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RESUMO

Carvalho-Leite, L. J. 2023. Intera¢des planta-polinizador e planta-florivoros no Cerrado:
Explorando as dependéncias da Densidade. Dissertacio de Mestrado em Ecologia e
Conservacao de Recursos Naturais. UFU. Uberlandia-MG. 40 paginas.

A densidade de espécies vegetais dentro de uma populagdo vem sendo discutida como um dos
fatores com efeitos significativos sobre as interagdes de herbivoria e polinizagdo. Para a
herbivoria, populagdes de plantas mais adensadas sdo prejudicadas pela facilitacdo do encontro
dos herbivoros, sendo denominada dependéncia negativa da densidade, relatada por Janzen e
Connell como um dos mecanismos de manutencdo da diversidade tropical. J& para a
polinizacdo, essa facilitacdo do encontro das flores pelos polinizadores ¢ vantajosa para o
sucesso reprodutivo e crescimento populacional. Entretanto, herbivoros florais usam os
mesmos sinalizadores da flor para encontra-la, como fazem os polinizadores. Adicionalmente,
a andlise da frutificagdo nao depende somente das densidades das plantas no campo, mas
também do tipo de sistema reprodutivo de cada espécie. O objetivo deste estudo foi investigar
a reproducdo de Peixotoa tomentosa A. Juss. € Byrsonima intermedia A. Juss. (Malpighiaceae)
considerando os efeitos das variagdes na densidade sobre a atratividade de polinizadores e agao
de florivoros. A hipotese principal foi que a densidade populacional afeta a produgdo de frutos.
Para isso foram realizados dois tratamentos, com individuos agrupados (N=30) e isolados
(N=30) em area de Cerrado. Flores foram marcadas e acompanhadas para registro da
frutificagdo e, polinizagdes controladas foram realizadas a fim de identificar o sistema
reprodutivo prevalente de cada espécie. Observagdes focais foram realizadas para identificar os
principais visitantes florais e para determinar os polinizadores, além de investigar se as taxas
de visitacdo eram afetadas pela densidade de plantas coespecificas. Flores foram marcadas e
coletadas para analise da area total e area perdida pela agcao de florivoros, outras flores foram
ensacadas no dia posterior a antese para verificarmos se a acdo de florivoros pds-polinizagao
afeta a frutificacao em plantas agrupadas. Nossos resultados demonstram que a frutificacdo em
ambas as espécies foi dependente positivamente da densidade. Peixotoa tomentosa foi
caracterizada como uma espécie autocompativel e agamospérmica, enquanto B. intermedia €
autoincompativel e depende exclusivamente da ac¢do dos polinizadores para se reproduzir. As
taxas de visitacdo floral variaram apenas em B. intermedia, na qual plantas agrupadas tiveram
mais visitas que as isoladas. Abelhas consideradas potenciais polinizadoras somente foram
observadas visitando flores de B. intermedia, provavelmente em razao do tempo maior apos o
distrbio ambiental causado pelas geadas e pelo fogo. Adicionalmente, mais flores de
individuos isolados de P. fomentosa foram danificadas por florivoros enquanto em B.
intermedia nao houve diferencas no nimero de flores atacadas e na area consumida por eles em
ambos os tratamentos. O dano posterior a polinizagdo nao causou diferenga na frutificagcao de
P. tomentosa, mas sim em B. intermedia, possivelmente devido a algum detalhe na manipulagdo
das inflorescéncias. Os resultados obtidos no presente estudo evidenciam que interacdes planta-
polinizador e planta-florivoros sdo condicionadas pelas densidades de plantas distribuidas em
populagdes naturais. Acréscimos na frutificagdo mediada pelos polinizadores e dano devido a
florivoria perpassam pela atragdo desses agentes, impulsionada pelo display floral multiplicado
em populagdes mais densas ou a partir do tamanho e quantidade das flores em individuos
isolados.

Palavras-chave: Abelha, herbivoro floral, agrupamento, isolamento, Malpighiaceae.

Essa dissertacao dara origem a um manuscrito que sera enviado para a revista Flora.



ABSTRACT

The density of plant species within a population has been discussed as one of the factors with
significant effects on herbivory and pollination interactions. Regarding herbivory, denser plant
populations are hindered by the facilitation of herbivore encounters, referred to as negative
density dependence, reported by Janzen and Connell as one of the mechanisms for maintaining
tropical diversity. On the other hand, for pollination, this facilitation of flower encounters by
pollinators is advantageous for reproductive success and population growth. However, floral
herbivores use the same flower cues to locate them, just like pollinators do. Additionally,
fruiting analysis depends not only on plant densities in the field but also on the reproductive
system type of each species. The objective of this study was to investigate the reproduction of
Peixotoa tomentosa A. Juss. and Byrsonima intermedia A. Juss. (Malpighiaceae), considering
the effects of density variations on pollinator attractiveness and florivore action. The main
hypothesis was that population density affects fruit production. For this purpose, two treatments
were conducted, with individuals grouped (N=30) and isolated (N=30) in a Brazilian savanna
area. Flowers were marked and monitored to record fruiting and controlled pollinations were
performed to identify the prevalent reproductive system of each species. Focal observations
were conducted to identify the main floral visitors and determine the pollinators, as well as
investigate if visitation rates were affected by the density of conspecific plants. Flowers were
marked and collected for analysis of total area and area lost due to florivore action, while other
flowers were bagged the day after anthesis to determine if post-pollination florivore action
affects fruiting in grouped plants. Our results demonstrate that fruiting in both species was
positively dependent on density. Peixotoa tomentosa was characterized as a self-compatible
and agamosperm species, while B. intermedia is self-incompatible and exclusively depends on
pollinator action for reproduction. Floral visitation rates varied only in B. intermedia, where
grouped plants received more visits than isolated ones. Bees considered potential pollinators
were only observed visiting B. intermedia flowers, likely due to a long time after environmental
disturbances caused by frosts and fires. Additionally, more flowers from isolated P. tomentosa
individuals were damaged by florivores, while in B. intermedia, there were no differences in
the number of attacked flowers, or the area consumed by them in both treatments. Post-
pollination damage did not cause a difference in fruiting for P. tomentosa, but it did for B.
intermedia, possibly due to some detail in the manipulation of inflorescences. The results
obtained in this study demonstrate that plant-pollinator and plant-florivore interactions are
conditioned by plant densities in natural populations. Increases in pollinator-mediated fruiting
and damage due to florivory are influenced by the attraction of these agents, driven by
multiplied floral displays in denser populations or by the size and quantity of flowers in isolated
individuals.

Keywords: Bee, floral herbivore, grouping, isolation, Malpighiaceae.



INTRODUCAO

No inicio dos anos 1970 dois pesquisadores publicaram independentemente seus
trabalhos sobre a biodiversidade com conclusdes muito semelhantes, porém em ambientes
muito distintos (Janzen 1970; Connell 1971). A partir de entdo seus estudos passaram a ser
apresentados como a Hipotese de Janzen-Connell para a manutencao da biodiversidade tropical
(Clark & Clark 1984), que atualmente integra a denominada Teoria da Coexisténcia Moderna
(Hulsmann et al. 2021). Esta hipdtese propde que a diversidade de espécies em florestas
tropicais (Connell 1970; Janzen 1970; Connell 1978; Schupp 1992), florestas temperadas
(Comita et al. 2014) e ambientes marinhos com animais de vida séssil (Connell 1978) ¢ mantida

pelo controle populacional exercido pelos inimigos naturais.

A hipdtese postula que, sob a acdo dos inimigos naturais, o ambiente imediatamente
proximo ao individuo gerador torna-se indspito para o estabelecimento e desenvolvimento de
sementes e plantulas (Connell 1970; Janzen 1970; Schupp 1992), criando uma dependéncia
negativa da densidade de coespecificos experimentada pelas populagdes de plantas (Hulsmann
et al. 2021). Desse modo, a presenca da planta mae serviria como um sinalizador para
herbivoros especificos, patdogenos e predadores, ao evidenciar a presenca intensa de frutos,
sementes e plantulas (Schupp 1992). Portanto, a dispersdo das sementes aumentaria as chances
de sobrevivéncia da plantula, e reduziria a densidade de individuos coespecificos proximos a
planta mae. Isso resultaria em um mecanismo de espagamento que impediria a dominancia do
ambiente por uma unica espécie e permitiria a colonizagdo dos espacos vagos por individuos

de outras espécies (Janzen 1970; Schupp 1992).

