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Introducao

Em “A Origem das Espécies” (1859), Darwin usa o caso das adaptagbes mutuas entre
plantas e abelhas como um exemplo de como a selegcdo natural atua, e conclui o seu

exemplo da seguinte forma:

E isso me faz compreender como podem as flores e as abelhas tornarem-se
pouco a pouco, seja de forma simultdnea, seja de maneira subsequente,
modificadas e adaptadas umas as outras do modo mais perfeito, através da
preservagado continuada dos individuos portadores de desvios estruturais
favoraveis a sua sobrevivéncia mutua, ainda que se trate de desvios quase
imperceptiveis (DARWIN, [1859] 2002, p. 105).

Darwin corretamente inferiu que as plantas fornecem o néctar como recurso para os insetos
que carreiam graos de pdlen, fungdo ainda desconhecida 150 anos atras (HOWE e
WESTLEY, 1988). Desde a publicacao de “A Origem das Espécies”, bidlogos evolucionistas
tém testado os caminhos pelos quais as espécies se especializam em suas interagdes com
outras espécies e como estas relagdes especializadas, as vezes, resultam em mudancas
reciprocas (THOMPSON, 1994).

Coevolugao

Coevolugao pode ser definida como a mudanga evolutiva de uma caracteristica em
individuos de uma populacdo, como resposta a uma caracteristica de individuos de uma
segunda populagdo, seguida por uma resposta evolutiva da segunda populagdo por
consequéncia da mudanga na primeira (JANZEN, 1980). Coevolugao ndo é sindénimo de
interacado, simbiose, mutualismo ou de interagdo animal-planta. Segundo Janzen (1980),
duas linhagens poderiam ter evoluido de modo independente e, em determinada etapa,
simplesmente ocorrer que as duas formas ficassem mutuamente adaptadas. Demonstrar a
coevolugao exige que se mostre as duas formas coadaptadas agora, mas também que seus

ancestrais evoluiram juntos, exercendo forgas seletivas um sobre o outro (RIDLEY, 2006).

Um exemplo que corresponde em parte as criticas de Janzen é a interagdo plantas-Apis
mellifera L. (Apidae) no Brasil. Diversas espécies sao eficientemente polinizadas por A.
mellifera, contudo ndo podemos falar em coevolugao, porque esta espécie de abelha nao é
nativa do Brasil, tendo sido introduzida na década de 1950. Portanto, € um caso de co-

adapatacdo, sem uma histoéria evolutiva comum.

Coevolugéo entre animais e flores



A extraordinaria diversidade e abundancia de angiospermas existentes foram possibilitadas
pelo desenvolvimento de ricas e complexas interacdes dentro e entre niveis tréficos, além
do estimulo a diversificagdo de outras linhagens biologicas (MAGALLON e CASTILLO,
2009), sendo que o fascinante panorama de interagdes entre flores e insetos que vemos
atualmente é resultado de uma longa coevolugdo (BARTH, 1985). Darwin entendeu que a
evolucdo da diversidade biolégica apresenta dois aspectos igualmente importantes: a

diversidade de espécies e a diversidade de interacbes entre espécies (THOMPSON, 1994).

Apesar dos avancos das ultimas décadas, a coevolugdo entre plantas e polinizadores é
ainda considerada a causa primaria da radiacdo dos insetos e angiospermas, mas, em
parte, esta radiagcdo ¢é atribuida secundariamente a coevolugao entre animais dispersores de
sementes e plantas e a coevolugao entre insetos herbivoros a defesas quimicas das plantas
(GORELICK, 2001).

Como pode a polinizacdo e a dispersao de sementes realizada por animais estimular a
diversificacdo das angiospermas? As diferencas entre taxas referentes ao numero de
espécies sao funcao de diferencas nas taxas de especiacdo e de extincdo, sendo que a
dispersao de polen e sementes pode aumentar a possibilidade de especiacéo e reduzir a de
extingdo (BAWA, 1995). Por exemplo, a polinizagdo mediada por um animal pode elevar as
taxas de especiacdo por facilitar o desenvolvimento de mecanismos de isolamento
reprodutivo baseado em variacdo geografica na morfologia e em caracteristicas
comportamentais das plantas e polinizadores (BAWA, 1990). Assim, a coevolugao
envolvendo polinizadores especificos pode promover mudangas reciprocas que,
combinadas com selecao sexual e deriva genética pode acelerar a diversificacdo (BAWA,
1990).

A passividade das plantas, causada por sua imobilidade e a dependéncia de fatores bidticos
e abidticos para a transferéncia de graos de pdlen, envolve uma grande variedade de
adaptagbes para a dispersdo de polen, para atracdo de animais polinizadores com algum
recurso alimentar, ou ficando independente de vetores de podlen, isto é, pela reproducgao
assexuada ou pela autopolinizagao (TRAVESET e JAKOBSSON, 2007). Com mais de um
século de existéncia, a pesquisa darwiniana na biologia da polinizacado estabeleceu duas
importantes conclusdes: a) certas caracteristicas florais de algumas plantas polinizadas por
animais podem ser interpretadas como adaptagdes aos agentes polinizadores; b) animais
polinizadores podem efetivamente exercer pressao seletiva sobre as caracteristicas florais

(HERRERA, 1996). Ainda falta uma melhor compreens&o quantitativa destas conclusdes.



Sindromes de polinizagao

O paradigma de que a diversidade fenotipica das flores reflete especializacdo para
diferentes grupos de polinizadores surgiu com os trabalhos de Kolreuter (1761 apud
FENSTER et al., 2004) e Sprengel ([1793], 1996), com descricbes das interagcbes entre
plantas e polinizadores e da morfologia floral. Uma visdo comparada e evolutiva sugere que
diferentes polinizadores promovem a selegcédo de diversas caracteristicas florais, formando
as sindromes de polinizagao, que podem ser definidas como: conjunto de caracteristicas
florais, incluindo recursos, associados a atragao e utilizacdo de um especifico grupo de
visitantes florais como polinizadores, sendo que estas caracteristicas florais surgiram de

forma independente evolutivamente (FENSTER et al., 2004).

As sindromes nao representam ligagdes filogenéticas entre plantas com mesma sindrome,
mas um padrao de convergéncia evolutiva. Os padrdes encontrados (as sindromes) foram
aceitas hegemonicamente por quase todo o século XX, tendo nas décadas de 1960-1970 a
sua forma mais moderna, com Faegri e van der Pijl (1971). Contudo, nos ultimos anos,
alguns autores tém proposto que os sistemas de polinizacdo sdo generalistas, dando um
destaque menor para as sindromes (WASER & OLLERTON, 2006; WASER et al., 1996).

Segundo Herrera (1996), a demonstracdo de que polinizadores exercem selecao sobre
algumas caraceristicas florais e que as plantas podem responder a sele¢cao nao verifica que
ambos os fenbmenos ocorrem universalmente ou que muitas ou todas as caracteristicas de
cada planta polinizada por insetos foram compartilhadas em um periodo evolutivo pela agao

seletiva de seus agentes polinizadores comuns.

Muito do debate atual sobre a aplicabilidade do conceito de sindromes de polinizagao pode
ser resumido com a afirmacao feita por Herrera (1996) de que a aplicagao indiscriminada
deste conceito levou a um arficialismo exagerado no grau de adaptagao das plantas aos

polinizadores.
Recursos

Plantas fornecem beneficios (néctar, pdlen, resinas, entre outros) para que os polinizadores
se movam sequencialmente entre flores da mesma espécie. Um padrdo de o6timo
forrageamento do polinizador é fornecido por uma dieta diversificada, composta por algumas
ou todas as espécies com flores disponiveis, dado que raramente o retorno energético
necessario pelo animal é fornecido apenas por uma espécie vegetal (GEGEAR e LAVERTY,
2004). Além disto, os visitantes florais buscam ativamente uma variedade de recursos,

sendo atraidos por diversas caracteristicas florais.



Um dos atributos que determinam as sindromes de polinizagdo sao os recursos produzidos:
néctar, polen, odores, resinas, 6leos ou a propria flor. Pélen e néctar sao os principais
recursos oferecidos pelas flores aos animais visitantes pelos servicos como agentes
polinizadores (DAFNI, 2005). Exsudados estigmaticos, lipidios florais, fragancias, resina
floral, tecidos coméstiveis florais e sitios para nidificacdo sao outros recursos florais
[SIMPSON & NEFF, (1983); ver também DAFNI (2005)].

Pélen

O podlen é constituido quimicamente por proteinas, carboidratos, aminoacidos, lipidios,
minerais, enzimas, pigmentos e outros, sendo utilizado como alimento especialmente por

insetos, tanto pelos adultos, como para alimentar larvas (DAFNI, 2005).

Evidéncias de adaptacdo dos grdos de polen para a polinizagdo existem para poucas
espécies, por exemplo, em espécies polinizadas por vibracdo (buzz pollination, em inglés;
BUCHMANN, 1983) ou pelo vento (CULLEY et al., 2002). Além das ja citadas, nao existem
correlagbes entre a morfologia do pdélen e suas fungdes como recurso floral. Por outro lado,
existe correlagcdo entre o numero de graos de pdlen produzidos e a sua utilizagdo como
recurso, isto é, espécies que oferecem graos de podlen como recurso produzem uma
quantidade maior de pélen (SIMPSON & NEFF, 1983).

Néctar

Enquanto, na evolugao das plantas, o pdlen apresenta uma longa histéria — com um extenso
e antigo registro fossil -, 0 néctar é algo aparentemente novo, sendo uma caracteristica
peculiar das angiospermas (FAEGRI & VAN DER PIJL, 1971). No entanto, Endress (1994)
afirma que, nas primeiras angiospermas, 0s recursos para insetos polinizadores na evolugao
da flor foram secrec¢des florais, e nao pdlen, em contraste com hipdteses anteriores. O
néctar é o recurso floral mais importante oferecido pelas angiospermas aos visitantes florais
(GALETTO & BERNADELLO, 2005). A explicacao adaptativa dada ao néctar, produzido nos
nectarios dentro das flores, € que ele geralmente esta envolvido na atragdo de polinizadores

potenciais.

O néctar € uma solugao aquosa de energia provida por agucares (BAKER & BAKER, 1975),
com predominio de sacarose (um dissacarideo) e duas hexoses (glicose e frutose),
ocorrendo tragos de outros agucares (BAKER & BAKER, 1983). Além destes, o néctar pode
ter outros constituintes quimicos, que podem ser organizados em cinco grupos:
aminoacidos, proteinas, lipidios, acido ascorbico e alcaloides (BAKER & BAKER, 1975). O
néctar floral é diretamente obtido e consumido principalmente por passaros, morcegos e
outros mamiferos, borboletas, mariposas, moscas, abelhas e outros animais relacionados
(PROCTOR et al. 1996).



Dentro da concepg¢ao de sindromes de polinizagdo, as caracteristicas do néctar, como
volume, concentracao, horario de apresentacao e constituicdo quimica, pode-se propor
padrées, segundo a preferéncia dos visitantes florais (Tabela 2 neste trabalho). Por
exemplo, quanto a constituicdo quimica, cada grupo de animais nectarivoros prefere certos
constituintes no néctar, ou combinacao destes, 0 que sugere um processo coevolutivo entre
plantas e animais. Contudo, tais consideracdes precisam ser cautelosas, visto que avangos
nesta area de pesquisa detectaram muitas excec¢des (GALETTO & BERNADELLO, 2005).
Neste sentido, o estudo da razao entre os tipos de agucares tem recebido muita atengao, e
as generalizacbes sobre esta caracteristica (tabela 2) tém sido contestadas (CHALCOFF et
al., 2006).

Atracao de visitantes florais

Flores polinizadas por animais advertem a existéncia de um ou mais recursos florais aos
visitantes por estimulos visuais, olfatérios e tateis apresentados simultaneamente (KEVAN,
2005), facilitando uma eficiente transferéncia de polen (DYER, 2004). A conspicuidade de
um atrativo depende da cor, tamanho, forma, emissdes volateis das flores, assim como a
percepcao dos visitantes destes atrativos (KEVAN, 2005). Embora o estudo de tais atrativos
concentre-se no tamanho e forma das flores, é importante reconhecer que os displays florais
sdo compostos por muitos estimulos simultaneamente ativos (e.g. odores, cores, contraste
no brilho) (DAFNI & NEAL, 2005).

A soma de recursos nutricionais oferecidos por diferentes flores é variavel, e abelhas (assim
como outros animais) usam uma variedade de capacidades sensoriais, incluindo visao e/ou
olfato, para facilitar a discriminacao entre flores fornecedoras ou nédo de recursos (DYER,
2004).

Conclusao

A interacao polinizador-planta tem sido uma area de pesquisa muito ativa, com varias
questdes novas. A compreensdo dos processos que geram e mantém este tipo de interacéo
ainda é alvo de grande debate. As perspectivas futuras sdo focadas em um revigoramento
desta area de pesquisa, sobretudo pelo melhor conhecimento das regides tropicais, quanto

a diversidade de espécies animais e vegetais e suas interagdes.

