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RESUMO

Os seres vivos mantém entre si interacGes fundamentais para manutencéo e equilibrio da
biodiversidade, a exemplo da interacdo planta-florivoro. O estudo desta interacdo é
essencial devido a interferéncia direta e indireta na reproducéo das plantas, seja devido a
perda de gametas ou da atratividade para polinizadores. Assim, entender como a florivoria
se da em nivel de comunidade e como varia em resposta a fenologia das espécies vegetais
e frequéncia de seus atributos florais € essencial para a descricdo de padrbes de
distribuicdo de recursos na comunidade e identificacdo de espécies/atributos mais
vulneraveis a florivoria. Utilizando uma amostragem de 61 espécies da comunidade
arboreo-arbustiva em uma floresta tropical seca, no Nordeste do Brasil, esta tese buscou
reconhecer (i) como a intensidade e amplitude da interacdo planta-florivoro varia
temporal e espacialmente com as fenofases de floracdo e brotamento em ambiente com
sazonalidade marcante; e (ii) qual combinacdo de atributos e sindromes de polinizacdo
sdo mais susceptiveis a florivoria. Os resultados mostraram gue a intensidade e amplitude
da florivoria respondem de maneira distinta ao brotamento e a floracdo da comunidade e
acompanham a variacdo sazonal dessas fenofases. De maneira geral, a reducdo na oferta
de recursos durante o ano, tanto de brotos como de flores, determina a florivoria,
restringindo sua ocorréncia (reduz a amplitude) a sitios com maior disponibilidade de
recursos, a0 mesmo tempo em que aumenta a sua intensidade local. Além disso, cada
atributo floral apresentou um estado mais susceptivel a florivoria (flores muito grandes,
amarelas, estandarte e que oferecam pdlen como recurso principal), e diferentes
sindromes de polinizacdo, também apresentaram vulnerabilidade diferenciada. Assim,
sugerimos que essa maior susceptibilidade de alguns estados de atributos representa um
padrdo deterministico real de florivoria sobre subgrupos de atributos florais especificos,
cujas espécies que agrupem atributos favoraveis a atracdo de florivoros, apresentardo
maior vulnerabilidade pelo efeito somado de suas caracteristicas florais. Esta tese sugere
a existéncia de um ajuste fino entre a disponibilidade espaco-temporal de recursos e a
florivoria, a0 mesmo tempo em que a florivoria afeta a comunidade selecionando
atributos de histdria de vida relacionadas a estratégias de reproducdo, sendo as espécies
que fornecem tais recursos a chave principal para a manutencao de florivoria na Caatinga

em niveis ecoldgicos sustentaveis.

Palavras-chaves: Estratégias reprodutivas. Indice de dano floral. Sazonalidade.

Sindrome de polinizacao.



ABSTRACT

Living beings present essential interactions for the maintenance and balance of
biodiversity, such as plant-florivore. The study of this interaction is essential due to the
direct and indirect interference in the plant reproduction, either due to loss of gametes or
attractiveness to pollinators. Thus, understanding how florivory occurs at the community
level and varies in response to plant species phenology and the frequency of floral traits
is essential for the description of patterns of distribution of resources in the community
and the identification of species/attributes more vulnerable to florivory. Using a dataset
of 61 species trees and shrubs in a dry tropical forest in northeastern Brazil, this thesis
aim to recognize (i) how the intensity and extent of florivory varies temporally and
spatially with the phenophases of flowering and leaf flushing in an environment with
marked seasonality, and (ii) which combination of traits and pollination syndromes are
more likely to suffer florivory. The results showed that the intensity and extent of
florivory respond differently to the leaf flushing and flowering of the community and
follow the seasonal variation of these phenophases. In general, the reduction in the food
sources (flowers and leaf buds) during the year, determines florivory, restricting its
occurrence (reduced extent) to sites with greater availability of food sources, while
increasing its intensity locally. Additionally, each floral trait presented a state more
susceptible to florivory (very large flowers, yellow, standard and providing the main
resource as pollen) and different pollination syndrome also present unique vulnerability.
Thus, we suggest that this increased susceptibility of some trait states is a actual
deterministic florivory pattern on the specific subset of floral traits, whose species that
grouping trait states favorable to attracting florivores, present the greatest vulnerability to
florivory. This thesis presents the existence of a fine-tuning between the spatial-temporal
availability of resources and florivory, while florivory affects community selecting life
history traits related to reproduction, and species that provide such resources may be a

key to maintaining florivory in Caatinga at sustainable ecological levels.

Keywords: Reproductive strategies. Floral damage index. Seasonality. Pollination

syndrome.
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1 APRESENTACAO

A polinizacdo é um processo chave para manutencao e equilibrio da biodiversidade de
um ecossistema. Em algumas circunstancias este equilibrio pode ser afetado, como na na
alteracdo da aparéncia das flores por herbivoros florais (florivoros) ou extingdo local de um
polinizador. Florivoria é qualquer dano causado por um consumidor aos verticilos de prote¢do
e/ou reprodutivo das flores ou botGes florais. E, estes danos tém interferéncias direta e indireta
na interacdo planta-polinizador podendo acarretar a diminuicdo do sucesso reprodutivo das
plantas e da atratividade dos polinizadores, sendo de extrema relevéancia entender como
funcionam as intera¢des planta-florivoro.

Devido a grande importancia da interacdo planta-florivoro, recentemente esta havendo
um crescente nimero de publicacdes com enfoque nas interferéncias causadas pelos florivoros
no sucesso reprodutivo das plantas, em niveis especificos ou de popula¢des. No entanto, estudos
de comunidade ainda s&o ausentes, e entender o funcionamento da interagdo planta-florivoro
em escala espaco-temporal ou quais caracteristicas florais sdo mais vulneraveis a florivoria €
de grande importancia. Para isso estudos fenoldgicos, de atributos florais e sindromes de
polinizagdo séo fundamentais, uma vez que os atributos florais servem como sinalizadores de
atracao para os polinizadores, sendo também potencialmente atrativos para florivoros; e através
destes estudos podemos saber como se distribui diferentes tipos de recursos, e como se dao as
interacdes em escala temporal e espacial, para diferentes grupos funcionais, como polinizadores
e herbivoros.

Assim, para testar as hipoteses e atender aos objetivos que foram propostos, esta tese
foi dividida em dois médulos complementares que pretendem avaliar: (1) o0 comportamento
espaco-temporal da florivoria, e (2) os atributos florais e sindromes de polinizagdo mais
susceptiveis a florivoria, utilizando a Caatinga como modelo de floresta tropical seca. Os dois
modulos resultaram em dois capitulos da tese, na qual o primeiro relacionou a florivoria
(intensidade e amplitude) com as fenofases de floragdo e brotamento a fim de avaliar o
comportamento da florivoria ao longo do ano com os principais recursos (flores e brotos
foliares) disponiveis aos florivoros. E por altimo, o segundo capitulo abordou a relagéo entre a
florivoria e os atributos florais e as sindromes de polinizagcdo das espécies ocorrentes na area
de estudo, testando quais estados de atributos e quais sindromes sdo mais vulneraveis a

florivoria.



2 FUNDAMENTAGCAO TEORICA

2.1 Florivoria: definicdo

Os seres vivos mantém entre si uma série de interacdes ou relacdes fundamentais para
manutencdo e equilibrio da biodiversidade, podendo ser citadas, por exemplo, as interacdes
planta-herbivoro, planta-polinizador ou planta-dispersor. Diversos estudos envolvendo estas
interacdes ja foram realizados em todos os continentes, porém, uma relacdo também muito
importante tem recebido menos atencdo, sdo as interacdes planta-florivoro (McCALL &
IRWIN, 2006). Florivoria é qualquer tipo de dano causado por um consumidor aos botdes em
desenvolvimento ou flores maduras antes do desenvolvimento de sementes, incluindo danos as
bracteas, sépalas, pétalas, estames, pistilos, bem como aos gréos de polen e évulos (McCALL
& IRWIN, 2006). Este tipo de florivoria pode interferir de forma direta ou indireta no fitness
das plantas, pois herbivoros que comem estruturas florais reduzem o sucesso reprodutivo de
muitas espécies (INOUYE, 1982; EVANS et al., 1989; WALLACE; O’DOWD, 1989;
ENGLISH-LOEB; KARBAN, 1992; CUNNINGHAM, 1995), sendo razoavel acreditar que
essa reducdo é primariamente devido a perda direta de gametas. Florivoros, no entanto, podem
diminuir indiretamente o sucesso reprodutivo pela reducdo dos servigos prestados pelos
polinizadores, uma vez que, quando atacam flores, os danos podem degradar as propriedades
atrativas das flores, diminuir o tamanho do display floral e ainda diminuir quantitativamente e
qualitativamente o recurso para o polinizador (KRUPNICK et al., 1999).

De uma forma geral, a florivoria pode abranger desde a remocdo completa da flor, a
partes da mesma, como pétalas ou estames em diferentes propor¢des de dano. Estes danos
podem ser causados por diferentes tipos de herbivoros, de grande a pequeno porte (WILLMER,
2011). Ao estimar a importancia relativa dos herbivoros no que diz respeito a quantidade de
material vegetal que consomem, 0s insetos estdo entre os herbivoros mais vorazes. Poucas
especies de plantas parecem estar livres de herbivoria e de insetos, e para isto, desenvolveram
varios tipos de adaptacdes para reduzir a quantidade de dano sofrido por herbivoros. Estas
defesas incluem compostos secundarios tdxicos, latex, assim como varias defesas estruturais,
como espinhos e/ou tricomas (EHRLICH; RAVEN, 1964, MAURICIO; RAUSHER, 1997,
LANKAU, 2007). No entanto, é evidente que nem todas as plantas sdo bem defendidas e que
0s mecanismos de defesas sdo variados dentro do corpo das plantas e em diferentes estruturas,
como flores e folhas (McCALL; KARBAN, 2006; STRAUSS et al., 2004; ZANGERL,
RUTLEDGE, 1996). McCALL & IRWIN (2006) escreveram uma importante revisao sobre

florivoria, que relata os efeitos diretos e indiretos da florivoria nas plantas e a relacéo entre
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florivoria e as estratégias de defesa dos vegetais. Os autores ainda adaptaram teorias de defesas
quimicas contra herbivoros para fazer predi¢des sobre como as plantas poderiam se defender
contra florivoros. Além de defesas quimicas, as plantas parecem apresentar estratégias de
defesas reprodutivas como periodo de floracédo e atributos florais (e.i. tamanho e cor floral),
podendo apresentar diferentes graus de susceptibilidade a florivoria (LEEGE; WOLFE, 2002;
BOTTO-MAHAN et al., 2011).

2.2 Florivoria: efeitos diretos e indiretos

Alguns estudos de caso envolvendo florivoria abordam como os florivoros interferem
de maneira direta e indireta no sucesso reprodutivo e na atracdo de polinizadores, ressaltando a
importancia deste tipo de pesquisa. A remocdo de flores ndo afeta apenas a reproducdo das
espécies, mas altera também, a aparéncia geral das plantas, a fenologia e, possivelmente, sua
capacidade de alocacédo de recurso para novas flores (WILLMER, 2011). SHARAF & PRICE
(2004) demonstraram, por exemplo, que a pastagem em Ipomopsis aggregata (Polemoniaceae)
aumenta a rebrota de flores, mas em compensagdo provoca um atraso na fenologia de floracao
da planta, causando a perda do pico de visitas dos beija-flores, principais polinizadores,
resultando em menos flores visitadas e menos frutos formados. Neste ultimo estudo, ndo houve
preferéncia dos polinizadores entre plantas que apresentavam flores com ou sem dano.