Essa hipotese considera tanto a distdncia da planta mde como a densidade de
coespecificos como fatores que afetam o encontro e o consequente ataque dos inimigos naturais
(Janzen 1970; Comita et al. 2014). Ela também postula que ha um mecanismo de estabilizacdo
natural das populagdes de plantas e de seus inimigos especificos, permitindo que esses animais
encontrem e destruam mais individuos jovens das espécies vegetais abundantes pelo fato delas
serem mais facilmente encontradas (hipdtese da Mortalidade Compensatoria segundo Connell
1978). Assim, plantas de espécies raras e dificeis de serem localizadas por seus herbivoros e
predadores podem se reproduzir com menos ataques, e suas sementes podem encontrar locais

disponiveis com as caracteristicas minimas necessarias para se desenvolver no ambiente.



A herbivoria nos individuos adultos também ¢ um dos fatores que afeta, direta ou
indiretamente, as taxas de fecundidade das espécies vegetais. Como os herbivoros podem se
alimentar de varios tecidos das plantas, a gravidade dos danos causados por eles ¢ relacionada
com a parte danificada. A herbivoria foliar, por exemplo, diminui a taxa fotossintética que,
como em uma reacdo em cadeia, acarreta prejuizos ao desenvolvimento do individuo,
traduzidos em atrasos no crescimento, floragdo, diminuicdo do display floral e na

disponibilidade de recursos da flor (McCall & Irwin 2006).

Danos causados pelo consumo de qualquer parte de botdes ou flores (calice, corola,
gineceu e androceu) caracteriza a relagdo antagonica chamada florivoria, uma interagcdo muito
importante com impactos diretos e indiretos sobre o sucesso reprodutivo das plantas, e que
contribui para a selecdo de caracteres florais (Boaventura et al. 2022), e alteracdes nas taxas de
visitagdo flora e frutificacdo (Ferreira & Torezan-Silingardi 2013). No entanto, ainda hd muitas

lacunas sobre a magnitude desses efeitos a serem preenchidas.

Quando se trata de prejuizos ao fitness individual, os danos causados pelos florivoros
sao ainda mais diretos, podendo afetar as taxas de crescimento populacional e a estrutura das
comunidades (McCall & Irwin 2006; Boaventura et al. 2022). Ao se alimentarem dos tecidos
das flores, os florivoros afetam estruturas que estio relacionadas a sinalizagdo e recompensa
para os polinizadores, tendo como efeito indireto a redugdo da visitagcao e consequente producao
de frutos através da polinizagdo (Ferreira & Torezan-Silingardi 2013). Estes danos sdo muito
caros a planta, visto que as flores despendem grande gasto energético para sua produgdo, € se
forem polinizadas irdo usar muita energia para desenvolver os frutos (Boaventura ef al. 2022).
Tal qual a herbivoria, a florivoria também pode ser afetada pela densidade de plantas presentes
em uma populacdo, pois tragos florais importantes para a atragdo dos polinizadores como cor,
duracdo, tamanho, arranjo e fenologia das flores, também contribuem para a atracdo dos
florivoros (McCall & Irwin 2006; Moreira et al. 2019). Isso € corroborado por outros autores
que indicam que as taxas de herbivoria e florivoria sdo intimamente relacionadas, de modo que

quando uma aumenta, a outra também segue essa tendéncia (Boaventura et al. 2022).

Além das interacdes antagdnicas de herbivoria e florivoria, as relagdes mutualisticas
também vém recebendo atencdo quanto a densidade e sua relacdo com a biodiversidade
associada (Bergamo ef al. 2020). Um exemplo disso € a polinizagdo via vetores animais. Essa
interacdo ¢ importante, pois antes mesmo das sementes estarem disponiveis para sofrer ou nao
os efeitos previstos pela teoria Janzen-Connell, elas precisam ser produzidas e para isso, a

maioria das plantas superiores necessita da reproducdo sexuada viabilizada pela polinizagao.



Estima-se que de 80 a 87% das estimadas 352.000 espécies de plantas com flores dependam
em algum grau do transporte polinico realizado pelos animais (Ackerman 2000; Ollerton et al.
2011; Ollerton 2021). Na regido tropical esse nimero chega a 94% (Ollerton et al. 2011) e no
Cerrado varia entre 80% (Silva ef al. 2014) e 86% (Silberbauer-Gottsberger & Gottsberger
1988). Essa alta dependéncia ¢ causada pela grande riqueza de espécies alogamas, ou seja, com
sistemas reprodutivos autoincompativeis baseados na polinizagcdo cruzada entre individuos
diferentes da mesma espécie. A polinizacdo cruzada garante maior variabilidade genética e

maior quantidade de sementes produzidas.

A atragdo do polinizador ¢ facilitada por adaptacdes morfologicas florais selecionadas
ao longo da evolu¢do para indicar a presenca da flor aos animais como cor, formato, odores, e
recursos como polen, néctar, 6leo floral, dentre outros (Faegri e van der Pilj 1979). Tais
caracteristicas, além de sinalizar a presenca do recurso importante para o polinizador, ainda sdo
responsaveis por garantir a fidelidade do mesmo, assegurando que novas visitas sejam
realizadas (Faegri e van der Pilj 1979). Neste caso, a polinizagdo ¢ vista como um subproduto
dessa visita, visto que a inten¢do do visitante ¢ quase sempre coletar recurso alimentar. Sob essa
oOtica, populacdes grandes e/ou com plantas proximas umas das outras teriam o display de
atracdo floral multiplicado, o que pode facilitar o encontro das flores pelos polinizadores e
aumentar a taxa de visitagdo (Grindeland 2005; Essenberg 2012). Desse modo, para a
polinizagdo a dependéncia da densidade seria positiva e ndo negativa como postula a hipotese

de Janzen-Connell, abrindo espago para outras abordagens.

Por exemplo, o conceito apresentado pelo Efeito Allee considera que populagdes com
baixa densidade de individuos coespecificos podem experimentar decréscimos nas taxas de
fecundidade e crescimento (Allee 1927; Courchamp et al. 1999; Stephens & Sutherland 1999).
Nas plantas, o Efeito Allee esta relacionado a fatores ecologicos e genéticos (Johnson 2009).
Se uma populagdo de plantas ¢ muito pequena ou seus individuos encontram-se muito isolados,
a sinalizagdo através dos atrativos florais pode ser ineficiente, afetando o encontro e a
polinizacdo de suas flores (Cheptou & Avendano 2006; Essenberg 2012), além de poder
também gerar mudangas no comportamento dos polinizadores (Petersson & Sjodin 2000;
Ghazoul 2004). Em ambientes muito fragmentados a atragdo desses agentes pode ser
prejudicada por eles ndo conseguirem alcancar todos os fragmentos isolados e acabarem
preferindo visitar apenas alguns mais proximos (Bruninga-Socolar et al. 2022). O impacto
desse isolamento pode ser ainda maior quando avaliado sob a otica dos sistemas reprodutivos

das plantas. Plantas autoincompativeis (alogamas) teriam suas taxas de fecundidade afetada



diretamente, experimentando uma queda no seu crescimento populacional através da limitagao
polinica (Ashman et al. 2004). Ja as plantas autocompativeis (autdgamas) presentes em
ambientes fragmentados e com limitacdo de polinizadores, podem nao ter seu sucesso
reprodutivo afetado em um curto espago de tempo. Dessa forma, a autocompatibilidade pode
ser uma alternativa as pressdes seletivas experimentadas por plantas em populagdes muito
pequenas ou isoladas (Stephens & Sutherland 1999; Rodger et al. 2013), isso também vale para
espécies apomiticas, capazes de produzir sementes vidveis na auséncia do grao de polen
(Cheptou 2004; Morgan et al.2005). No entanto, a logo prazo espécies autocompativeis e
apomiticas poderdo sofrer depressdo por endogamia pela baixa variabilidade genética da

populagio.

A densidade das populagdes e as interagcdes de competicdo intra e interespecificas
influenciam as interagdes mutualistas e antagonistas presentes, ¢ sdo consideradas fontes
mantenedoras da biodiversidade na populagdo (Essenberg 2012, Rivest 2023). Portanto,
existem custos e beneficios de se estar em uma comunidade vegetal com muitos individuos
coespecificos, especialmente para plantas alogamas. Por exemplo, um individuo pode ter suas
flores encontradas mais facilmente e visitadas com maior frequéncia pelos polinizadores, o que
resulta em um ganho no fitness da planta. Entretanto, esse mesmo individuo pode estar sujeito
a maiores taxas de herbivoria e quando os herbivoros sdo aqueles que causam danos as pétalas
e/ou estruturas reprodutivas das flores, pode acontecer o inverso, com prejuizos ao fitness
simplesmente pelo fato de as flores ndo contarem mais com sua estratégia de atracdo, como as
pétalas intactas, ou ndo serem mais capazes de produzirem sementes (Ferreira & Torezan-

Silingardi 2013).