A discussao do papel da coevolugao entre animais e plantas, com énfase na polinizacao,
sera o tema aqui tratado. No capitulo 1, serdo apresentados os dados coletados pelos
autores em campos rupestres da Cadeia do Espinhago, em Minas Gerais. Sera discutido se
diferentes tipos florais influenciam no processo de escolha de diferentes visitantes florais. No
capitulo 2, sera tratada a biologia floral, diversidade e comportamento de visitantes florais e

polinizagao por vibragdo em Solanum L. (Solanaceae).
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Resumo

Neste trabalho, utilizou-se um método comparativo para avaliar se alguns tragos e recursos
florais influenciam no processo de escolha de diferentes animais. As coletas foram
realizadas em Ouro Preto, Minas Gerais. O néctar foi extraido com capilares de vidro,
volume e concentracdo foram medidos em campo no primeiro dia da antese em flores
ensacadas desde a pré-antese, entre 10 e 12 horas. A quantidade de agucares foi calculada
utilizando-se uma equagdo matematica. Foram estudadas 08 espécies (5 familias). O
volume e a concentragdo de agucares variaram significativamente entre os tipos florais. As
analises estatisticas apontaram que as espécies IDLL apresentam concentragdes maiores
de acgucares que ORNI e IDLC. O pequeno volume e a baixa concentragdo nas espécies
IDLC reflete em uma pequena quantidade de aglUcares nas amostras. Isto deve-se,
provavelmente, a uma menor necessidade energética dos visitantes florais destas espécies,
em comparacao as espécies ORNI e IDLL. A diferenca entre os tipos florais diz respeito, em
parte, a modificagbes no volume, concentragdo e quantidade de agucar no néctar. Além do
tipo de polinizador, a produgdo de néctar por flor pode estar sujeita a outras pressdes
seletivas, como densidade floral, habitat, sistema reprodutivo e a influéncia de pilhadores de

néctar.
Palavras-chave:

Néctar; Visitantes florais; Tipos florais; Sindromes de polinizacao.
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Introducgao

Diversas caracteristicas florais sdo reconhecidas como necessarias para o sucesso da
polinizacao. Esta conclusdo nao é recente. Ha cerca de 200 anos atras, tais caracteristicas
eram atribuidas a vontade divina (por exemplo, SPREENGEL, [1793] 1996), embora
posteriormente tenha sido aceito que a origem destas caracteristicas deve-se a evolugao
por selegdo natural (DARWIN, [1859] 2002). Um traco floral apresenta importancia
adaptativa se influenciar o fitness da planta, que pode se dar por (a) influenciar o
comportamento do visitante floral; ou (b) pela existéncia de um mecanismo exato de

remocao e deposi¢cao do polen no corpo do animal (WASER, 1983).

A diversidade de esséncias, cores e outras caracteristicas identificaveis das flores podem
ser estrategicamente importantes porque elas servem para que o polinizador possa
reconhecer rapidamente a flor (HEINRICH, 1975). Apesar disto, muitas das caracteristicas
florais sdo aparentemente desenhadas para limitar (por exclusdo) o acesso de
forrageadores (HEINRICH, 1983).

Mudancgas no formato da flor sdo os principais meios pelos quais o acesso a flor e seus
recursos sao restringidos (GUREVITCH et al., 2002). Neste sentido, por exemplo, o
comprimento da corola determina a acessibilidade ao néctar pelos visitantes florais e, assim,
influencia fortemente o espectro de visitantes florais. Flores com corolas tubulares sao
visitadas basicamente por animais com lingua longa ou outras estruturas alongadas, como
passaros, borboletas, mariposas, morcegos e algumas abelhas (como Xylocopa ssp. e

Bombus spp., Apidae).

O recurso disponivel também exerce uma restricdo sobre os tipos de visitantes florais. Por
exemplo, besouros geralmente consomem muito pouco néctar, ao contrario das abelhas e
beija-flores, que dependem muito destes recursos. Existem também recursos coletados por
poucas espécies, como € o caso das abelhas Euglossini (Apidae), conhecidas como abelhas
das orquideas, por coletar esséncias florais nestas plantas, que sao utilizadas no display
sexual dos machos (DRESSLER, 1982). Mesmo existindo uma consideravel diversidade de
recursos, o néctar é considerado o mais importante recurso floral oferecido pelas flores aos
animais que as visitam (SIMPSON e NEFF, 1983).

O néctar funciona somente como um recurso para polinizadores, estando sujeito a pressao
seletiva destes animais (KEARNS e INOUYE, 1993). Ele € um produto vegetal voltado para
a atragdao de potenciais polinizadores e isto se reflete em diferencas quanto ao volume
produzido, concentragdo, composicao quimica e tempo de secregdo, ou ainda a
disponibilidade do néctar conforme a morfologia floral (NICOLSON, 2007). As caracteristicas

do néctar tendem a ser similares entre plantas polinizadas por um mesmo taxa animal,
13



resultando em diferencas entre os nectares de plantas aparentadas, mas polinizadas por
diferentes animais (BAKER e BAKER, 1982 apud KEARNS e INOUYE, 1993). Uma
generalizacdo encontrada em muitos trabalhos é que flores polinizadas por morcegos,
passaros € mariposas, animais com uma alta necessidade energética, produzem volumes
maiores de néctar e grandes quantidades de acucares, em relagéo a flores polinizadas por
abelhas, borboletas e pequenas moscas (CRUDEN et al., 1983). Embora a quantidade seja
menor, a concentracdo dos agucares € maior em néctares de flores polinizadas por abelhas
do que em néctares de flores polinizadas por mariposas e beija-flores (CRUDEN et al.,
1983).

Cores, odores, formas, tipo de recurso e periodo de exposicao afetam o numero e tipo de
visitantes florais das espécies vegetais, sendo que certas combinagdes destes atributos
frequentemente estdo associados com tipos particulares de polinizadores (usualmente,
classes ou ordens de animais), conhecidas como sindromes de polinizacdo (GUREVITCH et
al., 2002). Estas sindromes sao, portanto, um conjunto de caracteristicas florais, incluindo
recursos, associado a atracao e utilizagao de recursos por um grupo especifico de visitantes
florais, sendo que estas caracteristicas florais surgiram de forma independente
evolutivamente (FENSTER et al., 2004).

As sindromes nao representam ligagdes filogenéticas entre plantas com mesma sindrome,
mas um padrao de convergéncia evolutiva. Esta convergéncia fenotipica entre plantas nao
aparentadas ocorre porque elas compartiiham o mesmo grupo funcional de animais como
polinizadores (FENSTER et al., 2004). Os padrbes encontrados (as sindromes) foram
descritos inicialmente por Delpino (1873-1874 apud AYASSE e ARROYO, 2011) e aceitos
hegemonicamente durante quase todo o século XX, tendo nas décadas de 1960-1970 a sua
forma mais moderna com Faegri & van der Pijl (1971). Contudo, nos ultimos anos, alguns
autores tém proposto que os sistemas de polinizacdo tendem a generalizacao,
desacreditando a veracidade bioldégica das sindromes (WASER et al. 1996, WASER &
OLLERTON, 2006; mas veja FENSTER et al., 2004). Segundo Herrera (1996), a aplicagéo
indiscriminada deste conceito levou a um arficialismo exagerado no grau de adaptagéao das

plantas aos polinizadores.

Apesar de ter sido um aspecto muito explorado por pesquisadores, as caracteristicas,
distribuicdo e validade das sindromes de polinizacdo ainda ndo sao questdes fechadas,
sobretudo quando se consideram areas pouco conhecidas, como alguns tipos vegetacionais

tropicais, como cerrado e campos rupestres.

Neste trabalho, utilizou-se um método comparativo para avaliar se alguns tragos (cor e

forma, entre outros que formam os tipos florais) e recursos florais (caracteristicas do néctar)
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influenciam no processo de escolha de diferentes animais. Neste sentido, considerou-se a
hipotese de que existe diferengca entre o volume e concentragcdo do néctar floral entre
diferentes tipos florais, ou seja, se é possivel distinguir tipos florais baseando-se apenas
nestas duas caracteristicas do néctar. E ainda, comparamos os nossos dados com o que

tem sido apontado em outros estudos disponiveis na literatura cientifica.
Metodologia

As coletas foram realizadas em Ouro Preto, no extremo sul cadeia do Espinhago ou Serra
Geral, regido central do estado de Minas Gerais. A regiao situa-se em uma zona de
transicao entre a Floresta Atlantica e o Cerrado, com campos rupestres relictuais, e o clima
€ do tipo Cwb de Koppen, com invernos frios e secos e verbes quentes e Umidos
(ANTUNES, 1986). Com relevo acidentado, a regido da Cadeia do Espinhaco foi uma das
primeiras a ser densamente povoadas no Brasil, no final do século XVII e inicio do século
XVIIl. Desde entdo, vem sofrendo forte presséo sobre seus recursos naturais (DEAN, 1996;
LAMIM-GUEDES, 2010). De acordo com o Atlas para a Conservag¢ao da Biodiversidade no
Estado de Minas Gerais (DRUMMOND et al., 2005), todo o complexo do Espinhaco foi

considerado de Importancia Bioldgica Especial para varios grupos bioldgicos.
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Figura 1.1: Mapa com a localizagdo de Ouro Preto, no estado de Minas Gerais (Mapa: V. Lamim-Guedes).

As coletas foram realizadas na Serra da Brigida (20°21’S e 43°30’0) (Figura 1.2), zona rural
da cidade, préximo ao Morro de S&do Sebastido, cuja vegetagdo predominante sdo os
campos rupestres sobre canga (afloramentos ferruginosos). A area fica no entorno no
Parque Municipal da Cachoeira das Andorinhas, inserido na Area de Protecdo Ambiental
(APA) da Cachoeira das Andorinhas. Uma populagao de Dasyphyllum sprengelianum
(Gardner) Cabrera foi estudada no Campus da Universidade Federal de Ouro Preto
(20018’45"S, 43033'45"W), a 1.250 m de altitude, em campo rupestre sobre canga.

Os campos rupestres ferruginosos estao entre os ecossistemas com maior perda de habitat,
menor area de ocorréncia e de representatividade em unidades de conservagédo e menos
estudos de Minas Gerais (JACOBI e CARMO, 2008). Concentram-se principalmente no
Quadrilatero Ferrifero, crescendo diretamente sobre couracgas ricas em minério de ferro e,

geralmente, pobres em nutrientes e umidade.
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Figura 1.2: Fotos das areas de estudo. Serra da Brigida em Ouro Preto-Minas Gerais (campo rupestre sobre
canga) (Fotos: V. Lamim-Guedes).

Amostras de néctar foram coletadas em popula¢des naturais de 8 espécies (5 familias,
Figura 3). As coletas foram realizadas no periodo de abril a julho e em novembro de 2011.
As espécies foram selecionadas a partir de um transecto de aproximadamente 50 metros de
extensdo. Foram selecionadas as plantas em floracdo até 2 metros de cada lado do
transecto e, se necessario, eram adicionadas plantas de outros locais préximos ao

transecto, para obtencao de um nimero minimo de 5 individuos por espécie.

A coleta do néctar foi realizada no primeiro dia da antese, em flores ensacadas desde a pré-
antese, entre 10 e 12 horas. O reduzido horario definido para as coletas minimiza a
influéncia da evaporagdo e mudancas nas taxas de producao do néctar, que alteram o
volume e a concentragdo ao longo do dia (KEARNS e INOUYE, 1993). Todas as espécies
estudadas (Tabela 1) ndo apresentam caracteristicas comuns em plantas visitadas por
animais noturnos, como cor das pétalas branco-esverdeada, odores fortes e apenas antese

noturna, desta forma, provavelmente, ndo existem visitantes noturnas nestas espécies.

O néctar foi extraido com capilares de vidro de 1 e 10 yL (Drummond scientific Company),
posteriormente armazenado em papel para cromatografia Whatman n°. 1, acondicionado em

eppendorfs e mantido sob refrigeragao para posterior andlise quimica.

A concentracdo de acgucares nos néctares, medida em equivalente sacarose [%acgucares =
(massa total de acucares/massa total) . 100] foram calculadas utilizando refratbmetro de
mao (RHB-32 ATC, escala 0-32%%0,2%, com compensacao de temperatura automatica 10-
30°C). Amostras com volume reduzido (<0,5 pL) ou concentragdo superior a 32% eram
diluidas em agua destilada (KEARNS e INOUYE, 1993). Para calcular a concentragdo das

amostras diluidas, usou-se a formula:

Equacéao A: C,=C,.V4/V,
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Onde: C4 = concentracao inicial; V4 = volume inicial (apenas néctar); C, = concentracao final

(obtida com o refratémetro, amostra diluida); V, o volume final (néctar + agua).

A quantidade de miligramas de agucares foi calculada a partir da equacdo B (GALETTO e
BERNADELLO, 2005, p. 274):

Equagéo B: Y = 0,00226 + (0,00937x) + (0,0000585x2)

Onde: x = concentracéo (i.e, obtida pela leitura do refratdmetro, corrigida usando a equacao

A, no caso da amostra ter sido diluida); y = mg de agucares por pL.