Segundo WILLMER (2011), o dano floral pode acontecer de diferentes formas, e cada
dano pode apresentar diferentes efeitos como: 1) efeito de adverténcia (no qual, a alteracdo da
forma ou no tecido da corola afeta potencialmente a escolha do polinizador ou 0 comportamento
dos movimentos intrafloral durante a polinizacao); 2) efeito no recurso (alteragdo no recurso,
normalmente pélen ou néctar, modifica o comportamento e constancia dos visitantes) e 3) efeito
do dano nas estruturas reprodutivas (afeta a producéo e dispersdo e/ou deposicdo de grdos de
polen, alterando os processos de fertilizacdo). Todos esses efeitos influenciam substancialmente
na polinizacéo e no sucesso reprodutivo das plantas. Um desses efeitos bem documentados € o
da adverténcia, no qual flores com danos sdo evitadas por seus visitantes como em Erigeron
(Asteraceae) (KARBAN; STRAUSS, 1993), Isomeris (Capparaceae) (KRUPNICK et al.,
1999), Oenothera (Onagraceae) (MOTHERSHEAD; MARQUIS, 2000) e Rudbeckia
(Asteraceae) (HAMBACK, 2001).

De modo similar, SANCHEZ-LAFUENTE (2007) realizou um estudo com a herbivoria
da corola, sucesso na polinizagdo e predagéo de frutos em Linaria lilacina (Scrophulariaceae)
e comprovou que a florivoria (que ocasiona modificagdo da corola pela remocdo do labelo

inferior) afeta a frequéncia de visitas dos polinizadores e reduz a producdo de sementes. Além
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dos efeitos da adverténcia, KRUPNICK et al. (1999) e KRUPNICK & WEIS (1999) mostraram
as consequéncias da herbivoria floral nos servigos dos polinizadores e o efeito sobre 0 sucesso
reprodutivo nos orgdos feminino e masculino de Isomeris arborea (Capparaceae) e
demonstraram que flores sadias produzem trés vezes mais néctar e o dobro de anteras que flores
com danos (efeito no recurso). Além disso, |. arborea, uma espécie andromondica, sofre o
efeito do dano nas estruturas reprodutivas, através da perda direta de gametas nos 6rgaos
femininos e da diminuicdo do fluxo polinico dos 6rgdos masculinos.

Os efeitos da florivoria sobre o sistema reprodutivo de uma planta pode ser altamente
variavel. Mais recentemente PENET et al. (2009) sugeriram que a florivoria pode diminuir o
namero de flores, levando a diminuicdo da autofecundacéo por diminuicdo da geitonogamia e
ao aumento da autopolinizacdo em Fragaria virginiana (Rosaceae), comprovando que a
florivoria aumenta a endogamia, aqui através do aumento da autopolinizacdo, causado pela
diminuigéo do display floral. Igualmente, outro fator fundamental para os resultados gerais da
florivoria ¢ o momento do dano. Assim, a florivoria na fase de botdo produz maior redugdo na
producdo de frutos em Iris gracilipes (Iridaceae) que danos causados na fase de flor ou de
formacéo de fruto (OGURO; SAKAI, 2009). Além disso, registro de que a florivoria pode ter
influéncia na evolugéo dos sistemas sexuais das plantas foi mencionado por ASHMAN (2002).
No Brasil, o Unico trabalho realizado com este enfoque demonstra a influéncia da florivoria de
uma espécie de caranguejo sobre a frequéncia de visitas de beija-flores em Aechmea pectinata
(Bromeliaceae), comprovando a reducdo do sucesso reprodutivo da espécie vegetal de forma
direta e indireta (CANELA; SAZIMA, 2003).

2.3 Fenologia na Caatinga

Fenologia € o estudo dos eventos ciclicos da vida, de fundamental importancia para a
compreensdo da influéncia do clima sobre a vegetacdo, avaliacdo de mudanca futura do clima
e para a analise das interagOes entre plantas e animais, como a polinizacdo, dispersao e
herbivoria (RATHCKE; LACEY, 1985; VAN SCHAIK et al., 1993; MORELLATO, 2003).
Fatores abiOticos como chuva, temperatura, umidade relativa do ar e comprimento do dia séo
reguladores da reproducdo e crescimento das espécies de uma comunidade, enquanto as
interacdes bidticas como a planta-animal determinam a diversidade e manutencdo desta
comunidade (RATHCKE; LACEY, 1985; VAN SCHAIK et al., 1993).

Com relacdo aos estudos fenoldgicos de comunidade, um dos primeiros trabalhos, em
floresta tropical, foi realizado por FOURNIER & SALAS (1966), sendo encontrados,

posteriormente, varios estudos realizados em diferentes paises da América Central, que
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demonstraram, de uma forma geral, que a maioria das espécies estudadas apresenta pico de
floracdo e frutificacdo dentro da estacdo seca (FRANKIE et al., 1974; CROAT, 1975;
FOURNIER, 1976; OPLER et al., 1980; BULLOCK; SOLIS-MAGALHANES, 1990; KANG;
BAWA, 2003). No entanto, no estudo realizado por BAWA et al. (2003), na Costa Rica, a
maioria das espécies arboreas floresceram durante a estacdo chuvosa.

No Brasil, encontramos abordagens fenoldgicas para diversos tipos vegetacionais, como
Floresta Amazonica (ARAUJO, 1970; ALENCAR et al., 1979; PIRES-O’BRIEN, 1993), Mata
Atlantica (MORELLATO; LEITAO-FILHO, 1996; MORELLATO et al., 2000) Brejos de
Altitude (LOCATELLI; MACHADO, 2004), Mata de Araucaria (MARQUES et al., 2004),
Restinga (TALORA; MORELLATO, 2000; MEDEIROQOS et al., 2007), Manguezal (NADIA et
al., 2012) e Caatinga (BARBOSA et al., 1989; MACHADO et al., 1997; GRIZ; MACHADO,
2001; BARBOSA et al., 2003). A maior parte desses estudos demonstra padrdes fenoldgicos
sazonais, acompanhando a estacionalidade climatica, e englobam principalmente arvores e
arbustos.

A sazonalidade na Caatinga € um evento marcante e bastante comum na fenofase
reprodutiva e vegetativa das espécies (BARBOSA et al., 1989; MACHADO et al., 1997; GRIZ,
MACHADO, 2001; BARBOSA et al., 2003), sendo influenciada principalmente pela
precipitacdo (MACHADO et al., 1997). Conhecer a fenologia das plantas de uma determinada
regido é de extrema importancia, pois atraves deste conhecimento podemos saber como se
distribui diferentes tipos de recursos, em escala temporal, para diferentes grupos funcionais,
como polinizadores, dispersores ou herbivoros. Sabendo que a Caatinga é um ambiente sazonal,
é esperado que as interacOes interespecificas planta-animal também sejam sazonais e
relacionadas as fenofases vegetais.

A Caatinga é um mosaico de floresta tropical seca com vegetacdo predominante
arbustivo-arboreo e esclerofila, que ocupa 70% do Nordeste Brasileiro, com um total de
aproximadamente 800.000 km? abrangendo uma estreita faixa do Estado de Minas Gerais ¢ 0ito
dentre os nove Estados da regido Nordeste (LEAL et al., 2003; PADRO, 2003). A Caatinga
apresenta um tipo vegetacional exclusivo, ocorrendo apenas no Brasil (MMA, 2002), sendo
reconhecida como uma das 37 grandes regides naturais do planeta (GIL, 2002). Dessa forma,
sua conservacao e importante para manutencdo dos padrfes regionais e globais do clima, da
disponibilidade de 4gua potavel, de solos agricultaveis e de parte importante da biodiversidade
do planeta (TABARELLI; SILVA, 2003).
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2.4 Atributos florais na Caatinga

A morfologia das flores complexas pode ter evoluido para realizar duas funcdes
principais e complementares. A primeira funcéo € atrair e permitir o acesso aos polinizadores
eficientes e restringir 0 acesso a visitantes ilegitimos ou ineficazes. A segunda € proteger 0s
6rgdos relacionados com as fungbes sexuais e 0s recursos produzidos para atracdo de
polinizadores, contra visitantes indesejados (incluindo pilhadores, herbivoros e predadores)
(ENDRESS, 1994; PROCTOR et al., 1996; SANCHEZ-LAFUENTE, 2007).

As flores apresentam imensa variagdo de formas, cores, tamanhos, entre outros
atributos. Os atributos florais, morfoldgicos, fisioldégicos ou ecoldgicos, estdo relacionados
principalmente com os vetores de polinizacdo, e as analises destas caracteristicas podem
auxiliar a determinar os polinizadores de uma dada espécie (FAEGRI; PIJL, 1979; ENDRESS,
1994; PROCTOR et al., 1996). Um conjunto de atributos florais determinam as diferentes
sindromes de polinizagdo (FAEGRI; PIJL, 1979; WILLMER, 2011), as quais constituem um
importante guia para estudos de ecologia da polinizacdo ao nivel da comunidade.

A atracdo de polinizadores € um fator critico para o sucesso reprodutivo da maioria das
angiospermas (KEARNS et al., 1998). Entretanto, todas as estratégias utilizadas para atracao
mutualisticas envolvendo os polinizadores, sdo também potencialmente atrativas para
antagonistas, como pilhadores (MALOOF; INOUYE, 2000; GALEN; CUBA, 2001; IRWIN et
al., 2001) e florivoros (NITAO; ZANGERL 1987; ZANGERL; RUTLEDGE, 1996; WOLFE,
1997). Assim como os polinizadores, antagonistas também podem exercer pressdes nas
caracteristicas florais (STRAUSS; WHITTALL, 2006). Como exemplo podemos citar a
mudanca na coloracdo das pétalas de Raphanus sativus (Brassicaceae) em consequéncia da
herbivoria foliar (STRAUSS et al., 2004). Talvez a grande oportunidade para a conflitante
selecdo de polinizadores, pilhadores e herbivoros por caracteristicas florais é quando juntos,
polinizadores e antagonistas de plantas, usam 0os mesmos atrativos para localizar e manipular
plantas (BRODY; MITCHELL, 1997).

Assim como diferentes atributos, as plantas podem apresentar diferentes tipos de
sistemas sexuais (BAWA, 1980, sensu RICHARDS 1986). DARWIN (1876) foi o primeiro a
compreensivelmente documentar e explicar os diferentes tipos de sistemas sexuais das plantas.
O entendimento do sexo das plantas &€ importante, pois sua principal funcéo € a perpetuacao da
espécie. Mudanca nos padrdes dos sistemas sexuais pode influenciar profundamente a variacao
genética, especiacdo e diversificacdo evolutiva (BARRETT, 1998). A evolugdo do sistema

reprodutivo pode estar sujeito a agdo de agentes nao polinizadores, especialmente os herbivoros
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(STRAUSS; WHITTALL, 2006). Registro de que a florivoria pode ter influéncia na evolucéo
dos sistemas sexuais das plantas foi mencionado por ASHMAN (2002).