Portanto, considerando (1) as dependéncias positivas e negativas da densidade; (ii) as
interacdes de polinizacao e de herbivoria floral, e (ii1) os diferentes niveis de dependéncia de
polinizadores, nosso objetivo geral ¢ investigar como variagdes na densidade populacional

afetam a reproducdo de duas espécies com sistemas reprodutivos diferentes

Nossa hipdtese principal ¢ que a densidade populacional afeta a producdo de frutos. Objetivos

secundarios, hipoteses secundarias, e cada detalhamento usado estdo detalhadas na Tabela 1.



TABELA 1. Representagdo das hipoteses secundarias (HS), objetivos secundarios (OS), fatores analisados, predi¢des, metodologias, figuras e

tabelas que apresentam seus resultados.

Hipdteses secundarias e objetivos secundarios Variavel resposta | Predicao Analise estatistica Resultados
. NPT . Plant to

HS 1. A frutificagado ¢ diferentemente afetada pela densidade aiiﬁic? Oi%ilsn:sreesen tardo | GLM’s
populacional, dependendo do sistema reprodutivo da planta i)axas do frrSti fica %o mais indice (,1e Tab.2 ¢ 3
OS 1. Determinar o tipo de sistema reprodutivo de duas Numero de frutos cao may . o '
espécics vegetais formados semelhantes entre individuos | autoincompatibilidade
OS 2. Avaliar a frutificagdo sob a influéncia da densidade 1qdependente da densidade, ¢ Indice d.e Eficacia Fig. 3

opulacional diferentemente das plantas Reprodutiva
pop alégamas.
HS 2. A taxa de visitagdo é dependente do grau de isolamento | Riqueza e
das plantas abufld.anmg .(16 ‘ Plantas proximas de seus GLM
OS 3. Conferir o numero de visitas florais em populagdes com E?i?lizizsc;gsxiiga:sé coespecificos serdo mais Kruskal-Wallis Tab. 4
diferentes densidades de plantas de flores visitadas visitadas que plantas Anova em blocos Fig. 4
OS 4. Identificar os visitantes florais como polinizadores ou Comportamento " | isoladas. aleatorizados
pilhadores durante a visita.
H3. A taxa de florivoria é dependente do grau de isolamento
das plantas Quantidade de Florivoros afetardo em maior GLM
OS 5. Determinar a quantidade de flores danificadas pela flores e area floral qilar}[tldade © 1r£[en§11dade Anova em blocos Fig. 5
florivoria e a area consumida por florivoros, considerando a danificada plZEtzz ?S%)rllzl}zizsas o que aleatorizados
densidade de plantas coespecificas P ’
H4. A florivoria pds polinizagdo reduz o sucesso reprodutivo Tamanho das
das plantas flores Area Flores expostas a florivoria

. danificada por pos polinizagao produzirdo GLM Tab. 5
OS 6. Verificar o tamanho total das flores em cada tratamento. | forivoros menos frutos do que aquelas | Chi-quadrado Fig. 6
0S 7. Verificar a influéncia da florivoria sobre a frutificagio | Numero de frutos | protegidas
formados

denso dependente




MATERIAIS E METODOS

Area e periodo de estudo

As coletas de campo foram realizadas de abril a dezembro de 2022 dentro da
Reserva Particular do Patrimonio Natural do Clube Caca e Pesca Itorord de Uberlandia
(CCPIU) (18°59°569” S- 48°18°351” W), Uberlandia, Minas Gerais (Fig. 1 A-B). A reserva
possui elevacao de 860 metros acima do nivel do mar e uma area de 640 ha com vegetacao
tipica das fitofisionomias de vereda, campo limpo, campo sujo, campo cerrado, cerrado strictu
sensu e cerradao (Réu-Junior & Del Claro, 2005). A regido ¢ caracterizada por duas estacdes
definidas, sendo a seca de maio a setembro e a chuvosa de outubro a abril, classificada como
Aw segundo a escala de Koopen (Alvares et al, 2013). A temperatura média anual ¢ de 22°C e
a precipitacdo chega a 1600mm. Em julho de 2021, durante um inverno rigoroso, a reserva
passou por dois eventos de geada que afetaram intensamente a vegetagdo. Logo apos, no inicio
de setembro, houve um incéndio que destruiu a vegetagdo que ainda se recuperava do frio

intenso (Fig. 1 C-D) e a partir de entdo a flora e a fauna local vém se recuperando.

. s i R T = S 3 e T g
FIGURA 1. Area de estudo. A: Reserva Particular do Patriménio Natural do Clube Caca e
Pesca Itorord de Uberlandia; B: Area de coletas de dados mostrando a distribuicdo de Peixotoa
tomentosa (laranja) e Byrsonima intermedia (azul); C: area atingida pelo fogo em setembro de
2021; D: area em recuperagcdo em dezembro de 2021. Fonte: A-B Google Earth, C-D José
Henrique Pezzonia.



Espécies focais

Peixotoa tomentosa A. Juss. € Byrsonima intermedia A. Juss. pertencem a familia
Malpighiaceae, sdo espécies nativas e endémicas do Brasil, muito comuns no Cerrado (Almeida
2020) e na area de estudo ocorrem nas fitofisionomias de Cerrado sensu strictu e campo cerrado.
Ambas sdo lenhosas, tém habito arbustivo e produzem grande quantidade de flores amarelas
muito visitadas por abelhas das tribos Centridini, Tapinotaspidiini e Tetrapedini (Baronio &
Torezan-Silingardi 2016) em busca de 6leo e polen (Vogel 1990; Baronio et al. 2017). As flores
sdo bissexuadas e zigomorfas, com cinco pétalas unguiculadas sendo uma delas diferenciada
em pétala estandarte. O calice apresenta glandulas de o6leo (elai6foros) posicionadas no

intervalo entre as pétalas, sendo 8 em P. fomentosa e 10 em B. intermedia.

Peixotoa tomentosa (Fig. 2 A-B) tem um par de nectarios extraflorais presentes na base
do limbo foliar, proximo do peciolo. Possui estipulas interpeciolares deciduas que sdo a
caracteristica marcante que auxilia na identifica¢do das espécies congéneres (Andersson, 1982;
Almeida 2020). Suas inflorescéncias sdo do tipo umbela com 4 flores, com pétalas de margem
fimbriada. As flores possuem cinco estames e cinco estaminddios posicionados na mesma altura
e ovario supero, tricarpelar (Andersson 1982; Almeida 2020). Peixotoa tomentosa ¢ uma
espécie partenocarpica, ou seja, frutifica mesmo com a auséncia de graos de pdlen (Torezan-
Silingardi, observacao pessoal). O fruto ¢ do tipo esquizocarpico e se divide espontaneamente
em trés partes independentes chamadas samarideos. Cada samarideo contém apenas uma
semente e uma asa dorsal que facilita a dispersdao anemocorica. Cada flor de P. tomentosa pode
formar até trés samarideos (Barroso et al. 2004). Byrsonima intermedia (Figura 2C e D) ndo
produz nectarios extraflorais, possui inflorescéncias do tipo espiga nas axilas terminais, com
grande quantidade de flores com pétalas de margem ondulada, dez estames com anteras
introrsas € sem estaminodios (Oliveira et al. 2007). Byrsonima intermedia ¢ altamente
dependente de polinizadores, sendo caracterizada como alégama (Torezan-Silingardi em
preparacdo). Cada flor produz um fruto do tipo drupa com pirénio tnico de até trés sementes e

polpa carnosa apreciada por frugivoros (Barroso et al. 2004).
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FIGURA 2. Espécies de estudo. Peixotoa tomentosa: A- ramo, B- flor. Byrsonima intermedia:
C- ramo, D- flor.