Para avaliar a relacao ente visitantes florais e caracteristicas florais, como sugerido por
BAKER e BAKER (1983), o principal tipo floral para cada espécie foi determinado. O
conceito de tipos florais é similar a classificacdo em sindromes de polinizacdo (FAEGRI &
VAN DER PIJL, 1971), com a adicdo de informacgdes disponiveis sobre os polinizadores
associados as flores, além das caracteristicas florais (ANTONINI et al., 2010; CHALCOFF et
al., 2006). Para esta proposta, foram obtidos, em campo, dados sobre a fenologia floral
(horario de antese), forma, cor, simetria das flores, assim como observacbes sobre os
visitantes florais. As observagbes dos visitantes florais foram realizadas de forma nao
sistematica em campo, informagdes adicionais foram fornecidas por outros pesquisadores.

Plantas foram classificadas, quanto ao habito, em arbustiva e herbacea (Tabelas 1 e 2).

As espécies foram classificadas como ornitéfilas (ORNI, visitadas por beija-flores, espécies
com corolas tubulares > 1 cm e vermelhas); insetos diurnos com lingua longa (IDLL,
espécies com corolas com tubos > 1cm, mas nado vermelhas, visitadas por borboletas,
mariposas e grandes abelhas); insetos diurnos com lingua curta (IDLC, espécies com
corolas < 1 cm, visitadas por pequenas abelhas e moscas). Esta classificagdo em tipos
florais foi capaz de englobar todas as plantas estudadas, visto a auséncia de espécies com
visitantes noturnos e falta de evidéncia para classificar alguma espécie como generalista.

Uma das espécies foi classificada como ORNI e IDLL (Tabela 2).

As analises para verificar o efeito da associagao planta-visitante floral sobre a concentragcéo
e volume dos néctares foram realizadas utilizando o software Statistica 7. O teste realizado
foi uma One-way ANOVA, com o tipo floral como variavel independente. A posteriori, foi
realizado o teste de Tukey. Foi utilizado Teste t para verificar diferengas no volume,

concentracao e quantidade de agucares entre espécies de uma mesma familia.
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Resultados

Das oito espécies estudadas, cinco apresentaram o habito de vida arbustiva, duas
herbaceas e uma liana. Em relacao a simetria, sete apresentaram simetria actinomorfa e
uma, zigomorfa. Em relacao ao comprimento da corola, duas apresentaram corola curta € o

restante, corola longa (Tabela 1).

Tabela 1: Espécies estudadas (N=12), caracteristicas vegetativas e reprodutivas e locais de coleta.

Familia/Espécie FV Cor Sim CcC Local. Per.
Asteraceae
A, M,
1 Asteraceae sp.1 A Rs A C 1 JN.
2 Asteraceae sp.2 A M A C 1 M,JN
Dasyphyllum sprengelianum
3 (Gardner) Cabrera A A/B A L 2 JL
Bromeliaceae
4 Dyckia saxatilis Mez H L A L 1 A, N
Passifloraceae
Passiflora haematostigma
5 Mart. ex Mast. L B Z L 1 N
Rubiaceae
Psyllocarpus laricoides Mart.
6 ex Mast. & Zucc. H Rx/B A L 1 M, JN
Verbenaceae
7 L. lilacina Desf. A Rs A L 1 JN
8 Lantana sp. 1 A B A L 1 JN

FV (Forma de vida): H. herbacea, A. arbustiva, L. liana; Cor: A. amarela, B. branca, L. laranja, M.
marrom, Rs. rosa, Rx. Roxa, V. vermelha; Simetria: A. actinomorfa, Z. zigomorfa; C C (Comprimento
da Corola): L. longa, C. curta; Local: 1. Serra da Brigida, 2. Campus da UFOP; Per (Periodo de
coleta): A. abril, M. maio, JN. junho, JL. julho, N. novembro.

As concentragdes variaram bastante, dentro de uma mesma espécie (C.V. médio
44122,04%). Das oito espécies estudadas, trés (Asteraceae sp. 1, P. laricoides, Lantana sp.
1) apresentam coeficiente de variagao maior que 50% (Tabela 2). As outras espécies
apresentaram coeficiente de variagao entre 16 e 40%. Apesar de existir uma variagao
grande nos valores encontrados para a concentragdo dentro das espécies, esta variou

menos que o volume a quantidade de acgucares.

No caso de P. laricoides (concentragdo média 38.42+26.84%, amplitude 5,6-80% e
coeficiente de variagéo 70%), foram realizadas coletas com volume muito pequeno (todas <
0,04puL), sendo que, em algumas amostras, o néctar coletado eram praticamente apenas
cristais de agucares um pouco umedecidos (nestes casos, a concentragdo estava proxima
de 80%). As medigdes da concentragédo através do refratbmetro de mao apresentam uma

maior imprecisao no caso das espécies com reduzido volume, sendo necessaria a diluicao
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Figura 1.3: Espécies estudadas. A. Asteraceae sp.1; B. Asteraceae sp.2; C. Dasyphyllum sprengelianum; D-E.
Dyckia saxatilis ; F. Psyllocarpus laricoides; G. L. Lantana sp. 1; H. Passiflora haematostigma; |. Lantana lilacina
(Fotos: V. Lamim-Guedes).

do néctar, conforme sugerido por Kearns e Inouye (1993), assim como uma menor preciséo

na medigao do volume.

O volume para todas as oito espécies também variou muito (coeficientes de variagdo entre
25 e 86%, média 55+20,33%, Tabela 2), assim como a quantidade de agucares (média
2,1+5,6mg, coeficiente de variagdo médio 74,63+26,74%, Tabela 2).

Contudo, é possivel distinguir dois grupos: a) formado pelas espécies de Asteraceae (3 sp.),
Rubiaceae (1 sp.) e Verbenaceae (2 sp.) (volume médio 0,19+0,36uL) e; b) formado pelas
espécies de Bromeliaceae e Passiflora (ambas com uma espécie estudada) (volume médio
29,17+21,28uL). Os dois grupos englobam espécies classificadas em mais de um tipo floral
(Tabela 2). Além do volume, a quantidade de acucares foi muito diferente para os dois
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grupos, 0,07+0,15 e 9,54+8,7 mg, para grupo a e b, respectivamente. Quanto a
concentracdo, a variacao foi pequena, 31,37+16,84 e 26,96+6,9, para grupo a e b,

respectivamente.

Foram encontradas diferencas no volume, concentracédo e quantidade de acucares entre os
taxa aparentados. No caso de Asteraceae, a espécie Dasyphyllum sprengelianum, visitada
por beija-flores e insetos diurnos com lingua comprida, apresenta valores superiores para
estas trés caracteristicas, sendo a diferenca significativa estatisticamente (volume, t=12,37,
p<0,00; concentracéo, t=2,31, p=0,023; quantidade de acgucares, t=9,04, p<0,00) em relacao
as outras espécies (n=4), que sao visitadas por insetos diurnos com lingua curta. No caso
de Verbenaceae, com as duas espécies classificadas como visitadas por insetos diurnos
com lingua comprida, existe diferenca apenas para o volume entre as duas espécies
(volume, t=2,44, p=0,02; concentracao, t=0,96, p=0,34; quantidade de acucares, t=12,28,
p=0,14).

Tabela 3: concentragao, volume e quantidade de agucares médios para os diferentes tipos florais.

N Vol. Conc. (%) Aguc. (Mg)
Todas as amostras 168 6,41+£15,40 30,43+15,37 2,10+5,57
Tipo Floral
IDLC 58 0,05+0,04 26,01£13,75 0,01+0,01
IDLL 110* 9,75+18,18 32,75+£15,71 3,2+6,63
ORNI 23* 16,00+13,83 23,5+5,22 4,06+3,43

Tipos florais (Geral): IDLC: inseto diurno com lingua curta; IDLL: inseto diurno com lingua longa;
ORNI: ornitofilia. *os dados referentes a espécies enquadradas em mais de um tipo floral foram
considerados repetidamente.

O volume e a concentragcdo de acglcares variaram significativamente entre os tipos florais.
Para o volume (F; 15 = 13,473, p<0,0000), o teste a posteriori apontou que as diferencas
devem-se a um volume menor de IDLC em relacéo a IDLL e ORNI (p<0,000) (Tab. 3, Fig. 3).
Para a concentracédo (F, 13 = 6,61, p<0,001), o teste realizado a posteiori atribui as
diferengas a uma concentragédo maior de IDLL em relacdo a ORNI (p = 0,04) e IDLC (p =
0,002) (Tab. 3, Fig. 4).
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Figura 1.4: Volume do néctar e tipo floral (IDLC: inseto diurno com lingua curta; IDLL: inseto diurno com lingua
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Figura1.5: Concentragéo do néctar e tipo floral (IDLC: inseto diurno com lingua curta; IDLL: inseto diurno com
lingua longa; ORNI: ornitofilia).

Da mesma forma, a quantidade de agucares no néctar apresentou diferenga significativa (F,
188 = 8,58, p<0,000, Tab. 3, fig. 6). Apds a realizacdo do teste a posteriori, ficou claro que o
padrdo formado apresenta dois grupos, um formado por IDLL e ORNI, com uma maior
quantidade acgucares e outro, formado apenas por IDLC, com quantidades muito pequenas
de agucares (p<0,00002).
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Figura 1.6: quantidade de agucares (mg) do néctar e tipo floral (IDLC: inseto diurno com lingua curta; IDLL:

inseto diurno com lingua longa; ORNI: ornitofilia)
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Discussao

As espécies estudadas apresentaram uma grande variagdo, tanto no volume, quanto na
concentracdo do néctar. A média da concentracdo das oito espécies estudadas
(30,43+15.37%) é maior que a encontrada por Antonini et al. (2010) para campos rupestres
em Mucugé - Bahia, Brasil (17,92%). Este foi o unico trabalho encontrado para areas de
campo rupestre quartizitico na Cadeia do Espinhago, com dados de volume e concentracéo
de varias espécies nado aparentadas, ndo sendo encontrado nenhum outro trabalho para

areas de campos rupestres sobre canga.

As diferencas quanto a concentracao entre este trabalho e Antonini et al. (2010) devem-se,
provavelmente, as diferengcas quanto as espécies estudadas. Nestes trabalhos, foram
estudadas 8 (este estudo) e 12 espécies (Antonini et al., 2010), o que representa apenas
parte da comunidade vegetal dos locais de estudos. Por outro lado, esta diferengca é
minimizada por causa de semelhancas abioticas entre as areas estudadas, porque as
coletas foram realizadas no periodo do ano com escassez de chuvas (no caso deste
trabalho, apenas dados para duas espécies foram coletados no periodo chuvoso do ano) e

as areas apresentam semelhancgas quanto ao clima e altitude.

Os valores da concentragdo encontrados por este trabalho e por Antonini et al. (2010) s&o
menores que 0s encontrados na Argentina, em floresta temperada (31,9%), e para estepes
patagbnicas (44,6%) (CHALCOFF et al., 2006; FORCONE et al.,1997, respectivamente).
Segundo Chalcoff et al. (2006), a concentracao menor na floresta temperada em relagao as
estepes deve-se a diferengas no clima, uma vez que, na floresta estacional, as temperaturas

médias sdo menores e a umidade, maior.

Os campos rupestres em altitudes maiores, na Cadeia do Espinhacgo, apresentam o clima
CWhb de Kdéppen, com invernos secos e frios e verdes amenos e umidos (ANTUNES, 1986).
Os dados apresentados aqui foram coletados em periodos mais secos do ano o que,
provavelmente, fez com que a concentracao fosse maior. Assim, a diferenga com os estudos
argentinos provavelmente seria maior, se as coletas fossem estendidas até o periodo mais
chuvoso do ano. Somado a isto, o solo de canga, por ser uma matriz composta por rochas
basicamente, esta sujeito a uma maior dessecacgao, reduzindo a disponibilidade de agua

para a planta, podendo determinar a produgéo de néctares mais concentrados.

A concentragdo de acguUcares no néctar varia significativamente, intra e interespecificamente
(NICOLSON e THORNBURG, 2007). Corbet e Delfosse (1984), encontraram, para Echium
plantagineum L. (Boraginaceae), uma variagcéo de 2 a 62%, sendo esta variagcéo relacionada
negativamente com a umidade do ar, ou seja, quanto menor a umidade, maior sera a

concentracdo. Encontramos grande variagdo na concentragao dentro de uma mesma
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espécie. Das oito espécies estudadas, trés apresentaram coeficiente de variagcdo maior que
50% (Asteraceae sp. 1, P. laricoides, Lantana sp. 1; Tabela 2). No caso da Serra da Brigida
(Ouro Preto), a influéncia da neblina pode ser um fator que tenha contribuido para uma
maior variagdo nas caracteristicas do néctar coletado. Além da influéncia de fatores
ambientais (CORBET e DELFOSSE, 1984), diferencas relacionadas ao padréo de secrecao
de néctar da cada espécie e outras caracteristicas, como antese assincrbnica,

provavelmente, influenciam nos nossos dados.

Concentragbes acima de 80% sao raras. Por exemplo, Galleto e Bernadello (1992)
encontraram pequenos cristais de acucares em nectarios extra-florais de Dyckia
(Bromeliaceae) com concentragao de 100%. Foi estudada, neste trabalho, uma espécie de
Dyckia sp. (D. saxatilis) que apresentou concentragdo média do néctar floral de 23,5+5,22%
(Tab. 2). Contudo, observamos que, por fora das flores, ficava umedecido e pegajoso,
provavelmente, por causa da presencga de nectarios extra-florais, sendo que estas plantas

eram constantemente patrulhadas por formigas.

