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coragem. O que Deus quer € ver a gente aprendendo
a ser capaz de ficar alegre a mais, no meio da alegria,
e inda mais alegre ainda no meio da tristeza! So
assim de repente, na horinha em que se quer, de
propdsito — por coragem. Serd? Era o que eu as vezes

achava. Ao clarear do dia.

Guimaraes Rosa, Grande Sertdo Veredas
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FIGURA 18. O principal polinizador de Angelonia integerrima, Centris (Hemisiella)
vulpecula em visita as flores: A. A fémea coletando 6leo. Note que, devido ao
comprimento do tubo da corola, todo o corpo da abelha permanece dentro da flor; B.
Transferéncia do 6leo das pernas anteriores para as posteriores, comportamento que
ocorre em intervalos regulares durante a coleta de oleo; C. Macho de C. (H.)
vulpecula em pouso sobre a planta, durante seu comportamento de marcacdo de
territério nas flores de Angelonia. Esta € uma das posturas que o macho apresenta,
além de voar continuamente sobre as flores e perseguir as fémeas que nela
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FIGURA 19. Abelhas coletoras de 0leo da tribo Centridini, visitantes florais de
espécies de Angelonia: A. Centris (Xanthemisia) bicolor forrageando em Angelonia
eriostachys. As fémeas de Centris fazem esse tipo de voo de reconhecimento em volta
da inflorescéncia, antes de pousar para explorar o 6leo nas flores; B. Centris hyptidis
coletando 6leo em A. cornigera. Note a posicdo da abelha, onde pernas anteriores
permanecem dentro da flor e o pdlen é depositado na regido anterior da cabega (Foto:
Antonio Aguiar); C. Centris (Paracentris) burgdorfii coletando dleo em A.
goyazensis. De maneira semelhante a figura anterior, note as pernas anteriores em

atividade, enquanto a fronte contata os 6rgaos férteis de A. goyazensis...................... 71

FIGURA 20. Exploracdo dos elai6foros de Angelonia eriostachys por Centris
(Paracentris) burgdorfii: reconstru¢cdo do comportamento, a partir da montagem da
abelha dentro da flor. A corola cortada lateralmente mostra em seu interior, a regido
glandular e parte dos estames em posicdo nototribica. Embora essa espécie seja uma
abelha de grande porte, seu corpo permanece quase todo dentro do tubo da corola, o

que facilita 0 acesso e ndo requer pernas longas para a exploracdo dos elai6foros. O
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polen é depositado sobre 0 mesoscuto e, posteriormente, serdo transferidas para o

estigma receptivo de flores em fase feminina ............cccocoeeviieii e 72
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depositado em posicdo nototribica durante a coleta. Na imagem B observa-se a coleta
de pélen por estas abelhas. Eventualmente, durante este comportamento, estas abelhas
também podem atuar como polinizadores, se o estigma estiver receptivo; C — E.
Arhysoceble sp em Angelonia goyazensis. Esta espécie, que atua como polinizador de
A. goyazensis, também coleta dleo e polen nas flores. Em C — D observa-se a coleta
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FIGURA 22. Visitantes de Basistemon silvaticus: A. Fémea de Dialictus sp. coletando
polen. Em sua carga polinica, foi observada grande quantidade do pélen de B.
silvaticus; B. Caenonomada bruneri coletando 6leo. E possivel observar a perna
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hyptidoides (C — E): A. Detalhe do tarsomero 3 (escala= 0,05 mm) da perna anterior,
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curvas, com apice oval. D. Tarsémeros 2-4 (escala= 0,2 mm). Além das cerdas curvas
da superficie anterior, os tarsémeros possuem cerdas simples e curvadas de apice
concavo, lembrando o formato de uma colher; E Basitarso anterior em vista ventral
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cerdas (ac), peculiaridade do grupo hyptidis, e as cerdas posteriores ao pente (pgs).
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FIGURA 28. Distribuicdo geografica: A. Angelonia campestris e seu principal
polinizador: Centris (Paracentris) xanthomelaena. Assim como as espécies
apresentadas na Fig 27, estas espécies sdo congruentes em sua distribuicdo e
fortemente associadas a Caatinga; B. Angelonia integerrima e seu principal
polinizador: Centris (Hemisiella) vulpecula. Enquanto A. integerrima ocorre,
principalmente, no sul do Brasil, C. (H.) vulpecula foi coletada principalmente no
norte da Argentina e a Unica area de sobreposicdo é a localidade onde foram coletadas
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FIGURA 29. Distribuicdo geografica: A. Angelonia salicariifolia e seus principais
polinizadores: Centris hyptidoides (Chaco) e Centris (Hemisiella) tarsata (Caatinga);
B. Angelonia minor e seus principais polinizadores Centris (Trachina) fuscata e
Centris (Hemisiella) trigonoides. Ambas as espécies de plantas possuem distribuicédo
ampla e disjunta, e seus polinizadores apresentam pouca sobreposi¢cdo e estdo