Metodologia para testar H1 — Frutificacio em funcio da densidade e do sistema
reprodutivo

Para testarmos se as duas espécies com sistemas reprodutivos diferentes tém sua
frutificacdo natural afetada de forma oposta dependendo da densidade, primeiramente
investigamos o sistema reprodutivo através de testes de polinizagdo controlada em P. tomentosa
(n = 25) e B. intermedia (n = 15). Foram realizados cinco tratamentos de polinizagdo
identificados com linhas de algoddo colorido no peciolo: i) agamoespermia, botdes em pré-
antese foram emasculados com o auxilio de uma pinga de ponta fina; ii) autopoliniza¢do
espontanea, botdes foram ensacados; iii) autopoliniza¢do manual, flores recém abertas
receberam pdlen proveniente da prépria flor; iv) polinizagdo cruzada, flores recém abertas
receberam polen proveniente de trés individuos diferentes e distantes pelo menos 20 m; v)
controle, as flores permaneciam livres para a polinizagdo natural. Os quatro primeiros
tratamentos tiveram os botdes ensacados com sacos de tecido Voil 100% polyester a fim de

evitar a visitagdo por agentes vetores de polen, mas permitir a entrada de luz solar e a troca de



gases. As polinizagdes manuais foram realizadas no periodo da manha. A frutificagdo foi

registrada um més apos a realizagdo dos tratamentos.

Para investigarmos a relagdo entre a frutificagdo ¢ a densidade populacional, foram
conduzidos dois tratamentos, cada um com 30 plantas, totalizando 60 individuos por espécie.
No tratamento com baixa densidade manipulamos a densidade natural dos individuos,
selecionando apenas aqueles afastados de seus coespecificos por no minimo 20 metros. Plantas
da mesma espécie florescendo dentro do raio de 20 metros tiveram todas as suas inflorescéncias
em fase inicial de desenvolvimento podadas. No tratamento com alta densidade, utilizamos
areas com plantas coespecificas distantes no maximo cinco metros entre si. Em ambos os
tratamentos, cada planta teve 10 botdes florais marcados com linha de algoddo na fase de pré-
antese, totalizando 300 botdes florais por tratamento por espécie, ¢ 1.200 no experimento todo.

Trinta dias apos a abertura da flor realizamos a contagem de frutos formados.

Analise estatistica

As andlises foram realizadas utilizando o software R 4.2.3 (R Core Team 2023). Para
caracterizar o sistema reprodutivo prevalente das duas espécies, utilizamos um Modelo Linear
Generalizado (GLM) com distribui¢do Binomial seguido de um teste Chi-quadrado a fim de
avaliar se o nimero de frutos formados para cada tratamento de polinizagdo manual foi
diferente. Na sequéncia, para classificar cada uma das espécies em autocompativel ou
autoincompativel foi calculado o Indice de Autoincompatibilidade (IAI) através da divisdo da
porcentagem de frutos formados por autopolinizagdo manual pela porcentagem de frutos
formados pela polinizagdo cruzada, com valores inferiores a 0,25 indicando espécies
autoincompativeis (Bullock 1985). O Indice de Eficacia Reprodutiva (IER) também foi
calculado através da divisdo da porcentagem de frutificagdo cruzada pela porcentagem de
frutificagdo natural (Zapata & Arroyo 1978). Este indice indica qual ¢ o resultado da

frutificacdo sob a melhores condi¢des de polinizagao.

Para avaliar responder a hipdtese 1, se a densidade de individuos coespecificos afeta a
frutificagdo em ambas as espécies, utilizamos outro GLM com distribui¢do Binomial, visto que
os dados indicavam auséncia ou presenga de frutos (0 ou 1, respectivamente). Nesta e em todas
as andlises que se seguem, nos verificamos a adequacao dos dados as premissas de normalidade
e homoscedasticidade através do pacote “DARHMa”, e a qualidade do modelo com base na
distribuicao dos residuos através do pacote “performance”. Admitimos um nivel de

significancia de p<0.05 para a diferenga entre as médias em todas as analises (Silva ef al. 2022).
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Metodologia para testar H2-Visitacio em funcio da densidade

Para testarmos se as plantas proximas de seus coespecificos (alta densidade) foram mais
visitadas que plantas isoladas (baixa densidade), realizamos observacdes focais em dez
individuos por tratamento e nas plantas ja usadas para testar a H1 em cada espécie. Cada planta
foi observada por um periodo de uma hora de manha e uma hora a tarde e sempre em dias
ensolarados, com 20 horas por tratamento, 40 horas por espécie e 80 horas no total. Foram
registrados o horario de chegada de cada visitante na flor, a quantidade de flores visitadas por
ele, a presenca de interag@o agonistica com outros visitantes na flor ou na planta, a parte da flor
contactada e o comportamento do visitante a fim de o caracterizarmos como polinizador ou
pilhador de recursos. Os visitantes foram fotografados, filmados e, quando possivel, coletados

e armazenados em potes de plastico para posterior identificagao.
Analise estatistica

Para compararmos se houve diferenga entre o numero de espécies visitantes florais entre
os tratamentos utilizamos GLM com distribuicdo de Poisson, seguido de uma Anova tipo II
para avaliar a significancia das preditoras do modelo. O nimero de visitas registradas para cada
tratamento foi analisado através de um teste de Kruskal-Wallis de andlise de variancia nao-
paramétrica, pois estes dados ndo se adequavam as premissas de normalidade e
homoscedasticidade. Para avaliarmos o numero de flores visitadas pelos polinizadores entre os
tratamentos, conduzimos uma analise de Anova em blocos aleatorizados incluindo cada planta

como fator aleatdrio através do pacote “Imer”.

Metodologia para testar H3- Florivoria em fun¢io da densidade

Para testarmos se a florivoria ¢ dependente do grau de isolamento das plantas, 10 botdes
florais integros e na pré-antese foram marcados em 10 plantas nos Tratamentos de baixa e de
alta densidade ja usadas para testar a H1, totalizando 200 flores por espécie. A integridade das
estruturas florais foi conferida no segundo dia ap6s a antese para constatarmos se houve ou nao
dano causado por herbivoros nas pétalas ou nas estruturas reprodutivas. Nesta ocasido, as flores
foram acondicionadas em potes de plastico e transportadas ao laboratério onde foram
fotografadas sobre papel branco. As fotografias foram posteriormente analisadas utilizando o
software Image] para a andlise da area total e da area perdida no caso das flores danificadas, a

unidade de medida utilizada foi milimetros quadrados (mm?).
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Analise estatistica

A fim de testarmos se o numero de flores danificadas por florivoros ¢ afetado pela
densidade de plantas coespecificas (H3), realizamos um GLM com distribui¢ao binomial
seguido por uma Anova Tipo II para avaliar a significancia das preditoras do modelo. Para
verificarmos se a média da area floral danificada ¢ afetada pela densidade das populagdes nos
tratamentos, conduzimos uma Anova em blocos aleatorizados onde incluimos cada planta como
um fator aleatdrio, utilizando o pacote “Imer”. Esta mesma abordagem foi utilizada a fim de

verificarmos se a area total destas flores diferia entre plantas isoladas e agrupadas.

Metodologia para testar H4-Frutificacio em funciio da florivoria e da densidade

Para testarmos se a frutificacdo natural ¢ afetada pela florivoria, comparamos os
resultados de frutificacdo com e sem ensacamento posterior a polinizagdo. Para isso utilizamos
outras 10 flores por individuo de P. tomentosa (36 plantas, sendo 17 com baixa e 19 com alta
densidade) e de B. intermedia (60 plantas, sendo 30 com baixa e 30 com alta densidade), usando
os mesmos individuos da H1. As flores foram marcadas com linhas de algodao na fase de pré
antese, deixadas livres para a polinizagdo natural e ensacadas com tecido polyester no dia
posterior para impedir o acesso dos florivoros. Os frutos produzidos foram contados um més
apos a data da antese.
Analise estatistica

Assim como na H1, aqui também utilizamos um GLM com distribui¢do Binomial, para
analisar se a produgdo de frutos ¢ afetada pela densidade das plantas nas populacdes. Além
desta andlise, conduzimos a modelagem dos dados utilizando um GLM com distribui¢ao
binomial e fun¢do de ligagcdo “logit”, considerando a interacdo entre os fatores analisados
(Tratamentos: isolado e agrupado e acesso dos florivoros: livre e ensacado). Apos a modelagem

utilizamos a estatistica Chi-quadrado para verificar as diferengas entre os grupos.