O total de néctar produzido por uma flor corresponde, em geral, com a morfologia e
biomassa da mesma (OPLER, 1983). Flores com corolas tubulares, tipicamente visitas por
animas com lingua longa, tendem a produzir néctares mais diluidos (10-35%) e grande
volume, comparado com flores abertas, que secretam volumes menores de néctar
(ROUBIK, 1989). Os dois grupos formados (Tabela 2), um com pequeno volume (<1uL) e
outro com volumes maiores (>16uL), apresentam grande diferenga no tamanho das flores
(veja Figura 3), sendo que as flores maiores, por exemplo, P. haematostigma, produziram
grandes quantidades de néctar. Encontramos, ainda, concentragcdes maiores para as
espécies com corola tubular do que com flores abertas, contrariando a afirmacgéao feita por

Roubik (1989). Porém, o volume foi maior nas espécies com corola maior.

A variagdo na concentracdo de acgucares entre espécies € considerada como uma
adaptacao a diferentes tipos de polinizadores (KEARNS e INOUYE, 1993). Espécies com
sindromes de polinizagdo parecidas tendem a ter concentragdes similares (NICOLSON e
THORNBURG, 2007). As analises estatisticas apontaram que as espécies visitadas por
insetos de lingua longa (IDLL) apresentam concentragbes maiores que as espécies visitas
por beija-flores (ORNI) e por insetos de lingua curta (IDLC). Segundo BAKER e BAKER
(1983), espécies polinizadas por insetos produzem néctares com maior concentragéo,
enquanto flores polinizadas por beija-flores e morcegos produzem néctares diluidos. Uma
menor concentragao nas espécies IDLC deve-se, provavelmente, as menores necessidades

energéticas deste grupo como abordado a seguir.

27



As espécies que produziram, em média, mais de 16pL, D. saxatilis e P. haematostigma
(Tabela 2), apresentaram concentragdo média de 26,9616,98%, valor proximo ao da faixa
de 22 a 26% que Heyneman (1983) afirma ser 6tima em grandes volumes para
consumidores de néctar em geral. Dyckia saxatilis, espécie visitada por beija-flores,
apresentou volume relativamente grande (16,83£13,8uL) e concentragdo média de
23,545,22%. Estes valores estdo abaixo da concentragdo 6tima para beija-flores, que seria
de 35-40% para grandes volumes e 20-25% para volumes pequenos, segundo Kingsolver e
Daniel (1983). E importante ressaltar que D. saxatilis foi considerada como visitada por
beija-flores e por insetos de lingua longa (Tabela 2), assim, as caracteristicas do néctar
respondem as pressdes de mais de um grupo de visitantes florais. Segundo Cnaani et al.
(2006), as abelhas preferem forragear em tipos florais associados com néctares mais
concentrados. Em um experimento realizado por Cnaani et al. (2006), abelhas (Bombus
impatiens) responderam mais fortemente ao aumento de concentracdo do que ao aumento

de volume, apesar de consideracdes energéticas sugerirem o oposto.

Apesar das caracteristicas do néctar serem respostas a pressdo dos polinizadores,
contingéncias filogenéticas podem ser mais importantes para a determinacdo das
caracteristicas deste (volume, viscosidade, concentracao, constituicdes quimica, etc.). Como
€ caso de P. haematostigma (volume de néctar 51+12,76L), que produziu mais que o dobro
do volume de néctar produzido por Calliandra spinosa (16,83+13,83), a segunda espécie
com maior volume. Este fato ndo era esperado pois, de acordo com Faegri e van der Pijl
(1971), espécies visitadas por abelhas tendem a produzir uma quantidade menor de néctar,
em relacao as espécies ornitéfilas e quiropterofilas. Sendo assim, o volume encontrado
deve-se, provavelmente, a uma grande producdo de néctar, caracteristica de algumas
espécies desta familia, e ndo necessariamente ao tipo de visitante floral. Entretanto,
Varassin et al. (2001), obsevaram que, dentro da faixa de volume, concentragdo e
quantidade de agucares e padrdo da secregao, dentro do género Passiflora ha distingao

quanto ao tipo de polinizador.

No caso das espécies de Asteraceae (este trabalho), a pressdo dos polinizadores parece
ser mais importante do que aspectos filogenéticos, visto que foram encontradas diferencas
no volume, concentragdo e quantidade de acucares entre tipos florais diferentes. A espécie
D. sprengelianum, visitada por beija-flores e insetos diurnos com lingua comprida, apresenta
valores superiores para estas trés caracteristicas, sendo a diferenga estatisticamente
significativa em relagéo as outras espécies, visitadas por insetos diurnos com lingua curta.
No caso de Verbenaceae, com as duas espécies classificadas como visitadas por insetos
diurnos com lingua comprida, existe diferenca significativa apenas para o volume entre as

duas espécies.
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A quantidade de acgucares € uma medida importante para avaliar a disponibilidade de
recurso alimentar, isto &, carboidratos no néctar, sendo um parametro que explica a relacéo
entre volume e concentracdo do néctar. Neste sentido, o pequeno volume e a baixa
concentracdo nas espécies IDLC reflete em uma pequena quantidade de acucares nas
amostras (este estudo). Isto pode ser explicado como uma resposta a menor necessidade
energética dos visitantes florais destas espécies, em comparagéo a espécies ORNI e IDLL,
que apresentam demanda energética maior. Opler (1983) apresenta a média do volume
maximo de néctar produzido por flores visitadas por diferentes classes de polinizadores. Os
animais endotérmicos (abelhas médio-grande, esfingideos, beija-flores e morcegos)
apresentam um valor médio 10 a 100 vezes maior que os animais exotérmicos (vespas,
abelhas pequenas, pequenas mariposas e borboletas) [veja figura na pagina 290 de
Nicolson (2007)].

E importante que os aspectos energéticos sejam levados em conta porque a relagdo entre a
energia provida pelo recurso e a energia requerida pelos visitantes determina a extensao do
movimento entre flores e plantas (HEINRICH, 1975). Polinizadores podem variar o
comportamento de forrageamento em varios caminhos, em resposta a variagdo no néctar:
frequéncia de visitas, tempo gasto em cada flor, niumero de flores visitadas em cada planta e
distdncia de voo percorrida (NICOLSON, 2007). Segundo Longo e Fischer (2006), uma
maior taxa de secrecao de néctar, que varia em fungao do tamanho da flor, leva a um maior
numero de visitas de beija-flores as flores de P. speciosa e, consequentemente, uma maior

producao de sementes.

A diferenca entre os tipos florais deve-se, em parte, a modificagcbes no volume,
concentracdo e quantidade de agucar no néctar. Contudo, outros atributos também
desempenham papéis importantes. No caso da distingdo entre IDLL e ORNI, o volume de
néctar e a quantidade de acucares foram semelhantes e a concentragao apresentou
sobreposicdo. Desta forma, a distincdo é feita, pelos animais polinizadores, por

caracteristicas florais como a cor (flores vermelhas geralmente sao visitadas por passaros).

Antonini et al. (2010) encontraram uma variagao significativa na concentragdo do néctar
entre os tipos florais, atribuida a uma alta concentracdo nas espécies IDLL e uma baixa
concentracao em espécies IDLC, com ORNI com valores intermediarios. A distingdo entre
IDLL e IDLC também foi encontrada neste trabalho. No entanto, ORNI apresentou dados
semelhantes ao de IDLC. Quanto ao volume, Antonini et al. (2010), assim como este
trabalho, encontraram altos valores para IDLL e ORNI, em oposigédo ao pequeno volume de
IDLC.
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Apesar do exposto anteriormente, que existem tendéncias semelhantes nas caracteristicas
do néctar para cada tipo floral, a razdo sacarose/hexoses e componentes que nado sao
agucares do néctar podem ser mais importantes na determinacdo de quais polinizadores
serao atraidos por um tipo particular de néctar (BAKER e BAKER, 1983).

Wilson et al. (2006) consideraram que mudangas no volume e concentragdo do néctar em
Penstemon (Scrophulariaceae) ocorreram antes que altera¢cdes na composi¢céo de agucares
ou na morfologia floral (tamanho ou cor). Por outro lado, Freitas et al. (2006) nao
encontraram diferenca significativa quanto a composi¢cao quimica do néctar entre espécies
polinizadas por beija-flores e insetos. Com isto, inferiram que a composi¢cao quimica do
néctar € mais conservativa que a morfologia floral, sugerindo que as interagdes planta-
visitante floral podem causar uma mudanca mais rapida na estrutura floral do que na

composigao do néctar.

O néctar produzido pelas flores € um produto secretado especificamente para a atracao dos
polinizadores (HEINRICH, 1983). Além do tipo de polinizador, a producédo de néctar por flor
pode estar sujeita a outras pressbes seletivas, como densidade floral, habitat, sistema
reprodutivo e a influéncia de pilhadores de néctar (CRUDEN et al., 1983). E ainda, no caso
da proporcao dos tipos de agucares no néctar, a histéria filogenética parece determinar
primariamente a composicdo quimica do néctar, sendo que polinizadores apresentam um
papel secundario (NICOLSON e THORNBURG, 2007). E importante ressaltar que muitas
das evidéncias cientificas utilizadas neste texto foram obtidas a partir de estudos com pares
de espécies (planta-animal). Estudos com redes complexas podem oferecer insights sobre
complexidade, estrutura de comunidades e ecologia evolutiva de interagdes entre espécies
(VAZQUEZ et al., 2009).

O numero de estudos sobre interagdes animal-planta cresceu muito nas ultimas décadas,
parcialmente por causa do desenvolvimento de novos métodos (THOMPSON, 2002). Até
mesmo questdes consideradas resolvidas, como aspectos relacionados as sindromes de
polinizagdo, ganharam novo vigor, com um intenso debate na literatura cientifica. Os
desafios futuros da pesquisa em ecologia/biologia da polinizagédo exigem a colaboragédo de
diferentes profissionais, ligados a botanica, zoologia, ecologia, quimica, genética e
bioquimica (AYASSE e ARROYO, 2011) . No caso deste estudo, as analises quimicas das
amostras de néctares poderéo favorecer o entendimento sobre o cenario ecolégico-evolutivo
do processo de escolha de fontes de recursos pelos polinizadores na fitofisionomia

estudada.
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Resumo

Neste estudo, hipotetizamos que a sindrome de polinizagdo por vibragao restringe o numero
de espécies visitantes florais, sendo um caso de especializagdo proporcionado por um
processo de coevolugcdo. Reunimos dados sobre os visitantes florais de espécies de
Solanum. Dado o grande numero de espécies indeterminadas, optou-se por organizar o
numero de espécies por género. Foram obtidas 14 ensembles de 9 espécies de Solanum, a
partir de 12 trabalhos e observacbes pessoais. Foram registradas 101 espécies (62
identificadas até o nivel especifico), de 30 géneros, sendo que mais de 85% das espécies
registradas realizam a vibragao. A analise de dissimilaridade apontou a existéncia de uma
maior semelhanca entre as ensembles de espécies com flores maiores. Nestas espécies de
Solanum sp., além da peculiaridade das anteras poricidas (polinizagao por vibragao) e o
sistema sexual (andromonoicia), o comportamento de forrageio de seus visitantes florais &
extremamente importante no delineamento da guilda de visitantes florais, por isto, a
semelhanga entre as guildas de diferentes espécies de Solanum. O entendimento deste
sistema de polinizagéo a partir de grupos funcionais (vibradoras e nao vibradoras) permite
concluir que este é especializado, sendo provavelmente resultado de uma histéria evolutiva

comum entre plantas e abelhas, ou seja, um caso de coevolugédo.

Palavras-chave

Anteras poricidas; Polinizagao por vibragao; Pélen; Solanum
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Introducgao

A extraordinaria diversidade e abundancia de angiospermas possibilitaram o
desenvolvimento de ricas e complexas interagbes dentro e entre niveis tréficos e o estimulo
a diversificacdo de outras linhagens biolégicas (MAGALLON e CASTILLO, 2009). Sendo que
o fascinante panorama de interacdes entre flores e insetos que vemos atualmente é
resultado de uma longa coevolugao (BARTH, 1985). Charles Darwin (1809-1882) entendeu
que a evolugao da diversidade biolégica apresenta dois aspectos igualmente importantes: a

diversidade de espécies e a diversidade de interacdes entre espécies (THOMPSON, 1994).

Na coevolugdo em guildas ou coevolucao difusa (JANZEN, 1980; HOWE & WESTLEY,
1988), o par de espécies original pode especiar, criando um complexo de espécies
relacionadas, ou espécies nao relacionadas podem ser adicionadas nesta interagao
(THOMPSON, 1989), visto que a mudancga evolutiva reciproca pode ocorrer mais facilmente
entre grupos de espécies do que entre pares de espécies — por exemplo, entre passaros
frugivoros e plantas ornitocéricas, entre polinizadores e angiospermas, mamiferos
pastadores e gramineas. Um exemplo de coevolugdo difusa € a interacdo de espécies
envolvendo o género Solanum, nas quais a polinizagao é realizada por abelhas capazes de
vibrar as anteras, causando a liberacao do pélen das anteras poricidas (polinizagao vibratil)
(BUCHMANN, 1983), sendo que estas abelhas formam um grupo relativamente pequeno de
espécies, como dos géneros de Apinae: Bombus, Mellipona e Xylocopa (BUCHMANN, 1983;

Este estudo).