De uma forma geral, os estudos de polinizacdo de espécies da Caatinga centram-se
principalmente sobre estudos de espécies individuais (PINHEIRO et al., 1991; VOGEL;
MACHADO, 1991; MACHADO; SAZIMA, 1995; LEWIS; GIBBS, 1999; KIILL,
DRUMMOND, 2001; QUIRINO; MACHADO, 2001; MACHADO etal., 2002; LOCATELLI;
MACHADO, 2004; ALVINO et al., 2011; NEVES et al., 2011), com poucos estudos ao nivel
da comunidade (ver MACHADO 1990, 1996; MACHADO; LOPES, 2002, 2003, 2004).
Importantes estudos de comunidade para a Caatinga foram desenvolvidos por MACHADO &
LOPES (2003, 2004), no quais as autoras analisaram os padrdes gerais das flores de 147
espeécies de trés diferentes localidades, o que permitiu descrever e calcular as proporcdes dos
diferentes atributos florais e sistema sexuais para as plantas da Caatinga, possibilitando a
comparagdo com outros ecossistemas. Os resultados de MACHADO & LOPES (2004)
mostram que a diversidade e singularidade na vegetacao e na biologia reprodutiva nas plantas
da Caatinga é um assunto de fundamental importancia.

Atributos florais como cor, forma, odor e tamanho tém sido utilizados nos estudos de
comunidade em diferentes ecossistemas, ndo apenas pela importancia na relacdo planta-
polinizador, mas também por influenciar no sucesso reprodutivo da planta (MACHADO;
LOPES, 2003, 2004). A polinizacdo é uma fase critica na reproducdo das plantas e, portanto,
na manutencao e evolucdo das espécies e comunidades. Embora a maioria dos estudos de
polinizacdo foque em uma ou poucas espécies, uma perspectiva da comunidade é importante
para direcionar o caminho para estudos especificos, para comparar diferentes ecossistemas, para
a partilha de conhecimento e competicdo por recursos e seus efeitos sobre a estrutura da
comunidade, e para orientar programas de conservacdo nos ecossistemas ameacados
(SAUNDERS et al., 1991; RATHCKE; JULES, 1993; AIZEN; FEINSINGER, 1994;
MURCIA, 1995, 2002; KEARNS; INOUYE, 1997; RANTA et al., 1998; RENNER, 1998).
Além disso, ha uma auséncia de estudos em nivel de comunidades que mostre relacdo entre
atributos florais, sindromes de polinizagdo, sistemas sexuais e florivoria, ou como a florivoria
se comporta numa comunidade em escala espago-temporal e a relagdo com a fenologia das

espeécies vegetais da comunidade evidenciando a importancia do presente estudo.
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amplitude da florivoria de espécies na Caatinga, Nordeste do Brasil

Manuscrito a ser enviado ao peridédico Annals of Botany

23



Disponibilidade espago-temporal de recursos como reguladores da intensidade e amplitude da
florivoria de espécies na Caatinga, Nordeste do Brasil

Kelaine de Miranda Demetriol”, Gabriel Mendes!?, Ariadna Valentina Lopes? e Isabel

Cristina Machado?
!Programa de Pds-Graduagio em Biologia Vegetal, Universidade Federal de
Pernambuco, Recife 50670-901, Brasil; 2Departamento de Botanica, Universidade
Federal de Pernambuco, Recife 50670-901, Brasil.

Florivoria vs. Fenologia

*For correspondence. E-mail: kelainemd@yahoo.com.br

24



4.1 RESUMO

- Contexto e objetivos: Apesar da florivoria integrar as forcas seletivas da polinizagdo e
herbivoria em um sé fenémeno com implicacdes no sucesso reprodutivo e desenvolvimento da
comunidade, pouco se sabe como a florivoria responde espaco-temporalmente a disponibilidade
de recursos oferecidos pela comunidade de plantas em ambientes com alta sazonalidade. Neste
estudo identificamos variagdes na intensidade e amplitude da florivoria em resposta as
fenofases de brotamento e floracdo da comunidade arboreo-arbustiva na Caatinga
pernambucana.

- Métodos: Com base em 510 individuos amostrados em 10 parcelas de 10x50m, foram
calculados dois aspectos da florivoria na comunidade: o indice de dano floral (intensidade) e a
proporcéao de espécies com dano (amplitude).

- Principais resultados: Nas 71 espécies estudadas foram encontrados todos os padrbes de
floragdo, de continuo a supra-anual, tendo apresentado os verticilos de protecdo (sépalas e
pétalas) como as principais estruturas florivoradas (85,96%). A amplitude da florivoria na
comunidade respondeu significativamente a floracéo (r2 = 0,91; p < 0,0001) e brotamento foliar
(rz2 =-0,64; p = 0,0334). Ja a intensidade da florivoria respondeu apenas ao brotamento (r2 = -
0,68; p = 0,0201).

- Conclusoes: Este resultado reforca a ideia de que a reducdo na oferta de recursos durante o
ano, tanto de brotos como de flores, restringe a ocorréncia da interacdo a sitios com maior
disponibilidade desses recursos, ao mesmo tempo em que aumenta a intensidade da florivoria.
Essa dindmica no padrdo de florivoria em comunidade de plantas em ambientes sazonais exerce
grande influéncia principalmente sobre espécies com floracdo assincrénica coma a comunidade,
guando operam como unico recurso para florivoros. Este trabalho sugere que o equilibrio da
disponibilidade temporal de recursos para florivoros e a proporcao de espécies que fornecem
tais recursos é a chave principal para a manutencdo de florivoria na Caatinga em niveis

ecologicos sustentaveis.

Palavras-chave: Brotamento, Caatinga, floracao, indice de dano floral, sazonalidade.
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4.2 INTRODUCAO

A relacéo planta-florivoro interfere de forma direta e indireta na reproducdo das plantas,
seja devido a perda de gametas ou de atratividade para polinizadores (Inouye 1982, Evans et al.
1989, Wallace & O’Dowd 1989, English-Loeb & Karban 1992, Cunningham 1995, Krupnick
et al. 1999). Tal relacdo planta-florivoro integra as forcas seletivas da polinizacdo e herbivoria
(McCall & Irwin 2006) em um sé fendmeno com implicacdes no sucesso reprodutivo em varios
niveis de organizacdo bioldgica, seja especifico, populacional ou de comunidades. Embora
alguns estudos ja tenham avaliado os efeitos da florivoria em nivel especifico (Karban & Strauss
1993, Penet et al. 2009) e populacional (Krupnick et al. 1999; Cascante-Marin et al. 2009, Faast
& Facelli 2009), pouco se sabe como a florivoria responde espaco-temporalmente a
disponibilidade de recursos oferecidos pela comunidade de plantas em ambientes com alta
sazonalidade.

De uma forma geral, estudos de ecologia e de evolucdo sugerem que a fenologia de
floracdo tenha se desenvolvido para atingir o0 maximo sucesso reprodutivo (Strauss & Whittall
2006, Elzinga et al. 2007). Por exemplo, mudancas temporais na intensidade da florivoria sdo
observadas (Evans et al. 1989; English-Loeb and Karban 1992; Bishop and Schemske 1998;
Pilson 2000; Mahoro 2002; Sharaf & Price 2004; Juenger et al. 2005; Tarayre et al. 2007; Oguro
and Sakai 2009) e indicam uma regulacdo existente no tempo de floracdo das espécies para
evitar a florivoria (Elzinga et al. 2007). Além disso, a abundancia e composicdo de herbivoros
de uma comunidade podem variar geograficamente (Lewinsohn et al. 2005), e a variagdo
espacial na florivoria pode ser um importante agente para diferenciar a fenologia de floragéo
(Kawagoe & Kudoh 2010). Assim, o estudo da fenologia em escala de comunidade é de extrema
importancia, pois através dele podemos saber como se distribui diferentes tipos de recursos, e
como se d&o as interacOes em escala temporal e espacial, para grupos funcionais distintos, como

polinizadores, dispersores e herbivoros.

26



Naturalmente, a florivoria apresenta relacdo direta com a fenologia de floracdo das
espécies (Kawagoe & Kudoh 2010), uma vez que a flor é o principal ou Unico recurso dos
florivoros. Assim, € razoavel acreditar que esta relacéo direta entre a florivoria e a fenologia de
floracdo se estenda para o nivel da comunidade. Embora estudos recentes tenham demonstrado
que inimigos naturais, como herbivoros e florivoros, possam atuar como reguladores tanto de
caracteristicas florais como da fenologia de floracao (Strauss & Irwin 2004; Elzinga et al. 2007;
Kolb et al. 2007; Strauss & Whittall 2006; Ehrlén & Minzbergova 2009), fatores abidticos
como precipitacdo, exercem forte influéncia sobre a fenologia da comunidade (Machado et al.
1997) em ambientes com grande sazonalidade. Tal varia¢do climatica pode estender ou encurtar
no espaco e no tempo a fenologia de floragdo e consequentemente as interacdes ecologicas entre
planta e florivoro (Elzinga et al. 2007). Assim, como resultado da fenologia, a florivoria pode
apresentar variacOes espaciais e temporais ao longo do ano, principalmente se considerarmos
gue ambientes com grande sazonalidade sejam determinantes para as fenofases das espécies
(Machado et al. 1997, Williams et al. 1999), permitindo diferentes tipos de sincronia de floracéo
e diferentes padr@es de oferta de recurso aos florivoros.

Além disso, podemos sugerir que a florivoria ocorra em dois niveis (vertentes)
complementares, porém distintos. O primeiro ¢ a intensidade da relacdo entre planta-florivoro
no nivel do individuo. Esse padrdo esta refletido na intensidade do dano floral, que abrange
desde danos parciais (como pétalas ou estames) até a remocdo completa da flor (Willmer 2011).
Neste caso, a intensidade da florivoria responderia positivamente ao ambiente em escassez de
recursos (poucos individuos florescendo ou muitos florescendo, mas com flores diminutas),
quando florivoros se concentrariam em determinados locais, fontes de recurso. E o segundo
padréo é a amplitude dessa interacdo no nivel da comunidade, representada pelo nimero de
especies da comunidade que apresenta tal interagdo. Assim, amplitude da florivoria responderia

positivamente a abundancia de recurso (comunidade florescendo), momento em que as
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interacdes estdo espacialmente dispersas em toda a comunidade. Neste contexto, espera-se que
intensidade e amplitude da florivoria respondam distintamente as fenofases de floracdo e
brotamento da comunidade. Assim, apenas analisando essa duas vertentes em conjunto,
podemos inferir como a florivoria varia temporal e espacialmente em resposta a fenologia e a
distribuicdo das espécies na comunidade.