RESULTADOS
H1- Frutificacio em funcio da densidade e do sistema reprodutivo
Peixotoa tomentosa apresentou periodo de floragdo do final de abril até meados de

agosto de 2022, enquanto B. intermedia floresceu depois, entre o final de outubro de 2022 e

meados de fevereiro de 2023. Os testes de polinizacao controlada mostraram que P. fomentosa
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¢ uma espécie autocompativel (autégama), capaz de formar frutos mesmo sem a presenca de
graos de polen (agamoespermia) ou de polinizadores, com diferenca significativa entre o
ntimero de frutos formados por tratamento (GLM X?=12.052, df=4, p=0.01697) (Tabela 2). Os
resultados dos tratamentos de polinizagdo controlada realizados em B. intermedia mostraram
que a espécie necessita da transferéncia de pdlen entre individuos para formar frutos, portanto
ela foi considerada uma espécie auto-incompativel (alogama), com diferenca significativa entre
a frutificacdo de cada grupo (GLM X?=96;114, df=4, p<2.2e-16) (Tabela 3). O tnico fruto
formado no tratamento de agamoespermia possivelmente ¢ o resultado de uma contaminagao

acidental por pdlen de outro individuo durante o processo de emasculacao.

TABELA 2. Frutificacao de P. tomentosa apds diferentes tratamentos de polinizagao.

N flores/ % de Ne° de
Tratamento N frutos frutificacdo | samarideos
Agamoespermia 46/16 34,78 34
Autopolinizag¢do espontianea 46/5 10,86 11
Autopoliniza¢do manual 41/9 21,95 25
Polinizagdo Cruzada 31/5 16,12 15
Controle 50/5 10,0 15
Indice de autoincompatibilidade 21,95/16,12=1,36
Indice de eficacia reprodutiva 10/16,12=0,62

TABELA 3. Frutificacao de B. intermedia ap6s diferentes tratamentos de polinizacao.

Tratamento N flores/ % de

N frutos frutificagdo
Agamoespermia 29/1 3,44
Autopolinizagdo espontanea 30/0 0
Autopoliniza¢do manual 28/0 0
Polinizag¢do Cruzada 30/24 80
Controle 30/17 56,6
indice de autoincompatibilidade 0/80=0
indice de eficacia reprodutiva 56,6 /80=0,71
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A frutificagdo foi afetada positivamente pelo aumento da densidade nas duas espécies
observadas (Fig. 3). Flores de P. tomentosa produziram 34% de frutos no tratamento de alta
densidade e 21% no de baixa densidade, com diferenga significativa entre as médias dos dois
grupos (GLM X?=12.616, df=1, p<0.0003826). Byrsonima intermedia produziu 68% de frutos
no tratamento de alta densidade ¢ 30% no de baixa densidade, com diferenga estatistica entre

as médias dos dois grupos (GLM X?=87.291, df=1, p=2.2¢-16).

P. tomentosa -

B. intermedia-

0.0 0.2 04 0.6
Frutificacao

FIGURA 3. Média de frutos formados dependendo da densidade das plantas, considerando o

tratamento de alta densidade (preto) e o de baixa intensidade (cinza).

H2 - Visitacao floral em funcio da densidade

Quinze espécies pertencentes as familias Apidae, Halictidae e Syrphidae foram
observadas realizando visitas as flores de P. tomentosa e B. intermedia. Nao houve diferenca
estatistica significativa entre o nimero de espécies visitantes florais dependente da densidade
para P. tomentosa (5 sp — baixa densidade, 3 sp — alta densidade) (GLM X*= 0.50534, df= 1,
p=0.4772) (, nem para B. intermedia (16 sp - baixa densidade, 17 sp — alta densidade) (GLM
X?=0.030308, df=1, p=0.8618). Apenas P. tomentosa apresentou diferenca na quantidade de
visitas, com plantas do tratamento baixa densidade (N= 14) recebendo mais visitas do que o
tratamento alta densidade (N=4) (Kruskal-Wallis X?=1.236, df=1, p=0.2662). Plantas de B.
intermedia tiveram quantidades de visitas semelhantes entre si nos dois tratamentos (Kruskal-

Wallis X*= 0.0051667, df=1, p=0.9427). Todos os visitantes florais de P. tomentosa
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apresentaram comportamento exclusivo de pilhadores de pdlen e/ou 6leo, enquanto em B.
intermedia foram registradas visitas tanto de espécies polinizadoras quanto de pilhadoras (Tab.
4). O comportamento apto a transferir polen entre as visitas observado em B. intermedia variou
dependendo da densidade das plantas, com maior riqueza de espécies no tratamento de alta
densidade tanto para as abelhas Centridini (4 espécies — alta densidade, 3 espécies — baixa
densidade), quanto para Exomalopsini (1 espécie — alta densidade). As abelhas Centris
flavifrons, Centris sp., Epicharis bicolor, Epicharis sp. (Centridini) e Exomalopsis analis
(Exomalopsini) coletaram 6leo por raspagem e polen por vibragao e foram mais frequentes em
arbustos no tratamento de alta densidade (N=29) do que no de baixa densidade (N=8) de B.
intermedia, com diferenca estatistica (X*=0.37806, df=1, p=0.038). Peixotoa tomentosa e B.
intermedia compartilharam trés espécies de abelhas Meliponini ¢ uma espécies de diptero
Syrphidae visitando suas flores em ambos os tratamentos. As abelhas Paratrigona lineata,
Tetragonisca angustula e Trigona spinipes, sempre coletavam polen por raspagem das anteras
ou raspavam oOleo dos elaioforos, mas sem tocar os estigmas. A espécie de Syrphidae foi
observada se alimentando de polen diretamente das anteras tanto nas flores de P. tomentosa
(Tratamento de baixa densidade, N=5), quanto de B. intermedia (Tratamento de baixa

densidade, N=7, e de alta densidade, N=3).

Abelhas Tetragonisca angustula e uma espécie do género Trigonisca foram observadas
raspando nectarios extraflorais nas folhas proximas das inflorescéncias de P. fomentosa. Outros
visitantes foram registrados para ambas as espécies, como formigas (Camponotus crassus, C.
blandus, Ectatomma tuberculatum) e vespas das familias Sphecidae, Pompilidae e Vespidae
(subfamilias Eumeninae e Polistinae), em especial Bachygastra lecheguana e Polystes
versicolor (subfamilia Polistinae). Formigas e vespas foram registradas com comportamentos
mutualisticos de defesa induzida, através dos NEFs pelas formigas, e de predagao de herbivoros
pelas vespas. Aranhas foram observadas com comportamento de predacdo apenas em P.
tomentosa. A herbivoria floral ocorreu nas pétalas, causada por lagartas de Lepidoptero em uma
planta no tratamento de baixa densidade de P. fomentosa (Geometridae) e em uma planta no
tratamento de alta densidade de B. intermedia (Licaenidae), bem como por grilos (Orthoptera:
Romaleidae) e besouros (Curculionidae) em individuos de P. fomentosa no tratamento de baixa

densidade.
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TABELA 4. Riqueza e abundancia de abelhas visitantes florais e recurso coletado por espécie
conforme a densidade. As siglas indicam coleta de pdlen por raspagem (PR) ou por vibragao

(PV), coleta de dleo (O), e comportamento apto a polinizar (*).

Visitante floral Peixotoa tomentosa Byrsonima intermedia Recurso
Tribo, Espécie coletado
’ Alta Baixa Alta Baixa
densidade | densidade | densidade | densidade
Apini
Apis mellifera ) 1 ) } PR
Centridini
Centris flavifrons ) ) 1 ; O*
Centris sp. ) ) 1 1 PV*/O*
Epicharis bicolor ) ) 10 4 PV*/O*
Epicharis sp. ) ) 13 3 PV*/O*
Exomalopsini
Exomalopsis analis ) ) 4 } O*
Halictini
Agapostemon sp. ) ) b 3 PR
Dialictus sp. ) ) ; 1 PR
Meliponini
Paratrigona lineata 1 1 5 12 PR
Plebeia saiqui ) ) 3 3 0
Tetragona clavipes ) ) 1 ) 0
Tetragonisca angustula 2 3 3 1 PR/O
Trigona spinipes 1 4 b 5 PR/O
Trigonisca sp ) } } 1 PR
Total das abelhas 4 9 46 31

A quantidade de flores visitadas variou por tratamento para P. tomentosa com mais

visitas no tratamento de baixa densidade (N=18) do que no de alta densidade (N=3) (F=8.301,

df=1, p=0.009567). J& em B. intermedia, o nimero de flores visitadas ndo foi diferente entre
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os grupos de baixa (N=101) e alta densidade (N=107) (F=0.0399, df=1, p= 0.8439). Peixotoa
tomentosa e B. intermedia foram visitadas em horarios semelhantes, nos periodos da manha e
tarde. Individuos no tratamento de alta densidade de P. tomentosa somente foram visitados
entre as 14:00-15:00h, enquanto os de baixa densidade apresentaram visitantes florais entre
10:00 e 11:00h, e das 14:00 as 17:00h. Byrsonima intermedia, por sua vez, apresentou dois

picos de visitas, com maior frequéncia de manha (10:00-11:00h) e menor a tarde (15:00-16:00h)

(Fig. 4).
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FIGURA 4. Visitantes florais em Peixotoa tomentosa (A) e Byrsonima intermedia (B) em
funcdo do horario e do tipo de tratamento: alta densidade (preto) e baixa densidade (cinza).