largamente distribuidas na regido Neotropical...........ccccovveiiriiieienesese e 81
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Resumo

Os oleos florais sdo 0s recursos alternativos ao polen e néctar oferecidos por onze familias de
angiospermas as abelhas coletoras de 6leo. A produgdo deste recurso surgiu a0 menos 28 vezes e a
coleta destes, em cinco linhagens distintas entre as abelhas. Na regido Neotropical, Malpighiaceae é a
familia mais diversa e melhor conhecida em termos de seu sistema de polinizacdo e relagdo com
abelhas coletoras de 6leo. Plantaginaceae é conhecida por alguns trabalhos, focados principalmente
em Angelonia e Monttea. No presente estudo, sdo apresentadas as relagdes entre abelhas coletoras de
6leo e flores de Plantaginaceae (cinco espécies de Angelonia e uma de Basistemon), com especial
atencdo aos aspectos morfolégicos de ambos, aspectos comportamentais das abelhas durante a coleta
e a sobreposicdo geografica entre os parceiros deste mutualismo. Este trabalho apresenta pela
primeira vez dados dos visitantes de trés espécies: A. eriostachys, A. goyazensis e Basistemon
silvaticus; além de dados inéditos sobre espécies ja estudadas: A. cornigera, A. integerrima e A.
salicariifolia. Foi observado que as estruturas especializadas presentes no labelo de todas as espécies
estudadas de Angelonia estéo associadas & imposicao da postura correta do visitante e sua fixagdo na
flor. As flores de Basistemon sdo mais simples neste sentido e apresentam apenas um discreto calo
mediano. Apesar da morfologia destas estruturas diferirem consideravelmente entre as espécies, é
possivel estabelecer relacdes de origem entre elas. A assembléia de visitantes das flores de Angelonia
e Basistemon variou entre trés a dezoito espécies. Estas espécies foram consideradas polinizadoras ou
visitantes ilegitimos. As abelhas do género Centris foram consideradas as principais polinizadoras
das plantas estudadas, porém, espécies de Tapinotaspidini, em especial o género Caenonomada,
também detém esse papel. As abelhas que coletam 6leo também coletam pdlen, com excecdo dos
géneros Centris, Caenonomada e Tapinotaspis, que coletam apenas 6leo. O comportamento
adequado dos polinizadores de Angelonia e Basistemon, imposto pela morfologia floral, implica na
coleta do 6leo com as pernas anteriores e 0 contato com os érgdos férteis na fronte ou mesoscuto em
flores com corola mais profunda. Algumas espécies estdo morfologicamente adaptadas a coleta nestas
flores, como exemplo, as abelhas Centris grupo hyptidis, que possuem aparatos coletores divergentes
de todo o padrdo apresentado pelo género. Quanto a distribuicdo destas plantas e de seus potenciais
polinizadores, em alguns casos, ha grande sobreposi¢do e os potenciais polinizadores podem ou nédo
ser especialistas nestas fontes de 6leo. Os casos de baixa congruéncia geografica mostram que muitos
destes potenciais polinizadores ndo dependem das fontes de 6leo de Angelonia e Basistemon.

Palavras-chave: Angiospermas, Neotropical, Angelonia, Basistemon, polinizacéo.
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Abstract