Em ambientes sazonais como a Caatinga, a precipitacao € ainda mais determinante para
as fenofases reprodutivas e vegetativas das espécies (Machado et al. 1997, Griz & Machado
2001, Barbosa et al. 2003), e é esperado que as interacdes interespecificas planta-animal sejam
ainda mais intensas e dependentes da sazonalidade. Baseado na ideia de que flores e brotos
foliares atuem como dois recursos alternativos que compdem a dieta dos herbivoros florivoros
e que a quantidade e distribui¢do do recurso entre as espécies de planta na comunidade sao
fatores determinantes para a expressdo da interacdo planta-animal, neste estudo testamos as
hipbtese de que (i) a amplitude da florivoria responda positivamente a intensidade de floracéo
e negativamente ao brotamento; e que (ii) a intensidade da florivoria responda negativamente a

intensidade de floracédo e brotamento.

4.3 MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi desenvolvido em uma paisagem de Caatinga no municipio de Parnamirim
(8°5’S; 39°34°W; Fig. 01), localizada no sertdo do Estado de Pernambuco, na microrregido de
Salgueiro, nordeste do Brasil (Fig. 01). O clima da regido é considerado Tropical Semiarido
(BSwh’) com temperatura e precipitacdo médias anuais de 26°C e 569mm, respectivamente,
com estacdo chuvosa entre os meses de janeiro e abril. A area estudada esta a altitude média de
393m e apresenta dois tipos de solo predominantes: regossolo e bruno nédo-célcico (Santos et

al. 1992). A vegetacéo é representada por uma caatinga hiperxerofila, com trechos de Floresta
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Caducifolia em uma fisionomia predominantemente arbustivo-arborea (CPRM - Servico
Geologico do Brasil 2005, Santos et al. 1992).

Atualmente, a Caatinga ocupa 70% do Nordeste Brasileiro, com ca. 800.000km?,
abrangendo uma estreita faixa do Estado de Minas Gerais e oito dentre os nove Estados da
regido Nordeste (Leal et al. 2003, Padro 2003). Hoje, ela é considerada uma das grandes areas
naturais do planeta (Wilderness; Gil 2002), consistindo em um ecossistema de floresta tropical
seca que apresenta alto grau de endemicidade de grupos vegetais e animais (Leal et al. 2003).
Apesar de reter mais de 70% de sua distribuicdo original, esse ecossistema apresenta grande
influéncia antropica, que vai desde assentamentos urbanos ao uso da terra pela pecuaria e
latifandios de monocultura (Sampaio et al. 1995, MMA 2002). Um dos maiores problemas
desse ecossistema € o processo de desertificagdo em diversos pontos da regido, potencializada
pela extracdo irregular de biomassa vegetal e aumento da exposicdo dos solos (MMA 1998).
Este cenario torna a Caatinga um interessante e eficiente modelo de floresta tropical seca para
se compreender fenébmenos bioldgicos relacionados a sazonalidade ambiental em diversos

niveis de organizacao bioldgica.

Desenho amostral e levantamento floristico

Foram amostradas dez (10) areas de interior de caatinga através de parcelas de 50 x 10m
distanciadas entre si no minimo 400m, distribuidas em quatro principais areas na paisagem de
estudo, de forma a abranger os diferentes tipos vegetacionais da regido. Em cada parcela foram
identificados todos os individuos de habito arboreo, arbustivo e trepadeiras, incluindo as
cactaceas. Os ramos coletados com estruturas vegetativas e reprodutivas das espécies foram
herborizados e identificados para registro do estudo. O material foi incorporado ao acervo do
Herbario UFP — Geraldo Mariz, da Universidade Federal de Pernambuco como espécime-

testemunho.
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Fenologia da comunidade

Para obtencédo dos dados fenologicos foram marcados e acompanhados mensalmente até
cinco individuos por espécie em cada parcela, no periodo de janeiro de 2010 a dezembro de
2011. Em cada comunidade, foram avaliadas as fenofases de brotamento e floracdo. Ambas
fenofases foram determinadas segundo o percentual de intensidade de Fournier (1974), em uma
escala semi-quantitativa, com a aplicacdo de cinco categorias, sendo a primeira categoria 0
(zero), indicando auséncia de fenofase, e as categorias subsequentes de 1 a 4, com incrementos
de 25% na intensidade da fenofase. A frequéncia de floracao foi classificada segundo Newstrom
et al. (1994) como anual (um ciclo de floracdo por ano); continua (floracdo ao longo de todo
ano, podendo haver um curto intervalo sem flores); sub-anual (mais de um ciclo de floracdo no

periodo de um ano) ou supra-anual (intervalos de floracdo maiores do que um ano).

Florivoria: intensidade e amplitude do dano floral

Consideramos como florivoria a presenca de dano nos verticilos de protecdo e
reprodutivos das espécies amostradas, com excecdo dos grdos de pélen (ver McCall & Irwin,
2006). Para a obtencdo dos dados de florivoria, foram coletadas e fixadas em alcool 70%, 10
flores por espécie coletadas em no minimo dois individuos por parcela. No caso de apenas 0
individuo de acompanhamento fenoldgico estar em floracdo dentro da parcela, era entdo
selecionado o individuo da mesma espécie mais proximo a este.

Em cada flor amostrada foi determinado o percentual de area perdida por florivoria,
agrupando as flores em seis categorias de dano: categoria O (flor intacta), categoria 1 (de 1 a
5% de dano), categoria 2 (de 6 a 11%), categoria 3 (de 12 a 24%), categoria 4 (de 25 a 49%) e
categoria 5 (de 50 a 100% de dano), procedimento adaptado de Garcia-Guzman & Dirzo (2004).

Estas categorias foram definidas a partir da anélise de imagens digitalizadas das flores no
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software Scion Image. Flores que apresentavam dificuldades metodoldgicas no processo de
escaneamento foram categorizadas através da medicdo manual da area projetada sobre papel
milimetrado.

A partir deste material foi realizada a medicédo do indice de dano floral (IDF) calculado
através da formula:

IDF = [} (ni.i)]/N

,onde n; é o numero de flores em cada categoria de dano, i é a categoria de dano e N € o nUmero
total de flores amostradas de cada espécie (adaptado de Garcia-Guzman & Dirzo 2004). Por
fim, foi calculada mensalmente a proporcdo de espécies com florivoria (PEF) nas parcelas.
Neste trabalho utilizamos estas duas medidas distintas de florivoria para se reconhecer as
variacOes espaciais e temporais da interacdo planta-florivoro na comunidade. Ambas as
medidas (IDF e PEF) fazem referéncia a mecanismos diferenciados da interacdo planta-
florivoro. O IDF representa a magnitude da florivoria e o grau da interacdo planta-florivoro no
nivel do individuo. Ja a PEF representa a amplitude de florivoria e grau da interacdo planta-

florivoro no nivel da comunidade.

Analises estatisticas

Para testar as hipoOteses, foram aplicadas duas regressdes lineares mdltiplas para
reconhecer as relacBes causais entre os fatores fenoldgicos brotamento e floracdo da
comunidade e a florivoria. Como variavel resposta, utilizamos primeiro o IDF médio e
posteriormente a PEF das comunidades. Todas as variaveis que apresentaram distor¢fes quanto
anormalidade dos dados apos o teste de Mann-Whitney foram submetidas a transformagéo (Zar
2010). Para melhor compreensdo do padrao fenoldgico, foi construido o fenograma de floragao
para as espécies da comunidade. Por fim, foi construido um fenograma circular da comunidade

e foi utilizado o teste de Rayleigh para analise dos dados fenoldgicos (brotamento e floracéo)
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quanto a sazonalidade das fenofases (Zar 2010.). Os testes estatisticos circulares foram

realizados no software Oriana 4.0 e as demais analises estatisticas no software JMP v6.

4.4 RESULTADOS

As comunidades amostradas apresentaram em média 25,1 (+3,48) espécies e 50,3
(£8,16) individuos por parcela. No total, foram marcados 510 individuos para acompanhamento
fenoldgico distribuidos em 71 espécies, 54 géneros e 23 familias, sendo Fabaceae (22,54%),
Euphorbiaceae (14,08%), Cactaceae (9,86%) e Malvaceae (8,45%) as familias mais
representativas (Fig. 02).

Todos os padrdes de floracdo propostos por Newstrom et al. (1994) foram encontrados
(Tab. 01) variando desde continuo, como em Jatropha ribifolia (Euphorbiaceae), que floresceu
durante todos os meses do ano, a supra-anual, como Triplaris gardneriana (Poligonaceae), que
floresceu apenas no segundo ano de observacdo e Hymenaea martiana (Fabaceae) que nédo
floresceu ao longo do periodo de observacdo. Além disso, Capparis hastata (Capparaceae) e
Mimosa tenuiflora (Fabaceae) foram exemplos de espécie sub-anuais, € Croton sonderianus
(Euphorbiaceae), Fraunhofera multiflora (Celastraceae), Libidibia ferrea (Fabaceae) exemplos
de espécies com padrdo de floracdo anual.

No total, 61 espécies floresceram durante o ano e todas apresentaram grande variacao
do IDF, sendo os verticilos de protecdo (sépalas e pétalas), as principais estruturas florivoradas
(85,96%), sequidas de menores proporcdes de danos no gineceu e androceu (70,17%). Ambos
0s modelos de regressdo multipla apresentaram significancia estatistica (Tab. 02). A florivoria
representada pelo PEF respondeu significativamente a ambas as fenofases, sendo esta
relacionada positivamente com a floragéo (r2 = 0,91; p < 0,0001; Fig. 04b) e negativamente com

0 brotamento (r2 = -0,64; p = 0,0334). Ja a florivoria representada pelo IDF respondeu
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significativamente apenas a fenofase de brotamento foliar, sendo relacionadas negativamente

(r2=-0,68; p = 0,0201; Fig. 04a).

4.5 DISCUSSAO

O indice de dano floral e a proporcao de espécies com dano floral respondem de maneira
distinta ao brotamento e a floragcdo da comunidade de plantas e acompanha a variagéo sazonal
dessas fenofases da comunidade. Tanto a intensidade quanto a amplitude da florivoria séo
afetadas diretamente pela disponibilidade de recursos, seja de brotos foliares e/ou de flores para
os herbivoros. Esse resultado reforc¢a a ideia da existéncia de maior complexidade no padréo de
florivoria em comunidade de plantas em ambientes sazonais e sugere uma varia¢do tanto
temporal quanto espacial dessa interagdo. Ou seja, a reducdo na oferta de recursos durante o
ano, tanto de brotos como de flores, restringe a ocorréncia (reduz a amplitude) de interacéo a
sitios com maior disponibilidade desses recursos, ao mesmo tempo em que aumenta a
intensidade da florivoria.

A relacdo negativa entre a intensidade do dano floral e o brotamento foliar, sugere que
0 incremento de brotos no ambiente diminui a intensidade de florivoria, independente da
intensidade de floracdo. Isso ocorre devido a herbivoros generalistas, principalmente durante a
estacdo chuvosa, direcionarem a herbivoria ao consumo de brotos foliares com menores
quantidades de compostos secundarios (Coley & Barone 1996). Apesar de existir maiores niveis
de defesa contra herbivoros em tecidos mais valiosos para fitness da planta (McCall & Irwin
2006) e defesas induzidas em tecidos reprodutivos (McCall & Karban 2006, Strauss et al. 2004,
Zangerl & Rutledge 1996), na estacdo seca, insetos especialistas passariam a forragear ambos
brotos e flores das poucas espécies florescendo, 0 que tornaria a repeléncia quimica do tecido
floral uma estratégia de protecdo aos verticilos florais pouco eficiente contra insetos

especialistas. Neste sentido, o brotamento foliar atuaria como um fator que acaba favorecendo
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o deslocamento da florivoria para tecidos vegetativos com menores defesas (Coley & Barone
1996, McCall & Irwin 2006) e que comprometem menos a reproducado das plantas. Assim, esse
efeito do brotamento sobre a intensidade da florivoria resulta na preservacdo dos tecidos
reprodutivos.