H3- Florivoria em func¢ao da densidade

As pétalas das flores de ambas as espécies foram parcialmente consumidas por

florivoros independentemente da densidade (Fig. 5). Peixotoa tomentosa teve 36% das flores
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agrupadas e 55% das flores isoladas apresentando dano (GLM X?=7.3253, df=1, p=0.006799),
no entanto a drea consumida tanto no tratamento de alta densidade (0.32263mm? £ 0.3851515
média + desvio padrdo), enquanto no de baixa densidade (0.36260mm? + 0.4476348 nio diferiu
estatisticamente entre os tratamentos (F=0.0659, df=1, p=0.7977. Byrsonima intermedia teve
71% das flores danificadas em ambos os tratamentos, e a area consumida pelos florivoros em
plantas em alta densidade (0.27863mm?”+ 0.4797141 média + desvio padrio) e em plantas em
baixa densidade (0.46769mm? + 0.479410) ndo diferiu estatisticamente (F=1.8151, df=1,
p=0.1795). Flores de P. tomentosa de plantas do tratamento de baixa densidade tiveram pétalas
com rea maior (32.41350mm? £ 0.50125470.746 média + desvio padrio) do que aquelas do
tratamento de alta densidade (8.659931mm? + 0.5102746, com diferenca estatistica entre si
(F=529.81, df=1, p=2.2e-16). A éarea das flores de B. intermedia, ndo diferiu quando
comparamos os tratamentos de alta densidade (9.851479mm? + 0.5012547 média + desvio

padrio) e de baixa densidade (10.962989mm?+ 0.5102475) (F=2.8629, df=1, p=0.09229).
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FIGURA 5: Area total das flores (preto) e area consumida (cinza) por florivoros em P.
tomentosa ¢ B. intermedia de acordo com as densidades. Cada tratamento contou com 100
flores.
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H4- Frutificacao natural em funcio da florivoria pos-polinizacio e da densidade

A frutificacdo foi maior nas plantas agrupadas que nas isoladas para ambas as espécies,
mas o isolamento dos florivoros pos-polinizagao teve efeitos distintos entre elas (Tab. 5). Flores
ensacadas de P. tomentosa frutificaram mais no tratamento de alta densidade (34%) que no de
baixa densidade (23%), com diferenca estatistica entre eles (GLM X?=5.862, df=1, p=0.01547).
No entanto, ndo houve efeito distinto sobre a frutificacdo quando se considerou flores com e
sem ensacamento localizadas no mesmo tratamento de densidade (GLM X?=1144.4, df=1,
p=0.8824), indicando que a densidade ¢ o fator com efeito principal sobre a producao de frutos

e ndo houve interacdo entre os dois fatores analisados (GLM X? =0.0786, df=1, p=0.7793)

Nas flores ensacadas de B. intermedia houve maior frutificacdo no tratamento de alta
densidade que no de baixa densidade, com diferenca estatistica entre os grupos (GLM X?=
46.737, df=1, p=8.117e-12). Entretanto, ao contrario do observado para P. tomentosa, B.
intermedia apresentou queda na produgdo de frutos com o ensaque das flores pos-polinizagdo
(GLM X?=19.189, df=1, p=1.184e-05) e com diminui¢do da densidade de coespecificos (GLM
X?=131.548, df=1, p=2.2e-16 (Tab. 5 e Fig. 6), também sem interagdo entre esses dois fatores
(GLM X?=2.481, df=1, p=0.1153).

TABELA 5. Frutificagdo em fun¢do do tratamento e do acesso de florivoros para Peixotoa
tomentosa e Byrsonima intermedia.

Acesso de
Espécie Tratamento Frutificacido (%)
florivoros
Livre 34%
Alta densidade
Ensacado 34%
Peixotoa tomentosa
Baixa Livre 21%
densidade Ensacado 23%
Livre 68%
Alta densidade
Ensacado 50%
Byrsonima intermedia
Baixa Livre 30%
densidade Ensacado 23%
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FIGURA 6. Média de frutos produzidos para Peixotoa tomentosa (A) e Byrsonima intermedia
(B) em fun¢do da densidade e da florivoria. Flores ensacadas (laranja), flores livres (azul).

DISCUSSAO

Os resultados obtidos confirmam nossa hipdtese 1, de que a densidade populacional
condiciona a frutificagdo nas duas espécies investigadas, porém isso ocorre diferentemente
entre plantas partenocarpicas e plantas alogamas. A hipotese 2 foi confirmada, evidenciando
que o grau de isolamento das plantas afetou as taxas de visitagdo de artropodes nos ramos,
entretanto, com resultados discrepantes para P. tomentosa e B. intermedia, principalmente
quando avaliamos a visita de abelhas polinizadoras. A hipdtese 3 foi parcialmente confirmada,
pois a relagdo entre densidade populacional e florivoria teve resultados distintos para P.
tomentosa e B. intermedia. A hipotese 4 foi refutada, j4 que o ensaque das flores apds a

polinizagdo, ndo aumentou as taxas de frutificagdo como esperado.

Peixotoa tomentosa e B. intermedia apresentaram periodos de floragdo compativeis com
o0 ja relatado na literatura (Torezan-Silingardi 2007; Baronio et al 2017; Vilela et al. 2018).
Através dos dados de polinizagdo manual constatou-se que P. tomentosa é uma espécie
autocompativel (IAI=1.36), com possibilidade de formagdo de frutos mesmo na auséncia de
graos de polen através da agamoespermia. Esse modo de reproducio ndo é comum em espécies
de Malpighiaceae, apesar de também ja ter sido relatado em outras espécies de Peixotoa

(Andersson 1982), em Banisteriopsis pubipetala (Sigrist & Sazima 2004) e Byrsonima rotunda
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(Mendes et al. 2011). O fato de a polinizagdo cruzada ter resultado em menos frutos do que a
autopolinizacdo manual pode ser atribuido ao uso de pdlen de trés doadores diferentes, que
pode ter gerado um grande aglomerado de graos no estigma e um emaranhamento excessivo
dos tubos polinicos no estilete, gerando competicdo e impedindo a chegada até o ovario

adequadamente (Streher et al. 2020).

Apesar da agamoespermia ser rara, a autocompatibilidade ¢ bem documentada para
Malpighiaceae, com registros na literatura para espécies dos géneros Banisteriopsis €
Tetrapteris (Sigrist & Sazima, 2004), Byrsonima (Barros 1992; Batista et al. 2005; Benezar &
Pessoni 2006; Amorin & de Marco 2011; Mendes et al. 2011), incluindo através da
autopolinizacdo manual em B. intermedia (Oliveira et al 2007). Estes resultados sao
semelhantes com os apresentados neste estudo, visto que aqui B. intermedia ¢ considerada
completamente autoincompativel (IAI=0), nao frutificando através de nenhuma das
manipula¢des com pédlen do mesmo individuo ou com agamoespermia. Ambas as espécies
tiveram sua frutificacdo natural (controle) inferior a frutificagcdo obtida através da polinizagao
cruzada manual, o que evidencia a falta de polinizadores na area. Assim, fica evidente que a
analise do indice de eficacia reprodutiva deve ser feita com cautela em espécies de areas em
regeneragdo, como € o caso apresentado aqui, ja que os servigos de polinizacdo ainda estdo

aquém do necessario.

Como esperavamos, a maior densidade de individuos coespecificos teve efeito positivo
sobre as taxas de frutificacdo tanto para B. intermedia, quanto para P. tomentosa. Em estudo
semelhante com Byrsonima coccolobifolia, Amorim e De Marco (2011) ndo encontraram
relagcdo direta entre o grau de isolamento dos individuos e a producao de frutos, bem como
Johnson et al. (2009). Neste ultimo, o Unico parametro que sofreu efeito do tamanho da
populacdo foi a taxa de autopolinizag¢do, que diminuiu conforme o acréscimo da densidade de
coespecificos. Isso evidencia que populacdes maiores tendem a ter mais poliniza¢do cruzada,
resultando em variabilidade genética e prevenindo a depressao endogamica. No caso de
espécies autoincompativeis como B. intermedia, o cruzamento entre individuos aparentados em
populagdes esparsas pode ser causa de efeitos negativos nas taxas de crescimento populacional,

consequentemente pode levar a populacao ao declinio (Efeito Allee).

