intermediária e as 

plantas híbridas estimando a contribuição dos perfis genéticos e da forma morfológica para 

classificar corretamente esses indivíduos.  
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CAPÍTULO II – ARTIGO 1 

Artigo aceito com revisões pela revista BOTANICAL JOURNAL OF THE LINNEAN 

SOCIETY 

 

Morphological characterization of sympatric and allopatric Petunia exserta and Petunia 

axillaris (Solanaceae) populations
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CAPÍTULO III – ARTIGO 2 

Artigo em preparação para ser submetido à revista AMERICAN JOURNAL OF 

BOTANY 

 

Self-compatibility and reciprocal crosses in an interspecific hybrid zone explain population 

stability
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CAPÍTULO IV – ARTIGO 3 

Artigo aceito com revisões  na revista ACTA BOTANICA BRASILICA 

 

Morphological and genetic views on hybridization in two contact zones of closely related 

Petunia species (Solanaceae) in South Brazil 
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CAPÍTULO V – CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Alterações morfológicas podem fornecer informações importantes sobre os 

processos evolutivos e ecológicos relacionados à hibridação interespecífica, especialmente 

quando espécies ecologicamente divergentes estão envolvidas (McIntosh et al., 2014). 

Mudanças nos traços florais no gênero Petunia têm sido associadas a mudanças na 

síndrome floral (Hermann et al., 2015; Amrad et al., 2016; Sheehan et al., 2016; Esfeld et 

al., 2018). Esta interação planta polinizador tem sido sugerida uma importante força 

contribuindo, juntamente com outros fatores, para a diversificação do gênero, bem como 

para manutenção da integridade genética de espécies (Fregonezi et al., 2013; Rodrigues et 

al., 2018). Na presente Tese, Capítulo II, mostramos uma grande diversidade na morfologia 

floral, especialmente no que diz respeito à forma e cor da corola, em duas zonas de contato 

entre P. axillaris e P. exserta. Os caracteres morfológicos usualmente utilizados para a 

discriminação e também indicativos de suas respectivas síndromes de polinização foram 

consistentemente diferentes em sítios isolados de cada uma das espécies, por outro lado nas 

zonas de contato esses carcateres apresentaram uma grande variação. A persistência de 

indivíduos com coloração intermediária da corola ao longo de vários anos (Lorenz-Lemke 

et al., 2006; Segatto et al., 2014a; Turchetto et al., 2015), a variabilidade da forma da 

corola e as diferenças significativas entre indivíduos simpátricos e alopátricos sugerem que 

indivíduos de cor intermediária resultam do cruzamento entre híbridos e retrocruzamentos 

com ambas as espécies parentais.  

Petunia exserta apresenta estames epipétalos e todos com aproximadamente mesmo 

comprimento do filete, fortemente exsertos e os estames dorsais normalmente possuem 

filetes maiores que a altura do estigma. Em P. axillaris, o estigma, os estames dorsais e 

laterais possuem comprimentos de filetes diferentes, sendo menores em relação à posição 

do estigma (Stehmann et al., 2009). Medidas em uma população de híbridos de segunda 

geração F2 compreendendo um cruzamento experimental entre P. axillaris e P. exserta 

(Klahre et al., 2011) observaram que os comprimentos de pistilo da progênie híbrida 

abrangia toda a diferença fenotípica observada entre os parentais desde exsertos até 

inclusos para essa característica. Além disso, Hermann et al. (2015) encontraram uma 

distribuição fenotípica semelhante a do comprimento dos filetes e variação transgressiva 
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para características como o comprimento do tubo e o comprimento da corola. Nossos 

resultados mostram que a cor,  a posição das anteras, o comprimento dos filetes e do pistilo 

mudam independentemente entre as classes de híbridos, mas estão fortemente ligados em 

cada espécie, especialmente naqueles indivíduos coletados em sítios alopátricos ao longo da 

distribuição comum delas nas Guaritas. Além disso, não encontramos diferenças 

significativas no comprimento do filete e posicionamento das anteras entre as classes de 

cores híbridas e entre as duas espécies, considerando essa medida a partir do receptáculo da 

corola, independente dos locais de coleta, com comprimentos individuais variando 

continuamente. As diferenças entre as espécies são baseadas na variabilidade do 

comprimento do tubo e no comprimento da corola que resulta em pistilo e estames mais 

exsertos em P. exserta e mais inclusos em P. axillaris. 