Embora este estudo apresente evidéncias de que a intensificacdo do brotamento foliar
reduza ndo sO6 a intensidade do dano floral, mas também a amplitude da florivoria na
comunidade, a fenologia de floracdo surge como fator determinante de quanto a comunidade é
espacialmente atingida pela florivoria. Ou seja, 0 maior nimero de espécies em floracdo na
comunidade resulta em uma distribuicdo espacial do recurso mais ampla e consequentemente,
a interacao planta-florivoro se dard de forma mais extensa em toda comunidade. Além disso,
na estacdo chuvosa, momento em que ha o pico das fenofases de brotamento e floracdo na
Caatinga (Machado et al. 1997, Barbosa et al. 2003), também h& maior riqueza e abundéancia
de insetos (Wolda 1988, Zanella 2003, Credo-Duarte et al. 2005, Hernandez 2005, Hernandez
2007) devido a maior disponibilidade de recursos. Assim, a floracdo sincronizada da
comunidade, a maior disponibilidade de recurso e o maior nimero de insetos herbivoros no

ambiente resultariam no aumento da amplitude da florivoria na comunidade.

Consideracdes ecoldgicas da intensidade e amplitude da florivoria

De maneira geral, fatores abiGticos em ecossistemas que apresentam severidade de
condi¢cdes ambientais atuam como os principais determinantes das respostas bioldgicas das
comunidades vegetais (Machado et al. 1997, Williams et al. 1999). O regime de precipitagdo
na Caatinga atua como o principal fator determinante das respostas fenoldgicas relacionadas
tanto a processos vegetativos de regeneracdo da estrutura do habitat (e.g. brotamento) como

também a aspectos relacionados a reproducéo (e.g. floracdo) (Machado et al., 1997).
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Nosso modelo baseado na intensidade e amplitude da florivoria sugere um padréo para
florestas sazonais com efeitos claros sobre aspectos reprodutivos em nivel populacional. No
inicio da estacdo chuvosa, poucas espécies florescem e se inicia o brotamento foliar na
comunidade. A florivoria apresenta entdo baixa amplitude e baixa intensidade (Fig. 05A), como
resposta a pouca floracéo e brotamento, afetada por um periodo anterior de seca e escassez de
recursos. Uma vez iniciada a estacdo de crescimento da comunidade, hd o aumento gradativo
no numero de animais presentes na comunidade, e consequentemente da herbivoria. Florescer
em sincronia com a comunidade reduz o efeito da florivoria sobre as espécies uma vez que
apesar da florivoria aumentar gradativamente em amplitude, este dano permanece diluido na
comunidade (Fig. 05B). Provavelmente, a baixa intensidade de dano é explicada pelo aumento
de brotos que servem como recurso para herbivoros, entre eles os florivoros durante a estacao
reprodutiva. Nesse momento (estacdo chuvosa) a comunidade atinge seu pico fenoldgico e
apresenta o maximo de floracdo. Ap6s o pico de precipitacdo, a amplitude da florivoria atinge
seu maximo e a comunidade inteira compartilha da interacdo (Fig. 05B-C). A partir dai, inicia-
se a reducdo na disponibilidade de recurso, determinada principalmente pela queda de folhas.
A intensidade do dano comeca entdo a aumentar e a amplitude a diminuir, restringindo a
florivoria a poucas espécies que florescem isoladamente (Fig. 05D).

Florescer durante a estacdo seca na Caatinga, momento quando poucas espécies estdo
em floracdo, pode ser uma estratégia reprodutiva para evitar competicao por polinizador (Sakai
et al., 2005), no entanto, as flores tornam-se importante fonte de recurso para herbivoros,
induzindo as espécies a apresentarem mecanismos de defesa relacionados aos atributos florais,
como o tamanho da flor (ver segundo capitulo). Assim, a presenca de flores ao longo do ano se
constitui uma importante fonte de recurso nao apenas para os polinizadores, mas também para
os herbivoros, visto que a Caatinga é um ambiente de floresta seca com baixa disponibilidade

de recurso por até oito meses no ano (Machado et al. 1997), muitas vezes com auséncia quase
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que total de folhas, evidenciando assim a importancia da interagdo planta-florivoro. Este
trabalho sugere a existéncia de um ajuste muito fino entre a disponibilidade temporal de
recursos (fenofases das espécies) para florivoros da comunidade e a proporcéo de espécies que
fornecem tais recursos € a chave principal para a manutencdo de florivoria na Caatinga em
niveis ecologicos sustentaveis e perpetuar as relacdes interespecificas de maneira equilibrada

neste ecossistema.
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4.8 FIGURAS

Figura 1. Localizacdo da area de estudo. Municipio de Parnamirim, sertdo do Estado de

Pernambuco, Nordeste do Brasil.
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Figura 2. Porcentagem de familias vegetais presente no estudo. Municipio de Parnamirim, PE.

42



Brotamento Floracéo

setembro abril setembro abril

agosto agosto

julho junho julho junho

Figura 3. Fenogramas das fenofases de brotamento e floracdo da comunidade de plantas no

municipio de Parnamirim, PE, Nordeste do Brasil.

(a) _ (b)

IDF
PEF

R?=0,91
0 T T T T =

0 5 10 15 20 25 30 35 40 Q 5 10 15 20 25
Brotamento Floragdo

Figura 4. RelacGes entre o indice de dano floral (IDF) médio e o brotamento foliar (R2 = -0,68;
p =0,0201) (A). Relacdo entre a proporcéo de espécies florivoradas (PEF) e o brotamento foliar
(R?2=-0,64; p=0,0334) (B) e a floragéo (R2=10,91; p <0,0001) (C) das espécies estudadas em

Parnamirim, PE, Nordeste do Brasil.
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Figura 5. Possivel comportamento da florivoria em intensidade (tamanho dos circulos) e

amplitude (n° de circulos) ao longo do ano em comparacéo a precipitacdo média historica, ao

namero de espécies em floracdo e em brotamento no municipio de Parnamirim, PE.
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Tabela 1. Fenograma da intensidade de floracio das espécies estudadas em Parnamirim, PE, Nordeste do Brasil, de acordo com Fournier et al. 1974 (||} =

4,8 =3; =2; =1;]]=0; = estagdo chuvosa).

2010 2011
Mai Jun Jul Ago Set Out Nov r Mai Jun Jul Ago Set Out Nov-

Espécie

Fraunhofera multiflora

Manihot sp.

Combretum sp.

Croton sonderianos
Sapium alandulatum
Cnidoscolus auercifolius
Cnidoscolus urens
Guetarda anaelica
Cuspidania sp.
Indeterminada

Libidibia ferrea
Bauhinia cheilantha
Sida aalherensis
Pavonia cancellata
Pumblaao scandens
Piptania stipulacea
Oxalis psoraleoides
Jacauemontia sp.
Pseudobombax marainatum
Senna macranthera
Senna acuruensis
Cordia trichothoma
Amburana cearensis
Tacinoa palmadora
Mvracroduon urundeuva
Coclospermum vitifolium [

Schinopsis brasiliensis

Cissgs decidua |

Cordiera concolor

Enterolobium sp. [
Spondias tuberosa

Ervtroxvlum sumbrotundum. -
Anadenanthera colubrina

Commiphora leptophloeos _-
Croton rhamnifolius

Bauhinia cf. pentandra

Inomea cf. rosea

Tripnlarisaardneriana -

Mimosa tenuiflora

Prockia crucis ‘
Dalberaia cearensis

Cnidoscolus vitifolius
Cordia leucocephala

Jatropha ribifolia [
Melochia tomentosa

. -
e -

i

_
—-
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Poincianella microphvlla
Cereus iamacuru
Helicteres cf. mollis
Ditaxis desertorum
Parapiptadenia zehntneri
Pilosocereus aounellei
Pilosocereus pachvcladus
Poincianella pvramidalis
Herissantia tiubae
Solanum aardneri
Tacinaa inamoena
Arroiadoa rhodantha
Aspidosperma pvrifolium
Bromelia laciniosa
Canpparishastata
Guapira laxa

Handroanthus impetiainosus

Inomoea asarifolia
Melocactus zehntneri
Hvmenaea cf. martiana
Neoalaziovia varieaata
Canparis sp.

Chloroleucum sp.
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Tabela 2. Resultados da andlise de estatistica circular para as fenofases e IDF das espécies

de Caatinga estudadas em Parnamirim, PE, Nordeste do Brasil.

o Fenofases
Variaveis
Brotamento Floracéo
N° de obs.(N) 1535 819
Angulo médio 27,349° 40,408°
Més de pico Janeiro Fevereiro
Desvio padrédo
_ 75,945° 70,213°

circular
Comprimento

. 0,415 0,472
médio do vetor (r)
Teste de Rayleigh 0,00 0,00
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5 CAPITULO 2

Diferentes estratégias florais e sindromes de polinizagdo determinam a intensidade
de florivoria na Caatinga, Nordeste do Brasil.

Manuscrito a ser enviado ao periddico Plant Biology
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5.1 Resumo

As flores apresentam variacOes de atributos relacionadas com seu principal grupo
polinizador, que s&o criticos para 0 sucesso reprodutivo na maioria das angiospermas.
Porém, diferentes atributos florais também podem apresentar atratividade diferenciada
para florivoros. Considerando as variagc6es de cor, forma, tamanho e recurso floral como
importantes na atracdo de insetos, neste estudo sugerimos que o consumo sobre material
reprodutivo pode ser relacionado aos atributos florais mais atrativos aos florivoros.
Utilizando uma amostragem de 10 parcelas de 10x50m na comunidade arboreo-arbustiva
na Caatinga, e um conjunto de quatro atributos florais (cor, forma, tamanho e recompensa
floral), além da sindrome de polinizacdo, buscamos quais estados destes atributos
apresentam maiores indices de dano floral (IDF) na comunidade. Analisando
individualmente os atributos, os resultados mostram que flores amarelas (F = 4,4748; p =
0,0019), em forma de estandarte (F = 6,2481; p < 0,0001), muito grandes (F = 18,5460;
p < 0,0001) e que ofereciam poélen como recurso floral primério (t = -2,81; p = 0,0055)
apresentam os maiores IDF na comunidade. Além disso, dentre as sindromes de
polinizacdo analisadas, quiropterofilia e melitofilia apresentaram os maiores IDF (F =
6,8502; p < 0,0001). Como esperado, para todos os atributos florais, existem estados que
apresentam uma susceptibilidade natural maior a florivoria. Da mesma forma, as
diferentes combinagdes destes atributos, representadas pelas sindromes de polinizacao,
também apresentam vulnerabilidade diferenciada. Nossos dados mostram que essa maior
susceptibilidade de alguns estados de atributos a florivoria parece ndo ser dependente de
sua frequéncia na comunidade, mas sim representa um padrdo deterministico real de
florivoria sobre subgrupos de atributos florais especificos. Esse padréo reforca a ideia que
a interacdo com antagonistas pode ser um fator tdo importante na selecdo de atributos
florais quanto a interacdo com polinizadores. Assim, espécies que agrupam o subconjunto
de atributos mais atrativo aos florivoros, certamente apresentardo maior vulnerabilidade

pelo efeito somado de suas caracteristicas.