Assim como o predito pela hipotese Janzen-Connell para o aumento da atracdo de
herbivoros mediado pela maior presenga de individuos coespecificos (Janzen 1970; Connell
1978), acréscimos na frutificacdo sdo atribuidos & maximizagdo da atracdo dos polinizadores

via percepcao visual (Melo et al. 2018; Underwood et al. 2020). Estudos mostram que a maior
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abundancia de flores abertas, aumenta o display de atragdo floral e culmina em uma relagao
positiva entre a densidade dos polinizadores e o numero de flores visitadas (Grindeland et al.
2005; Makino 2007; Melo et al. 2018). Neste caso, a vizinhanga coespecifica atua como
facilitadora do encontro das flores pelos polinizadores (Agren 1996; Bergamo et al. 2020), e
gera resultados positivos sobre as taxas de visitagdo floral (Grindeland et al. 2005; Bruninga-
Socolar et al. 2016). Essa atrag@o esta intimamente relacionada aos mecanismos de atragao das
flores e a percepc¢ao cognitiva dos polinizadores. Os sinais florais sdo o mecanismo mais
importante de permanéncia dessas interacdes via aprendizagem e associacao entre o estimulo
floral e a oferta de recursos (Chittka & Thomsom 2001). Além disso, a maior concentragdo de
recursos em plantas mais proximas pode reduzir em até 76% o gasto energético no forrageio
das abelhas j4 que a distancia entre as flores ¢ reduzida, fazendo com que elas mostrem

preferéncia por fragmentos mais densos (Barley ef al. 2022).

Nossos resultados indicam uma relagao positiva do display floral com a frutificagdo para
P. tomentosa e B. intermedia, entretanto, com conclusdes divergentes a respeito das taxas de
visitagdo e numero de flores visitadas nessas duas espécies. Apesar de nao constatarmos
diferenca na riqueza de visitantes florais nos tratamentos de ambas as espécies focais, mais
flores foram visitadas por abelhas pilhadoras no tratamento isolado de P. fomentosa, indicando
que as taxas de visitacao dessa espécie foram afetadas negativamente pela alta densidade. Neste
caso, a facilitagdo do encontro ¢ substituida pela competicao intraespecifica por polinizadores
efetivos em populagdes de plantas adensadas (Spigler & Chang 2009; Johnson et al. 2012; Ward
et al. 2013; Menge et al. 2017; Hurtado ef al. 2023), principalmente quando a abundancia deles
nao ¢ satisfatoria. Além disso, pode haver a diluicdo da visitagdo no tratamento agrupado,
devido a alta oferta de flores, e com abelhas visitando véarios individuos e menos flores por
planta (Underwood et al. 2020). Na dependéncia da densidade negativa, a abundancia dos

visitantes florais ¢ fundamental para o fitness da planta focal (Rivest 2023).

Em B. intermedia, entretanto, a densidade ndo teve efeito sobre o nimero de flores
visitadas no geral, provavelmente por essa espécie produzir grande quantidade de
inflorescéncias racemosas e terminais com muitas flores abertas em um unico dia, tragco
caracteristico desse género (Oliveira et al. 2007, Mendes et al. 2011) e oposto ao encontrado
em P. tomentosa. Cada planta de P. tomentosa tem poucas flores abertas por dia, uma
inflorescéncia dessa espécie possui quatro flores que podem ou nao ter antese simultanea.
Byrsonima intermedia, por sua vez, possui uma inflorescéncia na ponta de cada ramo, com

numerosas flores abertas no mesmo dia. Sendo assim, um Unico individuo isolado de B.
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intermedia ja detém um maior display floral e grande quantidade de recursos que atraem muitos

visitantes (Bergamo et al. 2020).

Apesar disso, a maior densidade de individuos foi fator importante para a frequéncia de
visitas de abelhas polinizadoras, com diferenca expressiva no nimero de registros entre o
tratamento agrupado (N=29) e isolado (N=8). Consideramos que neste caso, fica explicita a
facilitacdo do encontro das flores pelos polinizadores de B. intermedia, que resultaram em
maiores taxas de frutificacao. Resultados semelhantes foram encontrados por Grindeland et al.
(2005) e Bruninga-Socolar et al. (2016) que indicaram efeitos positivos da densidade de flores
coespecificas sobre as taxas de visitagdo de abelhas do género Bombus. Bruninga-Socolar ef al.
(2016), entretanto, ressaltaram que as taxas de visitagcao das abelhas podem estar condicionadas
nao somente a densidade de flores da espécie de planta focal, mas também com a densidade de
plantas floridas que coexistem na mesma area. Essa abordagem vem sendo utilizada
adicionando mais um fator a ser considerado nas relagdes de facilitagdo ou competi¢do que

podem condicionar as interagdes planta-polinizador (Bergamo et al. 2020; Hurtado et al. 2023).

Durante o periodo de estudo, individuos de P. fomentosa nao receberam visitas de
abelhas consideradas como potenciais polinizadoras, sendo visitadas somente por pilhadoras
generalistas de polen e/ou 6leo. Baronio & Torezan-Silingardi (2016) registraram na mesma
area 10 espécies polinizadoras de P. tomentosa, entre abelhas dos géneros Centris e Epicharis
(Centridini) e das espécies Lophopedia pygmaea e Monoeca aff brasiliensis (Tapinotaspidiini).
Tais abelhas tém fortes associagdes com espécies de Malpighiaceae através coleta de dleo floral
(Vogel 1990; Sigrist & Sazima 2004; Alves-dos-Santos ef al. 2007) e sdo reconhecidas por
nidificarem no solo ou em cavidades preexistentes nos galhos das arvores (Michener 2000). A
auséncia dessas abelhas na area de estudo durante o periodo de floragdo de P. fomentosa,
provavelmente ¢ devido a ocorréncia de dois eventos de geadas e um grande incéndio poucos
meses antes (julho e setembro de 2021). Nessa ocasido, os ninhos das abelhas presentes na
vegetacao ou no solo raso possivelmente foram consumidos pelo fogo e, quando as primeiras

plantas comegaram a florir, a comunidade de abelhas ainda estava se reestabelecendo.

Essa hipotese ¢ reforcada pelo fato de representantes da tribo Centridini terem sido
registrados fazendo visitas em flores de B. intermedia, aproximadamente um ano apds o ultimo
evento de fogo. Essas abelhas foram observadas coletando 6leo através da raspagem dos
elaioforos nas bases das sépalas, e pdlen através de vibracao. A fric¢ao do corpo das abelhas na
coleta de 6leo causa a ruptura de células da superficie estigmatica e a aderéncia dos graos de

polen (Sigrist e Sazima 2004). Oliveira et al. (2007) consideraram as abelhas do género
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Epicharis como polinizadoras efetivas de B. intermedia devido a alta frequéncia de visitas que
também foi registrada no presente estudo. Adicionalmente, Exomalopsis analis foi registrada
coletando 6leo com comportamento semelhante aos das abelhas Centridini em individuos
agrupados de B. intermedia. Sazan et al. (2014) indicaram essa espécie de abelha como visitante
de B. cydoniifolia, mas coletando pdlen diretamente das anteras. Outra espécie do mesmo
género, E. fulvofasciata, foi considerada polinizadora de B. intermedia e B. pachyphylla,
entretanto, nao foi registrada coletando 6leo, mas sim polen através da vibragao (Rabelo et al.
2016). Exomalopsis analis pode ser considerada uma polinizadora eventual dessa espécie pelo
tamanho pequeno das flores, mas talvez ndo seja para P. tomentosa ja que esta flor tem tamanho
maior. Em um cenério hipotético, se individuos de B. intermedia estivessem aptos a produzir
flores logo apds os eventos de queimada relatados, provavelmente os resultados de taxa de
visitacdo e identidade dos visitantes seriam semelhantes aos obtidos para P. tomentosa.
Contudo, o sucesso reprodutivo dessa espécie seria gravemente afetado pela auséncia de
abelhas na area, visto sua autoincompatibilidade e dependéncia dos polinizadores como vetores

de polen.