Janzen (1980) adverte que duas linhagens poderiam estar evoluindo de modo independente
e, em determinada etapa, simplesmente ocorrer que as duas formas ficassem mutuamente
adaptadas. Demonstrar a coevolugdo exige que se mostre que as duas formas estdo
coadaptadas agora, mas também que seus ancestrais evoluiram juntos, exercendo forgas
seletivas um sobre o outro (RIDLEY, 2006). A comparagao entre taxa atuais e grupos que
interagem com estes € uma forma de obter evidéncias da ocorréncia de coevolugao, visto
que evidéncias paleontologicas de interagdes ecologicas sdo muito raras. Tem-se
identificado tendéncias na evolugdo das angiospermas e o possivel efeito sobre a
diversificagdo, por exemplo, a importancia de caracteristicas biolégicas, como as interacoes
bidticas (polinizagao e dispersdo de semente) e flexibilidade na histéria de vida (DAVIES et
al., 2004).

Liberagao dos graos de poélen e a polinizagao por vibragao
O polen é o principal atrativo floral para muitos polinizadores invertebrados (como moscas,
besouros, abelhas e vespas) e vertebrados (morcegos, passaros, marsupiais e roedores),

uma importante parte da dieta de muitos visitantes florais e um componente essencial da
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reproducao sexual e fluxo génico para as plantas (KEARNS e INOUYE, 1993; ROULSTON,
2005). A estrutura e a constituicdo quimica podem influenciar a atratividade do polen,
digestibilidade e nutricdo dos consumidores deste recurso. Neste sentido, a selegdo natural
reforca caracteristicas que favorecem o consumo do pdlen em espécies visitadas por
consumidores de pdlen, assim como favorece caracteristicas que desencorajam o consumo
de polen em espécies polinizadas por vetores que ndo consomem pdlen ou que sao
polinizadas pelo vento (ROULSTON, 2005).

O podlen é rico em nutrientes como proteinas, carboidratos, aminoacidos, lipidios, minerais,
enzimas, pigmentos e outros (DAFNI, 2005). Alguns autores afirmam que os conteudos de
amido (BAKER e BAKER, 1979) e valor calérico (PETANIDOU e VOKOU, 1990) estao
relacionados com a sindrome de polinizagdo, porém outros trabalhos, que levaram em conta
a filogenia, ndo encontraram correlagcao entre as sindromes de polinizacao e o conteudo de
amido (ROULSTON e BUCHMANN, 2000) ou a quantidade de proteinas do pdlen
(ROULSTON, CANE e BUCHMANN, 2002).

Baker e Baker (1979) examinaram a ocorréncia de amido e 6leo em graos de pdlen, em
relacdo ao tamanho do podlen e do polinizador. O amido € menos compacto que moléculas
de dleo, apesar de ambos terem a mesma quantidade energética (ENDRESS, 1994). Se a
espécie vegetal apresenta apenas o pdélen como recurso, este tende a ser pequeno e
contendo 6leo. Assim, um maior numero de graos pode escapar de ser consumido. Sendo
espécies com anteras poricidas, os graos menores facilitam a saida pelo poro apical. Por
outro lado, espécies autégamas e/ou anemofilicas apresentam grandes quantidades de
amido no pdlen. Espécies polinizadas por borboletas e passaros apresentam grandes graos
(com amido ou 0leo), porque o pdlen necessita de uma grande reserva de energia para
crescer o tubo polinico nestas espécies que apresentam estiletes longos (BAKER e BAKER,
1979).

Como a polinizacdo é um processo vital para muitas plantas, ndo é surpresa que elas usem
mais de um modo de apresentagdao do podlen (D'ARCY, 1996). A grande maioria das
angiospermas possui anteras com deiscéncia longitudinal, em contrapartida a apenas 6 a
8% de espécies com deiscéncia poricida. Nesse tipo de deiscéncia, o pdlen sai da antera
através de poros apicais (BUCHMANN, 1983). Flores que oferecem somente pdlen como
recurso raramente produzem néctar, mesmo que em pequenas quantidades (ENDRESS,
1994). Desta maneira, abelhas do sexo masculino geralmente nao visitam flores que s6
oferecem polen (BUCHMANN e HURLEY, 1978).

Em muitas plantas com anteras poricidas, abelhas retiram o pdlen fazendo a vibragao das

anteras. As primeiras observagdes sobre este tipo de comportamento foram realizadas por
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Spreengel ([1793] 1996) em Solanum. Contudo, um melhor entendimento deste
comportamento veio com Michener (1962), Wille (1963) e Buchmann & Hurley (1978),
passando a ser conhecido como polinizagado por vibragdo (buzz polllination, em inglés).
Atualmente, este tipo de polinizagdo tem ganhado destaque por causa da produgdo de
tomates (Solanum lycopersicum L.), berinjela (Solanum melongena) e de outras espécies
polinizadas por vibracado (NUNES-SILVA et al., 2010).

Segundo Buchmann & Hurley (1978), as caracteristicas que diferenciam esta forma de
polinizagdo de outros mecanismos de polinizagdo por abelhas podem ser observadas tanto
nas plantas quanto nas abelhas, ao longo da histéria de sua coevolucdo. As plantas sao
caracterizadas pela seguinte sindrome: flores com pdlen como recurso aos visitantes florais,
com vivo contraste de cores visiveis, as vezes possuindo um padrao de reflexdo de raios
ultravioleta, antese e producdo de pdélen no comeco da manha (nascer do sol), sendo o
polen leve, pequeno e seco, com pequena ornamentagcdo com exina e deiscéncia de polen
das anteras por fenda ou poro (BUCHMANN & HURLEY, 1978).

As abelhas séo caracterizadas pela seguinte sindrome: moderado a grande no tamanho,
contraindo musculos indiretos do voo, elevando a temperatura e liberando pdélen no
momento da visita floral, sdo usualmente de atividade matinal (periodo de forrageio coincide
com o horario de abertura das flores). Muitas abelhas, incluindo espécies solitarias, ambas
generalistas e especialistas, rotineiramente usam a vibracdo das anteras poricidas para a
coleta de pédlen. Familias de abelhas com espécies que usam a vibragdo incluem
Megachilinae, Andreninae (com excecao de Protandrena e poucas Andrena especialistas) e
Apinae (e.g., Bombini, Euglossini e Melipona) (Buchmann & Hurley, 1978). Apenas abelhas
fémeas realizam visitas as anteras poricidas, uma vez que o podlen coletado por elas serve
de fonte de aminodacidos e proteinas para as larvas (ROUBIK, 1989). Forcas eletrostaticas
sdo importantes neste tipo de polinizagdo, sendo a abelha carregada positivamente,
enquanto o polen negativamente, direcionando o fluxo de gréos de pdlen para o corpo da
abelha, facilitando a adesao (BUCHMANN e HURLEY, 1978).

O maior género de Solanaceae, Solanum, é tradicionalmente reconhecido pela presenga de
anteras poricidas (SOUZA e LORENZI, 2005). A familia Solanaceae € cosmopolita; com
arvores, arbustos, ervas e raramente lianas, as vezes semiepifitas (BARROSO, 1991); inclui
cerca de 150 géneros e 3000 espécies. No Brasil, ocorrem 32 géneros e 350 espécies
(SOUZA & LORENZI, 2005). As solanaceas ocorrem em todos os continentes, mas sao
particularmente concentradas na Australia, na América Central e do Sul, com
aproximadamente 40 géneros endémicos. Esta alta concentragdo na América do Sul baseia

a hipdtese de que a familia pode ter se originado neste subcontinente (HEYWOOD, 1993).
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As solanaceas sdo amplamente conhecidas como espécies indicadoras de areas
perturbadas, ocorrendo principalmente em areas de pastagens abandonadas, bordas de
matas e estradas (ALBUQUERQUE et al., 2006). Estas plantas mantém muitas interagbes
com animais, por exemplo, para a Serra do Japi, Jundiai, estado de Sao Paulo, Albuquerque
e colaboradores (2006) encontraram que 92,3% das espécies sao melitofilas, 73,7%

quiroptecoéricas e 11,5% ornitocoricas.

No Brasil, alguns trabalhos sobre a biologia da polinizagdo de espécies de Solanum sp.
foram realizados nas ultimas décadas. O objetivo principal deste trabalho foi o de procurar,
em estudos realizados com abelhas e espécies de Solanum, se existe uma relacédo entre os
pares de espécies. Outro objetivo foi avaliar a existéncia de um processo coevolutivo, e se 0
sistema é especializado ou generalizado. Além destes, outro grande objetivo do trabalho foi
procurar entender a importancia dos diferentes comportamentos de retirada do polen das
anteras poricidas e sua importancia para a polinizagédo, caracteristicas das abelhas e das
flores, assim como da biologia reprodutiva da planta, que influenciam neste processo. E,
finalmente, tentar avaliar se as caracteristicas florais sdo determinantes na selecdo das
flores de Solanum pelas espécies de abelhas ou se ha um padrdo biogeografico,

comparando diferentes assembleias.
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Metodologia

Os artigos cientificos utilizados neste trabalho foram selecionados: (a) a partir de sites de
buscas especializados em literatura cientifica, como o Scielo (www.scielo.br) e Periédicos
CAPES; posteriormente (b) a busca foi completada pela analise das citagdes bibliograficas
dos artigos encontrados na fase (a). Foram considerados apenas trabalhos cujo objetivo
principal fosse estudar a biologia floral e reprodutiva das plantas, com citagcbes sobre
visitantes/polinizadores em espécies de Solanum nativas do Brasil. Estudos focados na
comunidade vegetal visitada pelas abelhas nao foram considerados. Estudos desenvolvidos
em areas alteradas, como pastagens, e areas urbanas, como terrenos baldios, foram
considerados, levando-se em conta o fato de que muitas espécies de Solanum sao
invasoras de ambientes alterados, sendo comuns nestes locais (ALBUQUERQUE et al.,
2006).

Foram realizadas observagbes em campo abordaram diferentes aspectos da biologia
reprodutiva de espécies de Solanum. Estas observagdes referem-se a Solanum granuloso-
leprosum Dunal e Solanum sp, realizadas no Parque Estadual do Itacolomi, em Ouro Preto-
Minas Gerais. Solanum lycocarpum A.St-Hil. foi estudada em Itanhandu® e Sdo Sebastizo do

Rio Verde, estado de Minas Gerais (observag¢des com dados quantitativos utilizados).

Como apontado por Fauth et al. (1996), existe uma confusao quanto aos conceitos utilizados
em ecologia de comunidades. Isto deve-se ao fato de diferentes objetos de estudo serem
designados como comunidade ou outra categoria mais restritiva, como guildas, sem
circunscrevé-los adequadamente. Desta forma, neste trabalho, guilda sera considerado o
grupo de espécies que usam o mesmo recurso ambiental de forma similar, sem atengéo a
posicao taxdnomica (FAUTH et al., 1996); confraria, grupo de espécies de um mesmo taxon
e que consomen o mesmo recurso (LEWINSOHN, 2004); ensemble, triplamente definido:
conjuntos de espécies pertencentes a um dado taxon que co-ocorrem localmente e que
usam a mesma classe de recursos (FAUTH et al., 1996; LEWINSOHN, 2004).

As espécies encontradas foram separadas em ensembles, isto &, cada trabalho, ao tratar
das espécies de abelhas visitantes florais (independente do comportamento na flor) de
Solanum sp. seria uma ensemble (LEWINSOHN, 2004). A composi¢cao das ensembles foi
feita reunindo-se o numero de espécies por géneros citados em todos os trabalhos
selecionados. Desta forma, tem-se uma visdo geral da confraria formada pelas abelhas
visitantes florais de Solanum. Com isto, contornou-se o problema causado pelo grande

numero de espécies indeterminadas existentes nos trabalhos, apesar da perda da

! Lamim-Guedes, V.; Antonini, Y. Visitantes Florais de Lobeira (Solanum lycocarpum A.St.-Hil., Solanaceae) em
Itanhandu, Minas Gerais, Brasil. (em preparagdo).
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informacgé&o biologica. Com isto, ainda foi possivel avaliar o papel funcional de cada género

na reproducgao de Solanum.

Os dados secundarios sobre os visitantes florais de Solanum sp. apresentaram muitas
espécies indeterminadas, que nao puderam ser utilizadas nas analises que comparam as
diferentes ensembles (analise de dissimilaridade). Desta forma, para esta analise, foram
consideradas apenas as espécies identificadas até o nivel especifico. Em alguns trabalhos,
as informagdes sobre a abundancia dos visitantes sdo apresentados de forma qualitativa,
conforme descrito a seguir: espécies muito frequentes, com mais de 15% das visitas
registradas; frequentes, entre 5 e 15% das visitas registradas; e pouco frequentes, com

menos de 5% das visitas registradas.

Para confecgcao da matriz de presenca e auséncia das espécies de abelhas visitantes florais
de Solanum, optou-se por utilizar a escala mencionada anteriormente, convertendo todos os
dados, inclusive os quantitativos, sendo atribuidos os valores 3, 2 e 1 para muito frequentes,
frequentes e pouco frequentes, respectivamente. Estes cuidados foram tomados buscando
realizar uma comparacdo que considerasse parcialmente as caracteristicas dos sistemas
biolégicos. Também para minimizar a diferenca de esforco amostral, utilizamos apenas os
trabalhos que apresentavam dados quantitativos ou semi-quantitativos quanto aos visitantes
florais. Para avaliar as semelhancas entre as ensembles, foi realizada uma analise de

dissimilaridade com o software Statistica 7.