Palavras-chave: Atributos florais, floresta seca, indice de dano floral, herbivoria.
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5.2 Introducao

As flores apresentam variagOes de formas, cores, tamanhos, entre outros atributos,
que servem como sinalizadores e atrativos para polinizadores, sendo este um fator critico
para o sucesso reprodutivo da maioria das angiospermas (Kearns et al. 1998, Willmer
2011). No entanto, muitas das estratégias utilizadas para esta atracdo mutualistica sdo
também potencialmente atrativas para antagonistas, como os florivoros (Nitao & Zangerl
1987, Zangerl & Rutledge 1996, Wolfe 1997). Tais estratégias de vida (caracteristicas
florais) estdo relacionadas com o principal grupo polinizador de uma dada espécie (Faegri
& Pijl 1979, Endress 1994, Proctor et al. 1996). Ao mesmo tempo, diferentes espécies de
plantas com atributos florais distintos também podem apresentar intensidades de dano
diferente, sugerindo uma atratividade diferenciada dos florivoros por determinados
atributos florais (Leege & Wolfe 2002, Botto-Mahan et al. 2011). Apesar de Varios
estudos ja terem mostrado a importancia e influéncia da frequéncia de atributos em
diversos ecossistemas na atracdo de polinizadores e no sucesso reprodutivo das plantas
(Machado & Lopes 2003, 2004), pouco se sabe a respeito do perfil das espécies mais
sujeitas a florivoria.

O dano causado pela florivoria afeta ndo s6 o sucesso reprodutivo da planta pela
perda de gametas e pela reducdo na frequéncia dos servigos de polinizacdo, mas, também
a disponibilidade de recursos para o polinizador (Krupnick et al. 1999). Tais efeitos, em
nivel populacional, podem limitar a capacidade reprodutiva da espécie vegetal e, em nivel
de comunidade, comprometer a oferta de recursos para diversos outros animais que
interagem com a comunidade de plantas (Willmer 2011). Além do impacto instantaneo e
evidente da florivoria sobre a comunidade, considera-se hoje que a interacdo planta-
florivoro pode ser um fator de coevolugdo determinante para a expressdo dos caracteres

das plantas, tdo forte quanto a interagéo de plantas com seus polinizadores, pois raramente
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polinizacéo e herbivoria operam independentemente nos processos evolutivos (Strauss &
Armbruster 1997, Strauss & Whittall 2006). Assim pode-se sugerir que a florivoria, tem
sido um mecanismo fundamental do processo evolutivo e desenvolvimento das
comunidades vegetais (Strauss & Whittall 2006).

Neste contexto, os insetos tem papel fundamental, pois s&o reconhecidamente os
herbivoros mais vorazes no que diz respeito a quantidade de material vegetal que
consomem em florestas tropicais (Coley & Barone 1996). Assim, 0 consumo sobre
material reprodutivo pode ser relacionado as caracteristicas ou atributos florais mais
atrativos a este grupo. Considerando que um dos principais sentidos dos insetos é a visao,
é esperado que atributos como cor, forma e tamanho floral sejam importantes fatores de
atracdo para os herbivoros. De modo geral, 0s insetos possuem caracteristicas
semelhantes de visdo (Briscoe & Chittka 2001) com trés pontos 6timos nos comprimentos
de onda préximos de 350, 450 e 550nm (Chittka 1996, Briscoe & Chittka 2001). As cores
mais perceptiveis aos insetos estdo entre o violeta, verde e amarelo (~380-590 nm),
diferentemente das cores vermelha e laranja (~590-704 nm; Chittka 1996, Briscoe &
Chittka 2001). Quanto a forma das flores, o arranjo floral das pétalas e estames e a
localizagéo do recurso influenciam na escolha da flor tanto por polinizadores como por
florivoros (Galen & Cuba 2001, Leege & Wolfe 2002, McCall & Barr 2012). Desta
forma, flores com estruturas mais expostas e de féacil acesso possuem uma
susceptibilidade maior a herbivoria floral. Além disso, o tamanho floral ¢
reconhecidamente um fator relevante para atracdo ndo sé para polinizadores (McCall &
Irwin 2006, Teixido et al. 2011) como também para os florivoros, sendo as flores maiores
mais visiveis e de facil localizacdo (McCall & Irwin 2006, McCall & Barr 2012).

Além dos atributos visuais, o recurso floral € a fonte de recompensa e atrativo

primario dos visitantes florais (Faegri & Pijl 1979). Dos recursos florais disponiveis
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(pblen, néctar, Oleo, resina ou perfume) apenas o néctar e o0 pdlen sdo utilizados para
alimentacdo. O néctar é a principal secre¢cdo vegetal rica em agUcar, que pode conter
baixos niveis de aminoacidos, proteinas, lipidios, vitaminas, compostos secundarios, bem
como outros compostos organicos e minerais (Baker & Baker 1983). O pélen, no entanto,
é principalmente uma fonte de compostos nitrogenados, além de esterdis, lipidios e
carboidratos (Roulston & Cane 2000). Por outro lado, recursos como o 6leo, resina ou
perfume, sdo recursos utilizados principalmente por abelhas para alimentacéo de larvas,
construcdo de ninhos e atragdo de fémeas, respectivamente (Dressler 1982, Armbruster
1984, Buchmann 1987, Vogel & Machado 1991, Armbruster 1996, Michener 2000, Alves
dos Santos et al. 2007). Por fim, os odores florais sdo conhecidos como sinénimos de
atrativo para polinizadores (Faegri e Van der Pijl 1979), no entanto, muitos dos mesmos
compostos também podem funcionar como chamarizes para antagonistas ou atracdo de
inimigos naturais de herbivoros (Theis 2006, Andrews et al 2007).

Em sintese, da mesma forma, conjuntos especificos de atributos florais
determinam diferentes sindromes de polinizacdo através de caracteristicas morfoldgicas,
fisiologicas e ecoldgicas (Faegri & Pijl 1979, Endress 1994, Proctor et al. 1996; Willmer
2011), estas mesmas caracteristicas podem determinar o potencial de atratividade
(vulnerabilidade) de uma flor para o florivoro. Considerando que a cor, a forma, o
tamanho e o recurso floral sejam importantes fatores de atracdo para 0s insetos, neste
estudo sugerimos que diferentes estados destes atributos sdo determinantes para a
intensidade do dano floral. Utilizando uma comunidade arbustivo-arbdrea de Caatinga
em um ambiente de sazonalidade marcante, testamos as hipdteses de que (i) flores com
cores mais visiveis aos insetos (lilas-verde-amarelo); (ii) em formato aberto (disco e
estandarte); (iii) maiores (muito grandes) e (iv) que apresentem néctar com recurso floral,

apresentam maior indice de dano floral. Além disso, esperamos que as flores com
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sindromes de polinizacdo que oferecam mais recursos utilizados por insetos (melitofilia)
devam ser as mais florivoradas na comunidade. Neste estudo identificaremos quais
atributos florais apresentam maior susceptibilidade a florivoria por insetos na Caatinga, e
em seguida, abordaremos as implica¢cdes ecoldgicas da florivoria sobre tais atributos

florais, em nivel de comunidade.

5.3 Material e Métodos
Area de estudo

O estudo foi realizado em uma area de Caatinga do municipio de Parnamirim,
(8°5’S 39°34°W ¢ 393 m de altitude), localizada no sertdo do Estado de Pernambuco, a
570 quilémetros de Recife. A Caatinga é uma regido do nordeste do Brasil ocupada por
floresta tropical seca e vegetacdo arbustiva, pastagens e sistemas agricolas (Sampaio,
1995; MMA, 2002). E o quarto maior ecossistema do Brasil, depois da Floresta
Amazonica, do Cerrado e da Mata Atléantica (Aguiar et al. 2002), cobrindo quase 800.000
km2 (MMA, 2002), que € quase 50% da regido Nordeste e 8,6% do pais (Hueck, 1972).
A Caatinga apresenta um tipo vegetacional exclusivo, ocorrendo apenas no Brasil (MMA
2002), sendo reconhecida como uma das 37 grandes regides naturais do planeta (Gil
2002). Os meses chuvosos na regido vao de janeiro a abril e o clima da area de estudo é
considerado Tropical Semi-arido (BSwh’) com temperatura e precipitagdo médias anuais
de 26°C e 569 mm, respectivamente. A vegetacdo local é representada por uma Caatinga
hiperxeréfila, com trechos de Floresta Caducifélia e apresenta uma fisionomia

predominantemente arbustiva-arborea (CPRM - Servico Geoldgico do Brasil, 2005).

Desenho amostral e levantamento floristico
Foram selecionadas e percorridas mensalmente, no periodo de 12 meses, 10

parcelas de 50x10m em quatro &reas diferentes em solo e vegetacdo, abrangendo a maior
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variedade de espécies vegetais possivel. Foram coletadas amostras de espécies de
diferentes habitos vegetais (arbustos, arvores, trepadeiras e cactos) para o estudo de
atributos florais, sindromes de polinizagdo e florivoria da comunidade. Os ramos
coletados com estruturas vegetativas e reprodutivas das espécies estudadas foram
herborizados e identificados para registro do estudo. O material foi depositado no
Herbario UFP — Geraldo Mariz, da Universidade Federal de Pernambuco como espécime-

testemunho.

Atributos florais

Para cada espécie foi registrados atributos florais como (i) cor, (ii) forma, (iii)
tamanho e (iv) recompensa floral, além da (v) sindrome de polinizacdo (Tabela 1). Para
as flores das espécies coletadas foram utilizadas cinco categorias de cor, levando em
consideracdo a cor predominante das pétalas e/ou sépalas: 1-branca, 2-esverdeada
(incluindo bege e creme), 3-amarela, 4-lilas/violeta (incluindo azul) e 5-vermelho
(incluindo laranja e rosa). Para o tipo floral, as flores foram classificadas quanto a
morfologia da corola e do célice e disposicdo dos elementos reprodutivos, considerando-
se sete categorias: 1-tubo, 2-goela, 3-disco, 4-pincel, 5-estandarte, 6-camara e 7-
inconspicuo (< 4mm), adaptado de Faegri & Pijl (1979). Para a determinacao do tamanho
floral, no minimo 10 flores por espécie foram mensuradas com o auxilio de um
paquimetro digital. As flores foram classificadas como 1-pequenas (< 10 mm), 2-médias
(>10 e <20 mm), 3-grandes (> 20mm ¢ <30mm) ¢ 4-muito grandes (> 30mm) (Machado
& Lopes 2003, 2004). Para as flores tubulares foi considerado o comprimento do tubo e
para as flores ndo tubulares foi considerado o didmetro da corola (distancia entre as pontas
opostas dos lacinios). Cinco classes de recurso florais foram consideradas: 1-polen, 2-

néctar, 3-0leo, 4-resina e 5-perfume. Em todas as classes apenas o atrativo primario foi
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levado em consideracdo. Por fim, as sindromes de polinizacdo das espécies foram
agrupadas em guildas de acordo com o principal vetor de polinizacdo, segundo
classificacdo de Faegri & Pijl (1979). As sindromes foram inferidas em campo (sempre
que possivel complementado com observacdo dos visitantes florais) e confirmadas
através de analises das estruturas florais em material fixado em alcool 70%, além de

consultas a literatura especializada disponivel.