Caracteristicas utilizadas para a atracao de polinizadores como a cor, o tamanho, a
longevidade e o arranjo em inflorescéncias sdo importantes também para avaliar a frequéncia
de ataque e os niveis de florivoria nas plantas (Boaventura et al. 2022). As flores organizadas
em inflorescéncias, sdo mais atacadas por florivoros pois oferecem maior quantidade de
alimento concentrado no tempo e no espago. No presente estudo, utilizamos as abordagens da
hipétese Janzen-Connell, frequentemente utilizada para herbivoros foliares e patogenos
(Comita & Stump 2020), a fim de testar se os niveis de herbivoria floral seriam também
determinados pelo agrupamento de flores no Cerrado, onde obtivemos resultados contrastantes.
Ao contrario do que postula essa hipdtese, flores em individuos isolados de P. tomentosa
tiveram taxas de florivoria maiores do que aqueles agrupados, enquanto em B. intermedia nao

identificamos efeitos significativos.

Neste caso, consideramos que a florivoria em P. tomentosa sofreu efeitos positivos da
maior densidade, visto que plantas mais proximas foram menos danificadas. Isto ¢ relatado para
a diluicdo da predag@o (ou mecanismos de escape do predador) em populacdes mais densas nos
conceitos do Efeito Allee (Stephens & Sutherland 1999). A diluicao da predacao na florivoria
¢ relatado por Boaventura ef al. (2022) como o fator que permite que flores em inflorescéncias
sejam menos danificadas, por exemplo. No presente estudo, além da densidade ndo ter sido um

fator preditor para a florivoria em B. intermedia, (espécie que possui inflorescéncias grandes e
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numerosas) estas foram mais danificadas do que as pequenas inflorescéncias de P. tomentosa.
Desse modo, podemos considerar que a concentracao de recursos em B. intermedia atrai mais
florivoros, independente da densidade de coespecificos, assim como foi constatado para os
polinizadores. No entanto, sua grande quantidade de flores numa mesma inflorescéncia permite
que muitas flores escapem dos herbivoros e frutifiquem, mesmo que outras sejam perdidas

devido ao dano.

Sob essa otica, flores nos tratamentos agrupados deveriam ter sido mais atacadas do que
aquelas em plantas isoladas, o que nado foi constatado. Através dos dados de area total das flores
de P. tomentosa, podemos supor que flores mais danificadas no tratamento isolado podem ser
relacionadas ao fato de possuirem area expressivamente maior do que as agrupadas. Segundo
Feeny (1976) na Hipdtese de Aparéncia das Plantas, espécies (ou populagdes dentro de
espécies) com flores maiores sofrem maior nivel de dano. Entretanto, a revisdo bibliografica de
Boaventura ef al. (2022) evidencia que poucos estudos trazem o tamanho total das flores em
comparagdo com a area perdida, fazendo deste um dado que precisa ser mais bem explorado

em outros sistemas de modo que essa hipotese seja realmente corroborada ou refutada

Ademais, Menge et al. (2017) demonstraram que o grau de isolamento de individuos
em uma populacao também afeta tracos fenotipicos como, por exemplo, o tamanho das plantas.
Em seu estudo, a altura dos individuos foi negativamente relacionada com a densidade das
populagdes, de modo que plantas em populacdes com individuos mais isolados eram maiores
que aqueles agrupados. Esse fato nos faz levantar a hipotese de que o isolamento de individuos
pode alterar caracteristicas fenotipicas que priorizem flores maiores como uma estratégia para
aumentar as chances de serem localizadas pelos polinizadores em meio a vegetacdo. Além
disso, essa plasticidade fenotipica das flores também ja foi relacionada ao ataque prévio de
organismos antagonistas (florivoros, herbivoros e patogenos) (Rusman et al. 2019a). Desse
modo, plantas podem mudar caracteristicas na morfologia, cores, volateis e produgdo de néctar
e polen de suas flores (Rusman ef al. 2019b) a fim de se tornarem mais atrativas aos
polinizadores. Rusman et al. (2019b) mostram que plantas infestadas por lagartas herbivoras
tinham flores 18% maiores do que aquelas sem a ac¢do de herbivoros, com acréscimo de 7% na
area de suas pétalas. Essa plasticidade fenotipica ¢ adaptativa e indica uma resposta do
organismo as pressoes seletivas exercidas por herbivoros e florivoros. Tal fato corrobora os
resultados de visitagao e florivoria das flores de individuos isolados de P. tomentosa registrados

aqui.
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Adaptar-se a agdo desses organismos pode significar mitigacdo de prejuizos, visto que
a florivoria afeta o fitness da planta através de efeitos diretos e indiretos sobre o numero de
frutos e sementes produzidos (Aguirrebengoa et al. 2023). Efeitos diretos sdo observados
naqueles sistemas onde o herbivoro pode se alimentar da flor inteira, ja os indiretos estdo
ligados a queda na capacidade atragdo visual e olfativa dos polinizadores (Gélvez-Zuiiga et al.
2018). Tais resultados reprodutivos sdo exemplificados neste estudo através da baixa producao
de frutos em flores de P. tomentosa nos individuos isolados. Além disso, sdo corroborados pelos
dados obtidos no teste da hipdtese quatro. Neste caso, flores isoladas de P. tomentosa tiveram
um acréscimo discreto nas taxas de frutificacdo, indicando que flores protegidas dos florivoros
podem formar mais frutos quando os individuos estavam isolados de seus coespecificos, sendo
mais facil de escapar o ataque. Este resultado reafirma a acdo de florivoros ja discutida nas
flores de P. tomentosa deste grupo. Entretanto, em B. intermedia aconteceu o contrario do
predito: um efeito inesperado de diminuicdo do numero de frutos nas plantas ensacadas em
ambos os tratamentos. Esse resultado ¢ incompativel com o que esperavamos e pode ser
justificado por erros metodologicos durante o ensaque das flores, que podem ter sido isoladas
com o Voil antes da visitagdo dos polinizadores. Outra hipdtese levantada ¢ que, como flores
de Byrsonima sdo bem menores e mais delicadas, o ensacamento das inflorescéncias pode ter

causado danos a elas, que foram abortadas mesmo apds uma polinizacdo adequada.
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CONCLUSOES

Este estudo mostrou que a densidade ¢ um fator importante e capaz de alterar a
polinizacdo com consequéncias diretas e indiretas sobre a frutificacdo, assim, plantas mais
adensadas tiveram maior frutificacdo que plantas manos adensadas, mesmo considerando
espécies com distinta dependéncia de polinizadores. Espécies autogamas e agamospérmicas,
assim como espécies alégamas, apresentam incremento na frutificagdo pelo aumento da
densidade de plantas. Areas em recuperagdo apds um distirbio ambiental severo podem
apresentar servicos de polinizagao insuficientes, evidenciado no presente estudo pela maior taxa
de frutificacdo encontrada nas polinizacdes manuais, indicando que a quantidade de
polinizadores na area ainda ¢ insuficiente. A riqueza de espécies visitantes florais nao foi
distinta entre plantas mais ou menos adensadas. No entanto, a riqueza de polinizadores foi
estatisticamente maior apenas em B. intermedia (que teve florescimento posterior em
outubro/2022). Em B. intermedia, a maior frutificacio nos individuos agrupados esta
relacionada a facilitacdo da atracdo predita pelo Efeito Allee. A abundancia de abelhas foi
semelhante entre plantas da mesma espécie, independente da densidade. Entretanto a espécie
que floresceu no inicio do processo de recuperagdo (P. tomentosa) apresentou pouca quantidade
de abelhas visitantes, em comparagdo com a espécie que floresceu alguns meses depois (B.
intermedia). O dano floral causado por herbivoros foi presente nas duas espécies, mas com
diferenca estatistica somente para a densidade de individuos em P. tomentosa. Nesta espécie,
maios flores foram atacadas nos individuos isolados, contrario do proposto pela Hipdtese
Janzen-Connell. Quando se considera o dano posterior a polinizagdo e sua influéncia na
frutificacdo, notou-se que ndo houve diferenca para P. tomentosa. No entanto, B. intermedia
apresentou maior frutificagdo nas flores mantidas livres para visitacdo, do que nas flores
ensacadas apo6s a polinizagdo, fato justificado por algum detalhe na manipulagdo das
inflorescéncias. Sugerimos que mais estudos investiguem como a densidade das plantas focais,
assim como a presenca de outras espécies floridas no entorno, alteram a quantidade de visitantes
florais, sejam eles mutualistas ou antagonistas. Esses estudos podem também considerar plantas
com sistemas de polinizacdo distintos, com maior ou menor necessidade de animais

polinizadores.
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