O comportamento das espécies de visitantes florais de Solanum foi classificado segundo
Wille (1963), que nomeia a atividade coletora de pdlen das abelhas visitantes de Cassia sp.
da seguinte forma: vibradoras, abelhas que obtém o pdlen com o auxilio de vibragdes;
mordedoras, aquelas que retiram o pélen das anteras a partir de cortes feitos nestas; e,
catadoras (coletoras), abelhas que recolhem os grdaos que caem como resultado da atividade

das abelhas classificadas nos outros dois grupos.

Aspectos da biologia vegetal, como sistema sexual e sistema reprodutivo, foram organizados
a partir dos artigos selecionados. Isto foi realizado porque muitas vezes tais caracteristicas
sdo determinantes no sucesso reprodutivo das plantas e apresentam um fator explicativo

importante quanto a interacdo animal-planta.

41



Resultados

Foram utilizados 12 trabalhos (Tabela 1) com informacbes sobre visitantes florais de
espécies de Solanum, incluindo uma tese de doutorado e duas monografias. Conforme ja
descrito em material e métodos, observagdes ad libidum também foram adicionadas. Apos a
analise dos resultados, foi possivel estabelecer 14 ensembles em 9 espécies de Solanum.
Avanzi e Campos (1997) estudaram duas espécies de Solanum (S. aculeatissimum Jacq. e
S. variabile Mart.), com estudos realizados em dois locais diferentes na cidade de Rio Claro,

sendo portanto duas ensembles distintas.

Tabela 2.1: Trabalhos sobre a biologia floral e/ou visitantes florais de Solanum sp. para o Brasil.

Espécie Nome popular Local Veg. Dados Ref.
S. aculeatissimum Jacq. - Rio Claro-SP Ar QT 1
S. variabile Mart. - Rio Claro-SP Ar QT 1
S. Inodorum Vell. Joa cipé branco Jundiai-SP F. QT 2
S. lycocarpum A.St.Hil. Lobeira ou Fruta-de-Lobo Itanhandu-MG Ar QT 3
Sé&o Sebastido do Rio

S. lycocarpum A.St.Hil. Lobeira ou Fruta-de-Lobo Verde-MG Ar QT 4
S. lycocarpum A.St.Hil. Lobeira ou Fruta-de-Lobo Palmeiras-BA C. QT 5
S. stramoniifolium Jacq. - Recife-PE B SQ 6
S. palinacanthum Dun. - Cruz das Almas-BA Ar QT 7
S. granuloso-leprosum

Dun. Fumo bravo, cuvitinga Ouro Preto-MG B QT 8
S. Sessiliflorum Dun. Cubiu Manaus-AM Ar QT 9
S. paniculatum L. Jurubeba Campinas e Brotas — SP Ar SQ 10
S. lycocarpum A.St.Hil. Lobeira ou Fruta-de-Lobo Lavras-MG Ar QL 11
S. stramoniifolium Jacq. - Manaus-AM e regido NC QL 12

Sao José do Rio Preto-
S. palinacanthum Dun. - SP Ar QL 13

NC. Nao caracterizado; Vegetacdo: Ar. Areas antropizadas (pastagens, canteiros experimentais e terrenos
urbanos); B. Borda de floresta; C. Cerrado; F. Floresta pluvial; Dados sobre visitantes: QL. Qualitativo; QT.
Quantitativo; SQ. Semi-quantitativo (utilizou categorizagdo). Referéncias 1. Avanzi & Campos (1997); 2.
Albuquerque (2001); 3. Lamim-Guedes (dados ndo public.); 4. Guimaraes (2009); 5. Barreto et al. (2006); 6.
Bezerra & Machado (2003); 7. Carvalho et al. (2001); 8. Lamim-Guedes (2008); 9. Storti (1988); 10. Forni-Martins
et al. (1998); 11. Oliveira-Filho & Oliveira (1988); 12. Silva et al. (2004); 13. Coleman & Coleman (1982).

Nomenclatura das espécies e descritores conforme Stehmann et al. (2010).
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Tabela 2.2: Caracteristicas florais e da biologia reprodutiva de Solanum sp. para o Brasil.

Espécie Cor Pétala  Sis. Reprod.  Sis. sexual Ref.

S. aculeatissimum 2 A An 1
S. variabile 1 NC An 1
S. Inodorum 1 PA H 2
S. lycocarpum 2 NC An* 3
S. lycocarpum 2 NC An* 4
S. lycocarpum 2 NC An* 5
S. stramoniifolium 2 NC An* 6
S. palinacanthum 2 NC An* 7
S. granuloso-leprosum 2 A An* 8
S. Sessiliflorum 1 A An 9
S. paniculatum 2 A An 10
S. lycocarpum 2 A An 11
S. stramoniifolium NC NC NC 12
S. palinacanthum 2 A An 13

NC. Nao caracterizado; Cores: 1. Branca; 2. Tons entre azul e violeta; Sistema

reprodutivo: A. Autoincompativel; PA. Predominantemente autoincompativel; Sistema

sexual: An. Andromonoicia, An*. Observado em campo; sem teste de cruzamento, H.

Hermafrodita; Referéncias veja tabela 1.
Entre as espécies estudadas, apenas para S. inidorum foi descrito o sistema sexual com
100% de flores hermafroditas. As outras espécies foram descritas como andromonoicas, por
manipulacbes em campo (cruzamentos) e/ou observagdes da morfologia floral. A
andromonoicia é reconhecida em campo a partir da observacado do comprimento do estilete.
Se este for mais longo que o cone formado pelas anteras, ficando com o estigma exposto, a
flor € considerada hermafrodita ou perfeita. Se o estilete for mais curto que as anteras, a flor
€ considerada funcionalmente masculina. No entanto, o sistema sexual é adequadamente
testado quando se realiza testes para determinar o sistema reprodutivo da espécie, isto é,
realizando a transferéncia de pdlen entre flores previamente ensacadas, fazendo diferentes
combinagbes entre flores com estilete curto e longo, a fim de testar se apenas o podlen é
funcional, ou se o estigma também é funcional, como realizado por Forni-Martins et al.
(1998).

Alguns trabalhos descreveram o sistema sexual apenas com observagdes das flores em
campo, analisando o comprimento do estilete, mas como algumas espécies foram
abordadas por mais de um trabalho, para todas foram realizados cruzamentos em campo,

exceto S. granuloso-leprosum e S. stramoniifolium (apenas observagdes em campo).
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Quanto ao sistema reprodutivo, S. inidorum foi descrita como predominantemente
autoincompativel, ou seja, ocorre producao de frutos por autopolinizagao. No entanto, a
maior parte das sementes é formada por polinizagdo cruzada. As outras espécies que
tiveram o sistema reprodutivo testado foram descritas como autoincompativeis. As espécies

S. variabile e S. stramoniifolium nao tiveram o sistema reprodutivo descrito.

As espécies apresentaram as pétalas nas cores branca (3) e tons entre azul e violeta (6). As

anteras sdo amarelas e poricidas. Os estudos utilizados foram realizados em cinco estados
brasileiros (AM. 2, BA. 2, MG. 4, PE. 1, SP. 5).

Figura 2.1: Flores de Solanum: S. lycocarpum. A; Flor hermafrodita; B. Flor funcionalmente masculina (com
pistilo reduzido); S. paniculatum. C; Flor hermafrodita; D. Flor funcionalmente masculina. D. S. sisymbriifolium; F.
S. granuloso-leprosum.

Foram encontradas 101 morfoespécies de abelhas nas 14 ensembles diferentes. Estas
morfoespécies foram organizadas por género e sdo apresentadas no Anexo 2. No total,
foram registrados 33 géneros (Tabela 3, Anexo 2). Mantendo-se apenas as espécies
identificadas até o nivel especifico, obteve-se 45 espécies de abelhas (Anexo 1). Para a
analise de dissimilaridade, foram levados em conta os trabalhos que continham os dados
sobre visitantes florais apresentados de forma quantitativa ou semi-quantitativa. Assim, os
trabalhos de Coleman e Coleman (1982), Oliveira-Filho e Oliveira (1988) e Silva et al. (2004)

ndo foram considerados nesta analise.
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Tabela 2.3: Porcentagem de citagdes e frequéncia, comportamento e tamanho das abelhas visitantes florais de

Solanum organizados em génerosz:

Familia/Género Cit. Frequ. Comport. Tamanho

§ Acamptopoeum Cockerell, 1905 1.39 Vibrador MinuUsculo a médio

.S Anthrenoides Ducke, 1907 0.69 Vibrador ~ Minusculo a médio

g Oxaea Klug, 1807 5.56 9.3 Vibrador Grande (>1,5 cm)
Apis Linnaeus, 1758 2.78 3.88 Catador Meédio
Bombus Latreille, 1802 1042 17.83 Vibrador Meédio grande (9-22mm)*
Centris Fabricius, 1804 11.11 6.2 Vibrador Meédio a grande
Epicharis Klug, 1807 2.78 2.33 Vibrador Médio a grande
Mesoplia Lepeletier, 1841 0.69 0.78 Catador Meédio a grande
Melissoptila Holmberg, 1884 0.78 0.78 Vibrador Médio a grande
Thygater Holmberg, 1884 2.78 2.33 Vibrador Médio a grande
Eufriesea Cockerell, 1908 0.69 2.33 Vibrador Grande
Euglossa Latreille, 1802 2.08 2.33 Vibrador Médio

o Eulaema Lepeletier, 1841 4.86 6.2 Vibrador Meédio a grande

S Exomalopsis Spinola, 1853 8.33 3.1 Vibrador Pequeno a médio

< Aparatrigona Moure, 1951 0.69 2.33 Catador Minusculo a médio
Melipona llliger, 1806 6.94 11.63 Vibrador Meédio a grande
Nannotrigona Cockerell, 1922 0.69 0.78 Catador Minusculo a médio
Paratrigona Schwarz, 1938 2.08 0.78 Mordedor Minusculo a médio
Plebeia Schwarz, 1938 0.69 Catador  Minusculo a médio
Tetragonisca Moure, 1946 0.69 0.78 Catador Pequeno (<bmm)
Trigona Jurine, 1807 417 5.43 Mordedor Médio a grande (>5mm)
Paratetrapedia Moure, 1941 0.69 Vibrador Pequeno a médio
Ceratina Latreille, 1802 0.69 Catador Pequeno
Xylocopa Latreille, 1802 9.03 10.08 Vibrador Grande
Augochlora Smith, 1853 2.78 Vibrador Pequeno a médio

o Augochloropsis Cockerell, 1897 6.94 2.33 Vibrador Pequeno a médio

% Augochlorella Sandhouse, 1937 1.39 0.78 Vibrador Pequeno a médio

§ Pseudaugochlora Michener, 1954  5.56 7.75 Vibrador Pequeno a médio
Dialictus Robertson, 1902 0.69 Catador Pequeno a médio

&

2 Anthidium Fabricius, 1804 0.69 Catador Pequeno a médio

§ Megachile Latreille, 1802 0.69 Catador Pequeno a médio

1. Classificacdo segundo Michener (2000) e nomenclatura conforme Moure et al. (2011); 2. Porcentagem
referente ao numero de espécies de cada género no total de espécies (com repeticbes de espécies); 3.
Porcentagem de visitas das abelhas de cada género (foram consideradas apenas 11 ensembles), alguns
géneros foram registrados apenas nos trabalhos ndo considerados neste calculo (veja metodologia). 4.
Classificacao de Wille (1963); 5. Tamanho segundo Silveira et al. (2002); 6. Segundo Michener (2000).
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Figura 2.2: Abelhas - A. Bombus sp., B. Bombus brasiliensis, C. ; D. Melipona quadrifasciata; E. Halictini¢ F.

Pseudaugochlora graminea. G. Paratrigona lineata; |. Trigona spinipes. Plantas — A, B e F. Solanum lycocarpum;
C, G. Solanum sp1. D. S. granuloso-leprosum; H, |. Solanum sisymbriifolium. Fotos: V. Lamim-Guedes.

Como foi considerado cada ensembles independentemente, ha a repeticao de espécies. O
objetivo de apresentar estes dados desta forma é elucidar a dominancia ou ndo de alguns
taxa (Tabela 3, Anexo 2). Os dados agrupados da literatura demonstram semelhangas e ntre
as ensembles de polinizadores com muitas espécies de alguns géneros (Centris, Bombus,
Xylocopa, por exemplo). Algumas espécies foram registradas repetidamente como visitantes
florais de Solanum, sao elas: Bombus (FervidoBombus) morio (Swederus, 1787) (registrada
6 vezes); Bombus (FervidoBombus) pauloensis Friese, 1913; Oxaea flavescens Klug, 1807

(registradas 5 vezes); Eulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, 1841; Pseudaugochlora
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graminea (Fabricius, 1804) (registradas 4 vezes); Apis mellifera Linnaeus, 1758 (registradas

3 vezes) (Anexo 1).