Florivoria

Como ocorréncia de florivoria, consideramos a existéncia de danos aos verticilos
de protecdo e reprodutivos, com excecdo aos graos de polen, segundo McCall & Irwin
(2006). Para a obtencdo dos dados de florivoria, 10 flores por espécie por parcela foram
coletadas e fixadas em &lcool 70% para medi¢do do indice de dano floral (IDF) em
laboratério. As flores foram selecionadas aleatoriamente em no minimo dois e no méaximo
10 individuos dentro da parcela ou no perimetro de 10m fora da parcela. Para cada flor
selecionada foi determinada a florivoria (porcentagem de &rea perdida), agrupando as
flores em seis categorias de dano: categoria O (flor intacta), categoria 1 (de 1 a 5% de
dano), categoria 2 (de 6 a 11%), categoria 3 (de 12 a 24%), categoria 4 (de 25 a 49%) ou
categoria 5 (de 50 a 100% de dano), procedimento adaptado de Garcia-Guzman & Dirzo
(2004). A florivoria foi estimada previamente através da visualizacdo direta com uma
descricdo detalhada dos danos, e posteriormente atraves da imagem digital das flores
escaneadas e analisadas no software Scion Image. Flores que apresentavam dificuldades
metodologicas no processo de escaneamento foram categorizadas através da medicao
manual da area projetada sobre papel milimetrado. Por fim, foi calculado o IDF para cada
espécie a partir da formula:

IDF =[¥. (ni.i)]N
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, onde n; € o nimero de flores em cada categoria de dano, i € a categoria de dano e N é o
namero total de flores amostradas de cada espécie (Garcia-Guzman & Dirzo 2004). A
partir do IDF foi vista a contribuigéo relativa de cada estado de atributo floral no conjunto
de flores que apresentaram dano. Além disso, florivoros presentes nas flores fixadas ou

observados em campo foram capturados e fixados em alcool 70% para identificagdo.

Anélise estatistica

Foram utilizadas analises de variancia (ANOVA) e testes-t para se reconhecer
diferengas significativas entre os IDF em diferentes estados de atributos, analisando cada
atributo (cor, forma, tamanho, recompensa floral e sindrome de polinizagdo) como fatores
individualmente. As analises foram realizadas com os valores médios do IDF (variavel
resposta) por espécies/parcela. Todos os procedimentos foram realizados no software

JMP 6.0 (SAS).

5.4 Resultados

No total foram amostradas 71 espécies distribuidas em 54 géneros e 23 familias,
com média de 25,1 (£3,48) espécies por parcela, sendo as familias Fabaceae (21,6%),
Euphorbiaceae (12,1%), Cactaceae (9,4%) e Malvaceae (9,4%) as mais representativas.
Os danos florais apresentaram variadas formas em diferentes estruturas, incluindo danos
nos verticilos de protecéo (brécteas, sepalas e/ou pétalas) e/ou reprodutivos (gineceu e/ou
androceu) (Figura 1). No total foram analisadas 61 espécies que floresceram durante o
ano de estudo e apresentaram o indice de dano variando de zero a cinco (indice maximo
de 50 a 100%), sendo os verticilos de protecdo, sépalas e pétalas, as principais estruturas
florivoradas (85,96%). Porém, em menor propor¢ao, houve também registros de danos ao

gineceu e androceu (70,17%). Os principais florivoros destas espécies foram larvas de
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Lepidoptera, Diptera e Coleoptera, assim como ninfas de Homopteras, Orthopteras e
Thysanoptera, e adultos de Coleoptera, Homopteras, Orthopteras e Thysanoptera.

Os resultados das analises para cada atributo encontram-se na Tabela 2. Com
relagdo ao atributo cor, as flores amarelas apresentaram a maior media de IDF, se
diferenciando significativamente das vermelhas, brancas e esverdeadas (F = 4,4748; p =
=0,0019; Figura 3A). Para o atributo forma, flores estandarte apresentaram a maior média
de IDF, diferindo significativamente das flores do tipo tubo, disco e inconspicua (F =
6,2481; p < 0,0001; Figura 3B). Ja para o tamanho floral, flores muito grandes foram
significativamente mais florivoradas do que as flores médias, e estas mais que flores
pequenas (F = 18,5460; p < 0,0001; Figura 3C). Apenas uma espécie com flores na
categoria grande foi encontrada, sendo esta retirada da analise para se evitar respostas em
funcdo de caracteristicas de uma Unica espécie. Quanto ao recurso floral, apenas os
recursos néctar e polen foram encontrados, sendo as flores com o recurso primario poélen
significativamente mais florivoradas (t = -2,81; p = 0,0055; Figura 3D). Por fim, a
sindrome de polinizacdo quiropterofilia e melitofilia apresentaram IDF
significativamente maiores que DPI (F = 6,8502; p < 0,0001; Figura 3E).

A comunidade apresentou 37,9% de flores brancas, 24,1% esverdeadas, 15,5%
amarelas, 13,7% vermelhas e 8,6% lilases. Todas as cores apresentaram algum percentual
de dano, sendo as cores branca (34,17%), amarela (25,75%) e creme/esverdeada
(19,85%), as que apresentaram maior frequéncia de dano na comunidade (Figura 4A). A
proporcao de formas florais entre as espécies estudadas foi de 34,5% tubo, 29,3% disco,
13,8% pincel, 10,3% estandarte, 6,9% inconspicuo e 5,2% goela. Dentre as espécies com
dano floral, 30,28% foram tubo, 23,32% disco e 19,74% estandarte, 14,56% pincel, 4,6%
goela e 2,62% inconspicua (Figura 4B). Na comunidade 42,4% das espécies foram da

categoria pequena, 28,8% muito grandes e 27,1% médias. Apesar disso, a frequéncia de
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diferentes tamanhos nas espécies com dano floral foi de 48,79% para muito grandes,
seguida de 26,5% para médias e 23,03% para pequenas (Figura 4C). Para o recurso floral,
92,98% das espécies apresentaram como recurso primario o néctar e 7,02% apresentaram
polen. Isso se reflete na comunidade com dano floral, a qual aproximadamente 85% das
espécies foram nectariferas. Finalmente, a sindrome de polinizacdo mais frequente na
comunidade foi a melitofilia (36,8%), seguida de DPI (33,3%), psicofilia (8,8%),
quiropterofilia, esfingofilia e ornitofilia, essas trés tltimas com 7% cada. Na comunidade
com danos, 43,59% das espécies foram melitofilas, seguidas de DPI (17,99%),
quiropterofilia (12,12%), esfingofilia (11,28%), ornitofilia (9,95%) e psicofilia (5,07%)

(Figura 4D).

5.5 Discusséo
Padré&o de florivoria sobre os atributos da comunidade

As combinacdes das distintas classes de atributos apresentados pelas flores de
todas as espécies analisadas mostraram diferentes susceptibilidades aos danos florais.
Como esperado, as cores que fazem parte do espectro de visdo dos insetos (amarela e
lilds; Briscoe & Chittka 2001) foram as mais florivoradas, sendo também as flores
amarelas as com maior frequéncia relativa de dano, quando comparada a sua proporcéo
de ocorréncia. Apesar de a cor verde estar dentro do espectro de visdo da maioria dos
insetos, ela apresentou a menor média de dano da comunidade, o que pode estar
relacionado ao tamanho das flores (um dos principais fatores de atracéo dos florivoros),
uma vez que a maioria das flores esverdeadas é pequena.

Outro fator de atratividade também importante é a forma das flores (Galen & Cuba
2001), que constitui o tipo floral. Nossos dados demonstram que dentre os diferentes tipos

florais, o estandarte apresentou a maior média de IDF da comunidade. Apesar de ser a
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quarta forma mais frequente na comunidade, este estado ocupa o terceiro lugar na
frequéncia relativa de espécies com dano, representando até 20% de todas as formas
florivoradas. Nesse caso, também, pode haver uma ligacdo entre cor e forma, visto que
as espécies que apresentaram altos valores de IDF foram as espécies Poincianella
pyramidalis, P. mycrophilla e Libidibia ferrea, todas da familia Fabaceae, com flores da
cor amarela e tipo estandarte.

Outro atributo relacionado a atratividade, talvez o mais relevante, € o tamanho das
flores (McCall & Irwin 2006, McCall & Barr 2012), uma vez que esta diretamente
relacionado a quantidade de recurso disponivel (Jonhson et al. 1995, Brunet & Sweet
2006, Teixido et al. 2011). Como esperado, flores maiores apresentam mais danos que
flores menores, tanto em intensidade de dano quanto em frequéncia relativa de dano na
comunidade, embora flores pequenas sejam mais frequentes. Estes dados sugerem que o
dano floral ndo dependa apenas da frequéncia relativa de um estado de atributo na
comunidade, ja que as flores pequenas foram as mais abundantes, porém as que
apresentaram menor frequéncia relativa de dano. Além disso, essa preferéncia por flores
maiores foi observada também, em nivel especifico, para Fragaria virginiana (Rosaceae)
e Cistus ladanifer (Cistaceae), quando tanto florivoros quanto polinizadores preferiram
flores maiores (Ashman et al. 2004, Penet et al. 2009, Teixido et al. 2011).

Quanto ao recurso floral, a alta propor¢édo de flores com néctar era esperado, ja
que este é o principal recurso floral das plantas da Caatinga encontrado em 71,5% das
especies (Machado & Lopes 2004). No entanto, as flores com polen (como recurso
principal) apresentaram os maiores valores de IDF. De uma forma geral, flores de polen
possuem anteras grandes e atrativas que podem fornecer importantes nutrientes via pdlen
para os florivoros (McCall & Irwin 2006). Além disso, o alto IDF das flores de polen

pode esta ligado ao fato destas flores serem em sua maioria muito grandes e amarelas (e.i.
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Senna macranthera e S. acuruensis). De modo geral, a redugéo dos recursos florais tem
interferéncia direta e indireta na atracdo dos polinizadores e no sucesso reprodutivo de
espécies vegetais (Krupnick & Weis 1999, Krupnick et al. 1999).

Os atributos cor e tamanho parecem estar sempre envolvidos na atracdo dos
florivoros, e em conjunto com outros atributos, podem potencializar a atracdo de
florivoros. Isso pode ser evidenciado indiretamente através de atributos como forma. Por
exemplo, flores estandarte (alta florivoria), apresentam coloragéo amarela, por outro lado,
flores verdes (baixa florivoria) sdo em geral flores pequenas. Em sintese, cada atributo
floral apresenta seu estado mais susceptivel a florivoria. Porém, espécies que agrupem
um subconjunto de atributos favoraveis a atracdo de florivoros, certamente apresentardo

maior vulnerabilidade pelo efeito somado de suas caracteristicas florais.