Em plantas monoclinas é útil distinguir qual é o sistema reprodutivo para entender a 

permanência e a diversidade da população (Charlesworth, 2006). No Capítulo III deste 

estudo, descrevemos altos níveis de autocompatibilidade P. exserta, P. axillaris e os 

híbridos naturais em duas zonas de contato dessas espécies. Além disso, foi observado uma 

viabilidade de sementes oriundas de cruzamentos manuais sob condições controladas. Este 

resultado encontrado pode explicar sua estabilidade como zona de contato entre P. axillaris 

e P. exserta e a ocorrência de híbridos ao longo das gerações, diversidade genética nessas 

populações (Turchetto et al., 2019) e introgressão gerando diversidade morfológica. A alta 

autocompatibilidade e viabilidade na zona de contato entre duas espécies de Petunia e seus 

híbridos interespecíficos promovem o estabelecimento de populações estáveis e facilitam a 

troca gênica e a introgressão entre elas na área de contato. Associados a estudos anteriores 

sobre constituição genética e caracterização morfológica, os presentes dados contribuem 

para a compreensão do processo de diversificação de Petunia. Nossos experimentos 

revelaram também que P. axillaris e P. exserta e seus híbridos interespecíficos são 

autocompatíveis. Indivíduos de P. exserta e híbridos também são ocasionalmente 

autógamos espontâneos. Não observamos barreiras marcantes para a polinização entre 

indivíduos dentro de nenhuma linhagem. 

A hibridação desempenha um papel essencial na evolução das plantas (Abbott et al., 

2016) e zonas de contato entre espécies recentemente divergentes fornecem uma 

oportunidade única para estudar o efeito da hibridação na diversidade genética e 
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morfológica (Meier et al., 2016). No Capítulo IV deste estudo, os dados genéticos 

confirmam a natureza híbrida de indivíduos classificados anteriormente pela cor da corola. 

Os resultados deste estudo demonstraram que, em duas zonas de contato entre espécies 

intimamente relacionadas que habitam diferentes microambientes, a hibridação e 

introgressão interespecífica ocorrem regularmente. Essas duas espécies ainda mantêm seus 

limites morfológicos e genéticos, mas os híbridos estão crescendo em ambos os 

microambientes, o que altera a forma e a cor da corola e os polimorfismos genéticos em 

ambas as espécies parentais. As consequências da hibridação interespecífica podem variar 

profundamente entre as espécies e populações envolvidas, desde a eliminação dos limites 

das espécies, transformando duas espécies em uma (Soltis & Soltis 2009), até a geração de 

novas adaptações que promovem a especiação (Meier et al., 2016). A hibridação é um fator 

importante no surgimento da diversidade em angiospermas (Yakimowski & Rieseberg, 

2014). Estudos tem mostrado que a hibridação é um mecanismo responsável pelo 

surgimento de novas espécies, chamado especiação híbrida homoploide (quando não há 

poliploidização decorrente do processo de hibridação), em que o híbrido formado a partir 

de espécies intimamente relacionadas emerge isolamento reprodutivo dos parentais, 

geralmente associado com a ocupação de novos habitats (Abbott et al., 2010; Imbert et al., 

2014; Comeault & Matute, 2018 ). Neste Capítulo, descrevemos a diversidade genética e 

morfológica entre duas espécies de Petunia que divergem principalmente em suas 

síndromes de polinização e adaptações ecológicas (Stehmann et al., 2009). A hibridação 

entre elas promoveu o surgimento de uma nova classe de cor e forma de corola, 

especialmente dentro de cavidades rochosas junto a indivíduos P. exserta. Apesar de 

algumas vezes dissociadas, mudanças na cor e na forma seguiram mudanças no 

polimorfismo genético e trouxeram novas combinações de características morfológicas ao 

ambiente de P. exserta.  
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