Os géneros mais comuns, ou seja, que apresentaram mais espécies citadas ou espécies
citadas repetidamente foram: Centris Fabricius, 1804 (11,11%); Bombus Latreille, 1802
(10,42%); Xylocopa Latreille, 1802 (9,03%); e Exomalopsis Spinola, 1853 (8,33%). No caso
dos géneros, ha repeticao de espécies (Tabela 3; veja Metodologia). As espécies de abelhas
registradas pertencem a quatro familias: Andrenidae 7,6%, Apidae 74%, Halictidae 17% e
Megachilidae 1,4%.

Alguns géneros apresentam varias espécies registradas, no entanto, foram registrados
poucas vezes visitando as flores. Por exemplo, Exomalopsis sp., com 8,33% das cita¢des e
3,10% das visitas, e Augochloropsis sp., com 6,73 das citagdes 2,33 das visitas (Tabela 3).
Por outro lado, alguns géneros apresentaram uma porcentagem maior de visitas do que de
citacbes, como Melipona sp., com 6,7% de citacoes e 11,63% das visitas, e Bombus sp.,

13,46 das citacoes e 17,83% das visitas.

E observavel que, em quase todos os trabalhos selecionados, algumas espécies sdo muito
comuns, enquanto a maior parte s&o espécies raras. Ha casos em que este padrdo é muito
claro, como o registrado com S. granuloso-leprosum em Ouro Preto, onde 80% das visitas
foram de apenas uma espécie, Melipona quadrifasciata (LAMIM-GUEDES, 2008). Este
padrdo também é observavel quando se trabalha com os géneros, sendo os mais comuns:
Bombus sp. (17,83%) Melipona sp. (11,63%); Xylocopa sp. (10,08%); Oxaea sp. (9,30%);
Pseudaugochlora sp. (7,75). Estes géneros sao responsaveis por 57,56% das visitas, todas

abelhas médio-grande no tamanho.

A Tabela 7 apresenta a porcentagem dos géneros quanto as citagcdes e frequéncia,
organizado conforme o comportamento. E claramente observavel que a maioria das
espécies registradas, assim como a maior parte das visitas, sdo de géneros que realizam a
vibragao das anteras.

Tabela 2.4: Porcentagem de espécies e de visitas para cada tipo de comportamento (classificagao de Wille,
1963)":

Comportamento Citacoes Frequéncia
Vibrador 86,54 85,27
Catador 6,73 8,53
Mordedor 6,73 6,20

'Resumo dos dados apresentados na tabela 2.3.
A andlise de dissimilaridade (Figura 2.3) mostra um grupo de ensembles muito parecido,
formado por A, B, C, D, E, F e G. As espécies de Solanum reunidas neste grupo apresentam
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flores médio-grandes no tamanho, como S. lycocarpum, com flores de 5,1 a 7 cm de
didmetro (OLIVEIRA-FILHO e OLIVEIRA, 1988). Este grupo é formado por estudos
realizados em areas alteradas ou cerrado (no caso de F) do estado de Sao Paulo (A, D, E),
sul de Minas Gerais (C, G) e Bahia (B e F). No caso de S. lycocarpum, as ensembles C e G
foram estudadas em locais préximos (cerca de 10 km de disténcia) e, ainda assim, foram
menos similares entre si do que com outras ensembles. H e | sdo espécies com flores
menores e provavelmente ficaram isoladas do grupo formado por A-G. Estes estudos
completam o grupo de ensembles estudadas nos estados de Bahia, Minas Gerais e Sao
Paulo. Os dois estudos realizados em Pernambuco e Amazonas completam o dendograma,

estando isolados do restante dos estudos realizados mais ao sul do Brasil.
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Figura 2.3: A. S. aculeatissimum (AVANZI e CAMPQOS, 1997); B. S. palinacanthum (CARVALHO et al., 2001); C.
S. lycocarpum (LAMIM-GUEDES, dados ndo publicados. Mais detalhes,vide Tabela 1); D. S. paniculatum
(FORNI-MARTINS et al., 1998); E. S. variabile (AVANZI e CAMPOS, 1997); F. S. lycocarpum (BARRETO et al.,
2006); G. S. lycocarpum (GUIMARAES, 2009); H. S. granuloso-leprosum (LAMIM-GUEDES, 2008); I. S.
inodorum, (ALBUQUERQUE, 2001); J. S. stramoniifolium (BEZERRA e MACHADO, 2003); L. S. sessiliflorum
(STORTI, 1988).
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Discussao

Existem pelo menos duas evidéncias da ocorréncia de coevolucao entre Solanum (espécies
polinizadas por vibragdo) e as suas abelhas visitantes florais: a) as espécies de Solanum

apresentam o mesmo tipo de polinizagado; b) as adaptacdes entre plantas e animais.

O género Solanum sp. é tradicionalmente reconhecido pela presenca de anteras poricidas
(SOUZA e LORENZI, 2005). A monofilia deste género é sustentada apenas com a inclusao
de Lycopersicum e Cyphomandra (JUDD et al., 2009), sendo este taxon monofilético,
caracteristica compartilhada desde o ancestral comum. E, sendo a maioria das espécies
polinizada por vibragéo, provavelmente a interagéo planta-polinizador ocorria também entre

0s ancestrais das abelhas e solanaceas envolvidas atualmente neste tipo de polinizagao.

A mais notavel caracteristica da sindrome da polinizagao por vibragao é a origem evolutiva
independente da morfologia floral (poros, conectivos modificados, anteras, etc.) e a
resultante polinizagdo por vibragdo em varios grupos filogeneticamente nao relacionados de
diversas familias de angiospermas (BUCHMANN, 1983). Presumivelmente, estas
convergéncias florais, ou paralelismos, comecaram com relagées coevolutivas fortes entre
as primeiras angiospermas com deiscéncia poricida e as abelhas primitivas (BUCHMANN,
1983).

As flores de Solanum geralmente apresentam simetria radial, com cinco pétalas fundidas,
cinco estames cOnicos e um unico pistilo. Todas as anteras amarelas, de igual tamanho,
com anteras poricidas e a mesma quantidade de pélen (SOLOMON, 1986). Estas flores
apresentam atributos que as enquadram na sindrome da melitofila (FAEGRI e VAN DER
PIJL, 1971), por exemplo: antese diurna, coloragdo vigorosa das flores (em algumas
espécies com coloragao azul-violeta, Tab. 1, e pigmentos que refletem o ultravioleta), odores
doces, com poucos estames, muitos ovulos por ovario [em média 128,10+17,82, n=10, no
caso de S. granuloso-leprosum, Lamim-Guedes (2008)], estruturas para pouso, flor
semifechada. As caracteristicas florais enquadram-nas na sindrome de polinizagao vibratil
descrita por Buchmann (1983): ornamentagédo da corola com padrdes visiveis e de
ultravioleta contrastantes; estames coloridos, vistosos; anteras poricidas coniventes ao redor
do estilete, com graos de podlen pequenos e leves, sendo que os graos de pdlen sao

retirados das anteras por vibragdo mecanica direta, feita por abelhas adaptadas.

O pdlen, como um recurso floral, € aparentemente mais seletivo que o néctar na atracao de
insetos, especialmente os Apoidea. Abelhas fémeas usualmente exibem um alto grau de
fidelidade quanto as fontes de pdlen (termos oligotréfico ou politréficas, para poucas fontes,

e monotrdéficas, para casos extremos de ser utilizada apenas uma fonte) (BUCHMANN,
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1983). No caso das abelhas, o pdolen é coletado apenas pelas fémeas e utilizado como

fontes de aminoacidos para as suas larvas (ROUBIK, 1989).

Evidéncias de adaptacdo dos graos de pdlen para a polinizagdo existem para poucas
espécies, por exemplo, em espécies polinizadas por vibragao (buzz pollination, em inglés;
BUCHMANN, 1983) e pelo vento (CULLEY et al., 2002). Além destas duas, ndo existem
correlagdes entre a morfologia do pdlen e suas fungbes como recurso floral. Por outro lado,
existe correlagdo entre o numero de graos de pdlen produzidos e a sua utilizagdo como
recurso, isto é, espécies que oferecem graos de podlen como recurso produzem uma
quantidade maior de podlen. Isto fica claro quando se compara grupos relacionados

(SIMPSON e NEFF, 1983) (veja, a seguir, a discussao sobre a andromonoicia).

Forgas eletrostaticas sdo importantes neste tipo de polinizacédo, sendo a abelha carregada
positivamente, enquanto o pdlen negativamente, direcionando o fluxo de grdos de pdlen
para o corpo da abelha, facilitando a adesdo (BUCHMANN e HURLEY, 1978). Estas forcas,
além de direcionarem o polen das anteras para o corpo das abelhas, auxiliam também na
transferéncia do poélen do corpo da abelha para o estigma, permitindo a polinizacao
(GOTTSBERGER e SILBERBAUER-GOTTSBERGER, 2006).

Em Solanum, existem espécies autocompativeis e autoincompativeis (WHALEN e
ANDERSON, 1981). As espécies consideradas neste estudo, com excec¢édo apenas de S.
inodorum, sao autoincompativeis, ou seja, a inabilidade de uma planta bissexual em
produzir zigotos com o seu proprio polen (JUDD et al., 2009). Este sistema reprodutivo
determina que a producdo de sementes dependa exclusivamente da transferéncia de pélen

entre individuos coespecificos diferentes.

Muitas espécies de Solanum sao andromonoicas (Tabela 1), isto €, a mesma planta
apresenta flores perfeitas e pistiladas (parte feminina ausente ou nao funcional). No caso
das plantas abordadas neste trabalho, exceto S. inodorum, todas as espécies sao
andromonoicas, ou seja, apresentam flores hermafroditas (perfeitas) e flores com o pistilo

reduzido, mas presente, sendo portanto flores funcionalmente masculinas.

A andromonoicia € um sistema reprodutivo incomum, ocorrendo em menos de 2% das
espécies vegetais (YAMPOLSKY e YAMPOLSKY, 1922 apud TRAVESET e JAKOBSSON,
2007) e provavelmente envolve ancestrais hermafroditas. Acredita-se que, por meio de
mutagdes, removeu-se o pistilo de algumas flores perfeitas e a subsequente regulagéo do
nuamero de flores masculinas (SPALIK, 1991) ou pela produgdo de flores masculinas
(ANDERSON e SYMON, 1989). De acordo com modelos de alocagcado de recursos, a
andromonoicia ocorre em espécies em que o custo de maturagao de frutos € grande e o
numero 6timo de flores masculinas € maior que o nimero de flores que podem formar frutos
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(ANDERSON & SYMON, 1989; SPALIK, 1991). Por ter flores funcionalmente masculinas,
que desprendem menos energia, espécies andromonoicas podem ter um aumento no
destaque das flores e, por esta razdo, na atratividade de polinizadores (ANDERSON e
SYMON, 1989). A expressao sexual nestas espécies pode ser relativamente variavel entre
individuos, dentro e entre populagbes e ao longo do tempo, conforme a variacdo na

disponibilidade de recursos (por exemplo, luz, agua e nutrientes) (PERCIVAL, 1965).

A ocorréncia da andromonoicia nas espécies abordadas neste trabalho é uma caracteristica
importante pois, sendo polinizadas por vibragdo, o pdlen é o unico recurso fornecido aos
polinizadores. Este sistema sexual permite uma produgcao maior de graos de pdélen do que o
necessario, apesar dos sistemas de alocagcado de recursos de Anderson e Symon (1989) e

Spalik (1991) ndo argumentarem neste sentido.

Segundo Martins et al. (2006), além do comportamento dos visitantes florais, a
andromonoicia, provavelmente, contribuiu para o grande numero de doadores de podlen
encontrados para S. lycocarpum, pois este sistema sexual permite uma alta taxa

polen/évulo.

Recentemente, Elle e Meagher (2000), estudando aloenzimas, apontaram que a paternidade
em S. carolinense é relacionada ao numero de flores masculinas produzidas. Eles propdem
que, embora as flores hermafroditas produzam pélen, o pistilo pode interferir negativamente
na sua extracdo pelos visitantes. Assim, as flores masculinas podem ter mais pdlen

removido.

As plantas de Solanum abrem poucas flores por dia, o que € nitido em S. lycocarpum
(OLIVEIRA-FILHO e OLIVEIRA, 1988) e também foi observado por Bezerra e Machado
(2003), para S. stramoniifolium. Estas flores vivem varios dias [5 dias em S. lycocarpum
(OLIVEIRA-FILHO e OLIVEIRA, 1988)]. Além disto, mesmo se existirem poucas flores
abertas por individuo, o total de flores abertas na populacédo é alto, o0 que aumenta o fluxo
génico (MARTINS et al., 2006). A floragao longa, com abundancia de flores ao longo desse
periodo e a abertura diaria de novas flores, além de pdélen aromatico, sao adaptacdes de
flores que oferecem apenas podlen como recompensa a seus visitantes, investindo na
abundancia e atratividade deste recurso na competicao pelos polinizadores (OLIVEIRA-
FILHO e OLIVEIRA, 1988). Além disto, a produgdo de odor floral, frequentemente muito
forte (como em algumas Solanum spp. e Cassia spp.), pode servir para reforgar a deiscéncia

do polen pelos poros das anteras poricidas.