Implicagdes ecoldgicas da florivoria na comunidade

A diversidade dos fenotipos florais reflete a especializacdo pelo balango entre
reproducéo e defesa da planta, com base nas interagcdes planta-animal (polinizadores e
herbivoros) e as caracteristicas florais que promovem essas interacdes. Como esperado,
para todos os atributos florais na comunidade, existem estados de atributos que
apresentam uma susceptibilidade natural maior a florivoria. Da mesma forma, as
diferentes combinacGes destes atributos, representadas pelas sindromes de polinizacdo
estudadas, também apresentam vulnerabilidade diferenciada a florivoria. Essa maior
susceptibilidade de alguns estados de atributos a florivoria parece nédo ser dependente de
sua frequéncia relativa na comunidade, mas sim representa um padrao deterministico real
de florivoria sobre subgrupos de atributos florais especificos.

Uma evidéncia da florivoria direcionada a determinados atributos é a diferenca

entre os valores de dano floral para as sindromes melitofilia e DPIl. Apesar de ambas
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serem relacionadas a atracdo de insetos polinizadores, elas apresentam diferencas bem
evidentes. Por exemplo, a melitofilia, apesar de apresentar flores distribuidas em diversas
classes de tamanho, agrupa as caracteristicas mais vulneraveis a florivoria na comunidade
se consideramos cor, forma e recurso. De maneira geral, flores amarelas ou lilases fazem
parte do espectro de visdo dos insetos (Chittka 1996, Briscoe & Chittka 2001), da mesma
forma que flores estandarte, em sua maioria estdo relacionadas a atragdo desse mesmo
grupo polinizador (abelhas). Além disso, o pélen como recurso floral é exclusivo de flores
melitéfilas. Dessa forma, o conjunto desses atributos torna essa sindrome bastante atrativa
para grande parte dos insetos, inclusive dos florivoros, responsaveis pelo aumento da
florivoria nesta sindrome. Por outro lado, a sindrome DPI relne todos os estados dos
atributos menos vulneraveis a florivoria, como flores esverdeadas, inconspicuas,
pequenas e com néctar como recurso floral, apresentando a menor média de IDF da
comunidade. Apesar dessa sindrome ser a segunda mais frequente na comunidade (sendo
a primeira melitofilia), ela apresentou frequéncia de dano em aproximadamente metade
das amostras, sugerindo ser composta por um conjunto de atributos pouco atrativos, o que
compreendemos como uma forma de defesa contra florivoria (g.v. McCall & Irwin 2006)
baseada na sele¢do de atributos menos vulneraveis ao longo da evolucao.

Sabe-se que a interacdo com antagonistas pode ser um fator ainda mais importante
na selecdo de atributos florais do que a interacdo com polinizadores (Strauss Whitall
2007), caso os antagonistas consigam superar a resisténcia da planta e afetar seu fitness.
Neste sentido, isso exige que as espécies desenvolvam estratégias alternativas contra
antagonistas. Surpreendentemente, apesar da melitofilia, neste estudo, ser a sindrome
mais susceptivel a florivoria, ela é responsavel por um grande percentual das sindromes
em florestas tropicais (Bawa et al. 1985, Kress & Beach, 1994), bastante frequente no

Cerrado (Silberbauer-Gottsberger & Gottsberger 1988) e Restinga (Ormond et al. 1993),
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e chegando a mais de 43% das espécies da Caatinga (Machado & Lopes 2004). Assim,
pode-se dizer que a melitofilia é uma sindrome bem sucedida, apesar de ser a mais
florivorada. Esse sucesso na distribuicdo da sindrome melitéfila pode indicar um
equilibrio nas interacGes entre planta, polinizadores e florivoros, uma vez que se trata de
um processo coevolutivo antigo, onde as abelhas (principais polinizadoras) apresentam
grande eficiéncia de polinizacdo (Bawa 1990, Endress 1994, Fenster et al. 2004),
garantindo o sucesso reprodutivo das espéecies. Além disso, espécies melitdfilas investem
em grande producdo de flores principalmente nas estacGes de crescimento (Machado et
al. 1997), quando o recurso se torna abundante, podendo reduzir o impacto dos florivoros
na populacgéo (dados ndo publicados, capl).

Da mesma forma, a quiropterofilia e a esfingofilia que apresentaram as maiores
médias de IDF, sdo representadas principalmente por flores brancas e muito grandes
(Faegri & Pijl 1979). Flores enquadradas nessas sindromes sdo primordialmente noturnas,
e os principais florivoros dessas espécies sdo abelhas do género Trigona, que apresentam
habito diurno. Desta forma, 0 momento do dano também se torna um importante fator
para 0 sucesso reprodutivo das espécies vegetais (Oguro & Sakai 2009), visto que 0s
tubos polinicos das flores polinizadas na noite anterior ja devem ter atingido os 6vulos no
momento da florivoria, sem maiores consequéncias negativas a reproducdo sexuada
destas plantas (Rocha 2007).

Assim, embora algumas espécies possuam atributos florais favoraveis a florivoria,
admitimos que elas também possam apresentar mecanismos de defesa ndo so
morfologicos (com a sindrome DPI), mas também comportamentais como estratégias
expressas pelo ajuste fenologico de floracdo da espécie em sincronia com a comunidade
(ver capitulo 1), antecipacdo da antese e da visitacdo de polinizadores ao evento de

florivoria e o investimento na maior producdo de flores em conjunto com servicos de
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polinizacdo eficientes, que sdo exemplos de estratégias em nivel especifico para burlar a

susceptibilidade das espécies a florivoria.
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5.8 Figuras

Figura 1. Flores de espécies presentes em Parnamirim (PE). Flor de Herissantia tiubae
sem dano (A); flores com variados graus de danos: Jatropha mollissima (B); Poincianella
pyramidalis (C e J); Arrojadoa rhodantha (D); Coclospermum vitifolium (E); Senna
macranthera (F); Senna acuruensis (G); Melochia tomentosa (H); Tarcinga palmadora

(1); Cordia leucocephala (K) e Sida galheirensis (L).
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Figura 2. Resultados das andlises de variancia individuais para os indices de dano floral (IDF) em cada estado de atributos floral (A-D) e sindromes
de polinizacao (E), na comunidade arbustivo-arborea numa floresta tropical seca, nordeste do Brasil. Legenda: (A) Cor: Am = amarela, AzR =
azul/roxo, Ve = vermelho, Br = branco, Vrc = Esverdeado/creme; (B) Forma: Est = estandarte, Tub = tubo, Pnc = pincel, Goe = goela, Dsc = disco,
Incs = inconspicua; (C) Tamanho: MG = muito grande, M = média, P = pequena; (D) Recurso: pdlen, Nec = néctar; (E) Sindrome de polinizacao:

Qui = quiropterofilia, Esf = esfingofilia, Mel = melitofilia, Orn = ornitofilia, Psi = psicofilia, DPI = diversos pequenos insetos.
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Figura 3. Frequéncia de espécies com dano na comunidade () e frequéncia do respectivo atributo floral na comunidade (), Caatinga, NE do Brasil.
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Tabela 1. Atributos reprodutivos e suas categorias das espécies vegetais adotadas neste estudo.

Atributos florais

Categorias

1-branca, 2-esverdeada (incluindo bege e creme), 3-amarela, 4-

Cor violeta (incluindo lilas e azul) e 5-vermelho (incluindo laranja e
rosa);
Formal 1-tubo, 2-goela, 3-disco, 4-pincel, 5-estandarte, 6-camara e 7-

inconspicuo (< 4mm);

1-pequenas (< 10 mm), 2-médias (>10 e <20 mm), 3-grandes (>

2
Tamanho 20mm e <30mm) e 4-muito grandes (> 30mm);
Recompensa floral 1-polen, 2-néctar, 3-0leo, 4-resina e 5-perfume;
Sindrome de 1-Diverso Pequenos Insetos (DPI), 2-Esfingofilia, 3-Melitofilia,
Polinizagdo? 4-Ornitofilia, 5-Psicofilia e 6-Quiropterofilia.

L adaptado de Faegri & Pijl (1979);
2 de acordo com Machado & Lopes 2003, 2004;

Tabela 2. Resultados das analises de variancia individuais para os indices de dano floral (IDF)

nos atributos florais e sindromes de polinizacdo, em uma comunidade arbustivo-arborea em

floresta tropical seca, nordeste do Brasil.

Atributos florais gl SQ Fit p
Cor 4 5,7746 4,4748 0,0019
Forma 5 90,4181 6,2481 <0,0001
Tamanho 2 10,6800 18,5460 <0,0001
Recompensa floral 1 2,8218 -2,8100 0,0055
5 10,1632 6,8502 <0,0001

Sindrome de Polinizacao
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6 CONCLUSOES

Esta tese contribui pioneiramente para o conhecimento da florivoria em nivel de
comunidade, esclarecendo o padrdo espaco-temporal da florivoria em ambientes com
sazonalidade marcante, a exemplo da Caatinga; além de indicar um padrdo de florivoria
direcionada a flores com caracteristicas reprodutivas mais susceptiveis. A tese refor¢a a ideia
de que a disponibilidade de recurso é um fator primordial que rege diferentes aspectos da
florivoria sobre as espécies. A disponibilidade de brotos foliares e flores afetam em conjunto
tanto a intensidade quanto a amplitude da florivoria de maneira diferenciada. A reducdo na
oferta destes dois recursos durante estacfes mais restritivas do ano limita também a ocorréncia
da interacdo planta-florivoro a sitios com maior disponibilidade desses recursos (baixa
amplitude), ao mesmo tempo em que aumenta a intensidade da florivoria sobre as poucas
espécies que florescem. Os efeitos desse padrdo dinamico de florivoria sdo mais sensiveis
principalmente sobre espécies com floragdo assincrénica a da comunidade, momento em que
sd0 0 Unico recurso para florivoros. Ao mesmo tempo, determinados estados de atributos florais
apresentam maior susceptibilidade a florivoria, reforcando a ideia de um padréo deterministico
real de florivoria direcionada a subgrupos de atributos florais especificos. Assim, aléem da
interacdo com polinizadores, a interagdo com antagonistas atua como pressdo de selecdo sobre
atributos florais, sendo as espécies que agrupam o subconjunto de atributos mais atrativo aos
florivoros, mais vulneraveis pelo efeito somado de suas caracteristicas. Em sintese, a presenca
de flores ao longo do ano se constitui uma importante fonte de recurso ndo apenas para 0S
polinizadores, mas também para os herbivoros, visto que a Caatinga é um ambiente de floresta
seca com baixa disponibilidade de recurso durante um longo periodo do ano. Assim, o equilibrio
da disponibilidade temporal e espacial de recursos vegetais para florivoros e a propor¢édo de
espécies que fornecem recursos mais atrativos € a chave principal para a manutencdo de
florivoria na Caatinga em niveis ecologicos sustentaveis, perpetuando as relagdes

interespecificas de maneira equilibrada.
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ANEXO

Normas para publicacdo no periddico Annals of Botany em:

http://www.oxfordjournals.org/our_journals/annbot/for_authors/index.html

Normas para publicacdo no periddico Plant Biology em:
http://onlinelibrary.wiley.com/journal/10.1111/(ISSN)1438-
8677/homepage/ForAuthors.html
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