Um visitante floral € considerado um polinizador se (a) visita as flores; (b) carreia polen
viavel coespecifico; (c) pélen suficiente é depositado corretamente no estigma receptivo, no
tempo adequado (POTTS, 2005). Portanto, para que a polinizagdo ocorra, tem que haver
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uma combinacdo de diversas caracteristicas da morfologia e biologia florais, assim como
morfologia e comportamento do visitante floral. No caso de Solanum, o comportamento do
visitante floral e o tamanho adequado deste em relacéo a flor visitada sao imprescindiveis

para o sucesso das visitas florais.

Embora haja outros modos de extracdo de pdlen por abelhas em anteras poricidas, a
vibracdo destas € o processo de polinizagdo por exceléncia (WILLE, 1963), apresentando,
portanto, a maior chance de ocorrer transferéncia de pélen nas espécies que apresentam a
sindrome de polinizagcao vibratil. As visitas destas espécies seguem o padrao
comportamental geral conhecido para flores com anteras poricidas (BUCHMANN, 1983), isto
€, as abelhas inspecionam as flores, pousam e agarram o androceu e o estilete com as
pernas. Nessa ocasido, o abdémen encurvado da abelha contacta o estigma e, a seguir,

recebe o polen expelido pela vibragao.

Em alguns casos é possivel observar uma nuvem de polen em torno das abelhas, quando
estas fazem a vibracao das anteras poricidas [observacbes em Melastomataceae, LAROCA
(1970); em Solanum BEZERRA e MACHADO (2003); LAMIM-GUEDES (2008 e observ.
pess.)], principalmente quando a abelha vibradora é grande como Bombus sp., Xylocopa sp.

e Centris sp.

A maioria das visitas (85,27%, Tabela 4) foi realizada por espécies que fizeram a vibragéo
das anteras poricidas, enquanto apenas 14,73% realizaram a coleta do pélen diretamente
dos poros das anteras ou que ficou depositado sobre a flor (comportamento coletor ou
catador) ou fazendo cortes nas anteras (comportamento mordedor). No entanto, para
algumas espécies foi registrada uma situagdo um pouco diferente, com muitas visitas de
espécies que nao fazem a vibragao das anteras (ALBUQUERQUE, 2001; LAMIM-GUEDES,

obser. pess.).

Em Sao Sebastidao do Rio Verde, sul de Minas Gerais, foi observado que abelhas arapuas
(Trigona sp.) cortavam as anteras de Joa (Solanum sisymbriifolium Lam., Solanaceae) para
a retirada do pélen. Contudo, estas abelhas destruiram todas as anteras da maioria das
plantas observadas em um agrupamento, provocando uma baixa producéo de frutos
(LAMIM-GUEDES, obser. pess.; Figura 2H e 2I). Apesar de existirem lobeiras (S.
lycocarpum) na érea, Trigona sp. n&o visitaram as flores desta espécie (GUIMARAES, 2009;
V. LAMIM-GUEDES, obser. pess.). Renner (1983) descreve a destruicao das anteras de
espécies de Melastomataceae no Brasil, inclusive com a destruicdo completa em muitos
casos, com redugao no sucesso reprodutivo das plantas porque as abelhas vibradoras néo

visitam as flores onde existem Trigona sp., coletando pélen.
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Apis mellifera fez visitas muito rapidas as flores de lobeira em Itanhandu, Minas Gerais (V.
LAMIM-GUEDES, obser. pess.), ndo demonstrando o comportamento de ordenha, conforme
observado por Carmo e Franceschinelli (2002) em Solanum megalochiton Mart.
(Solanaceae). Ainda em Itanhandu, operarias de A. mellifera foram observadas coletando
polen de Bachiaria sp. e, em Ouro Preto, Minas Gerais, estas abelhas foram registradas
visitando as flores Camelia sinensis (L.) O. Kuntze (Theaceae). A maior facilidade em retirar
o polen destas plantas, em comparacéo a outras com anteras poricidas, provavelmente é a
razao pela qual estas abelhas n&do foram observadas nas flores de Solanum, sobretudo

porque elas sao incapazes de fazer a vibracao das anteras (BUCHMANN, 1983).

Albuquerque (2001) calculou a eficiéncia potencial (Ef) de cada espécie de visitantes floral
de S. inodorum, [Ef= nimero de flores visitadas . nimero de visitas da espécies de abelha /
duracéo das visitas]. Assim, quanto menor o valor de Ef, maior sera a €ficiéncia do visitante
floral em transferir o polen entre diferentes flores. Esta autora encontrou uma baixa Ef para
Xilocopa ordinaria e Exomalopsis aureoscericea, no entanto estas espécies visitaram pouco
as flores de S. inodorum. Por outro lado, a espécie mais comum, Apis mellifera, € a menos
eficiente, seguida por Trigona fulviventris. O calculo da Ef demonstra uma maior eficiéncia
de espécies vibradoras, sobre as outras que coletam o pdlen com outro comportamento.
Contudo, no caso de Solanum, o tipo de comportamento determina muito o sucesso de uma
visita. Por causa disto, a contribuicdo de A. mellifera, por exemplo, ja € menor, por néao

realizar a vibracado das anteras poricidas.

O fato da maioria das espécies de abelhas visitantes florais serem vibradoras é muito
importante para o sucesso reprodutivo de espécies de Solanum sp. (Tabela 2.4). Apesar do
comportamento vibratério, para que uma abelha faga a polinizagdo das espécies de
Solanum, é importante que o tamanho da abelha seja adequado a morfologia floral.
Segundo Coleman e Coleman (1982), para S. palinacanthum, com o tamanho da abelha
decrescendo, a possibilidade de remover polen das flores com estilete longo sem tocar o
estigma aumenta (veja Figura 2F), assim como o tempo que a abelha gasta manipulando as
flores também aumenta. A figura 2F é bastante elucidativa, pois P. graminea realiza a
vibragdo das anteras, no entanto, no caso de uma flor grande como a de S. lycocarpum,

esta abelha faz a vibragdo das anteras sem contatar o estigma da flor.

O estigma de S. granuloso-leprosum projeta-se 2-4 mm além das anteras, o que permite
que abelhas médias (M. quadrifasciata, por exemplo) possam tocar o estigma quando
viboram as anteras e, assim, realizar a transferéncia de polen adequadamente (LAMIM-
GUEDES, 2008). Por causa do tamanho relativamente menor das flores de S. granuloso-
leprosum, assim como em S. xantii e S. douglasii (BUCHMANN et al., 1977 apud OLIVEIRA-

53



FILHO & OLIVEIRA, 1988), as abelhas agarram o cone formado pelas anteras e, mantendo

o térax perpendicularmente ao eixo do cone, fazem a vibragdo das anteras poricidas.

Para a lobeira, devido as suas flores relativamente maiores e cones relativamente mais
longos (cerca de 1 cm) dentro do género, as abelhas dispéem o térax ao longo do cone e o
abddémen fica com a extremidade voltada para baixo (OLIVEIRA-FILHO & OLIVEIRA, 1988;
LAMIM-GUEDES, obser. pess.). A distadncia que o estigma se projeta além das anteras (1 a
5 mm em média, para Solanum sp.) contribui para dificultar o seu contato com abelhas
pequenas durante as vibragbes ou, pelo menos, realiza um contato insuficiente para uma
polinizacao efetiva. Desta forma, o tamanho da flor € uma caracteristica adaptativa em
relacdo ao tamanho das abelhas, sendo as flores maiores adaptadas as abelhas maiores
(Xylocopa sp., Bombus sp. e Oxaea flavescens, por exemplo) e as flores menores

adaptadas as abelhas grandes e médias (Melipona e alguns Halictini, por exemplo).

Renner (1983) observou que, para varias espécies de Melastomataceae brasileiras,
polinizadas por vibragdo, abelhas grandes foram polinizadoras de todas as espécies,
enquanto abelhas menores (Halictini, Meliponini e Exomalopsini) foram polinizadoras

apenas das flores menores.

A analise de dissimilaridade (Figura 2.3) apontou que existe uma grande semelhanca entre
as ensembles de espécies de Solanum com flores médio-grandes (S. lycocarpum, S.
palinacanthum, S. aculeatissimum e S. variabile). Um agrupamento mais abrangente é
obtido com a insergéo de flores com tamanhos menores, em um primeiro momento, com a
adicdo de espécies com flores médias (S. granuloso-leprosum e S. inodorum) e,
completando o dendograma, a inclusdo das espécies com flores pequenas (S.

stramoniifolium e S. sessiliflorum).

O tamanho da flor, além de ser importante no processo de transferéncia de pdlen
(COLEMAN e COLEMAN, 1982), parece influenciar também sobre a escolha do recurso
pelas abelhas. O tamanho da flor e a espessura da parede das anteras devem influenciar
fortemente a eficiéncia com que cada abelha consegue retirar o pélen das anteras poricidas.
Neste caso, seria uma extensado do proposto por Elle e Meagher (2000), de que o pistilo
pode interferir negativamente na extragdo de pdlen pelos visitantes. Assim, as flores

masculinas podem ter mais polen removido pelos visitantes.

Existe uma distingdo regional entre as ensembles. Hd& um grupo que abrange 9 das 11
ensembles, formado apenas por areas de estudo que abrangem os estados da Bahia, Minas
Gerais e Sao Paulo, o dendograma é completado pelos estudos realizados em Pernambuco
e Amazonas. No entanto, como existe a diferenga entre o tamanho das flores, com estudos
com flores de tamanho médio-grande retritos a Bahia, Minas Gerais e Sao Paulo e as
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menores flores restritas a Pernambuco e Amazonas, a realizagdo de novos estudos
abordando espécies com diferentes tamanhos de flor podem elucidar melhor esta questao

biogeografica.

Em muitas espécies de Solanum sp., além da peculiaridade das anteras poricidas
(polinizagdo por vibragdo), o sistema sexual (andromonoicia) e o comportamento de
forrageio de seus visitantes sdo extremamente importantes no delineamento da guilda de
polinizadores. Por este motivo, ha semelhanca entre os visitantes florais de algumas
espécies de Solanum sp. encontradas em diferentes trabalhos (AVANZI & CAMPOS, 1997).

O sistema de polinizacdo envolvendo abelhas e Solanum parece inicialmente ser um
sistema generalizado, com muitas abelhas visitando as flores destas espécies. Waser et al.,
(1996) afirmam que a maioria dos sistemas de polinizagao sao generalistas, principalmente
levando-se em conta o numero de espéceis que visitam as flores. Por outro lado, FENSTER
et al. (2004) consideram mais importante trabalhar com grupos funcionais, sendo que muitas

espécies podem ter a mesma funcao na ecologia reprodutiva de uma espécie vegetal.

Segundo os dados aqui apresentados para esta confraria de visitantes florais de Solanum,
apesar do grande numero de espécies visitantes florais, existem poucos grupos funcionais.
Um grupo formado pelas abelhas que fazem a vibracdo das anteras, podendo ser
polinizadoras das espécies de Solanum, dependendo do tamanho da abelha e da morfologia
floral; e outro grupo, formado por abelhas catadoras (coletoras) e mordedoras, que sempre
pilham as flores. Entendendo o sistema desta forma, este parece ser bastante
especializado, pois a abelha é um polinizador efetivo, apenas se atender alguns pré-
requisitos (tamanho e comportamento). Por outro lado, as plantas sdo muito dependentes
dos visitantes florais por serem autoincompativeis. Além disto, sdo muito especializadas, por
apresentarem as anteras poricidas, serem andromonoicas (em sua maioria, no caso deste
trabalho) e uma série de atrativos (cores, reflexao de raios UV, odor). Tal especializagcao
deste sistema de polinizagao parece ser fruto de uma histéria evolutiva comum entre plantas

e abelhas, sendo, portanto, um caso de coevolugao.
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Conclusao Geral

Existem padrdes variaveis de adaptacdo das flores aos visitantes florais, quando se
consideram os tipos florais. No entanto, outras forgas seletivas, além dos visitantes florais,

influenciam as caracteristicas do néctar.

Existem fortes evidéncias de que a polinizagcado por vibragdo € um processo coevolutivo.
Entre as principais evidéncias esta a existéncia de anteras poricidas em todo o género, a
semelhanca das caracteristicas florais entre as plantas consideradas no capitulo 2 e a

predominancia de espécies que realizam a vibracdo das anteras poricidas.

Considerar ou ndo a especializacdo do sistema pelo numero de espécies envolvidas ou pela
divisdo em grupos funcionais apresenta-se como um aspecto chave para se obter

compreensdes bem diferentes do sistema de polinizagéo.

A utilizacao de tipos florais que levam em conta os animais visitantes florais € uma forma de

distinguir diferentes tipos funcionais.

Os tipos de comportamentos dos visitantes florais de Solanum em abelhas vibradoras e nao
vibradoras é também uma divisdo que leva em conta a funcionalidade de cada tipo de

comportamento e o seu papel na reprodugao das espécies vegetais.

Desta forma, analisando a partir de grupos funcionais, os dois sistemas sao especializados,
sobretudo a polinizagdo por vibragdo, apesar de envolverem um numero consideravel de

espécies animais e vegetais.

Apesar de tudo, a afirmacao de que o sistema é resultado de um processo coevolutivo &

mais complexa e as evidéncias levantadas aqui dependem de informacgdes complementares.
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