Floral oils are alternative flower reward to pollen and nectar that are offered by eleven families of
angiosperms to oil-collecting bees. The production of this resource appeared at least 28 times, and its
collection has been observed in five different lineages of bees. In the Neotropical Region,
Malpighiaceae is the most diverse and best known family concerning to the pollination system and
the interactions with oil-collecting bees. Plantaginaceae is well known due to some studies mostly on
Angelonia and Monttea. In this study, the relationship between the oil-collecting bees and the
Plantaginaceae flowers (five species of Angelonia and one of Basistemon) is presented, being given
special attention to the morphological aspects of both, the bees’ behavior during the oil collection and
the geographical overlap between the partners of this mutualism. This work presents for the first time
the visitors of three species (A. eriostachys, A. goyazensis and Basistemon silvaticus), as well as new
data on already studied species (A. cornigera, A. integerrima and A. salicariifolia). It was recorded
that the specialized structures that are found on the lip (labellum) of all the known species of
Angelonia are associated to the imposition of the correct posture of the visitor and their fixation on
the flower. The Basistemon flowers are, in this way, less complex and they present only a discrete
median callus. Although the morphology of these structures differ considerably among species, it is
possible to establish relationships between their origins. The assemblage of visitors of the flowers of
Angelonia and Basistemon varied from three to eighteen species. These species were considered
pollinators or illegitimate visitors of the studied species. The bees of the genus Centris were
considered the main pollinators of these plants; however species of Tapinotaspidini also play this
role. These bees collect oil and pollen, in most species, having as exceptions the genera Centris,
Caenonomada e Tapinotaspis that collect only oil. The correct behavior of the visitors of Angelonia
and Basistemon flowers, imposed by the floral morphology, results the collection of oil with the
forelegs and the contact of their fertile organs with their anterior head or dorsal thorax (in flowers
with deep corolla). Some species are morphologically adapted to sample in these flowers, for
example, the Centris bees group hyptidis, that have collecting apparatus that diverge from the pattern
found in the genera. In respect to the distribution of these plants and their potential pollinators, in
some cases, there is a large overlap and the potential pollinators may or may not be specialists in
these oil sources. The cases of low geographical congruency show that many of these potential
pollinators do not depend only on the oil sources of Angelonia and Basistemon.

Keywords: Angiosperms, Neotropical, Angelonia, Basistemon, pollination.
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Abelhas coletoras de dleo e as Plantaginaceae produtoras de 6leo floral:
uma revisao

A sindrome do 6leo floral

Ha 40 anos foi publicada a descoberta dos 6leos florais, recompensa oferecida por
algumas plantas aos seus polinizadores especializados (Vogel 1969). Stefan Vogel, em uma
viagem a América do Sul entre os anos de 1964 e 1965, notou que plantas do género
Angelonia produziam liquidos florais hidrofébicos em glandulas da corola. VVogel descobriu
que esse liquido era Oleo ndo-volatil e denominou tais glandulas de elaioforos. As
observacdes em Angelonia e subsequentemente em Calceolaria (tradicionalmente conhecidas
como Scrophulariaceae) foram publicadas pela primeira vez no Congresso Internacional de
Boténica de 1969 e, posteriormente, em notas cientificas (Vogel 1969, 1971, 1973).

Posteriormente Vogel publicou uma extensa monografia sobre diversas familias
produtoras de 0Oleos florais e seus polinizadores (Vogel 1974). Neste trabalho, foi reportada a
produgdo de Oleos florais em Scrophulariaceae e também, em outras quatro familias de
angiospermas: lridaceae, Krameriaceae, Malpighiaceae e Orchidaceae. Vogel (1974)
diferenciou as glandulas produtoras de 6leo em dois tipos: I. elaiéforos tricomaticos:
agrupamento de pélos glandulares (Iridaceae, Orchidaceae e Scrophulariaceae) e 1l. elai6foros
epiteliais: agrupamento de células epidérmicas glandulares, recobertas por uma fina cuticula

(Krameriaceae, Malpighiaceae e Orchidaceae).

As diferencas entre a estrutura dos elai6foros, bem como, sua posi¢do, tamanho e
outras caracteristicas da flor estdo relacionadas as adaptagdes morfolégicas e
comportamentais das abelhas coletoras de o6leo (Vogel 1974, Neff e Simpson 1981,
Buchmann 1987, Cocucci et al. 2000). As espécies de abelhas especializadas na coleta deste
recurso pertencem as tribos Centridini, Tapinotaspidini e Tetrapediini (Regido Neotropical),

Macropidiini e Ctenoplectrini (Holartica) e Redivivini (Afrotropical) (Buchmann 1987).

A sindrome das flores de Oleo estd presente em quatro grandes dominios
biogeograficos (Holartico, Paleotropical, Capensico e Neotropical), e a producdo deste
recurso evoluiu independentemente e constituem um exemplo de convergéncia evolutiva
(Vogel 2009). Com o aumento nos estudos desta sindrome floral, foram descobertas ainda
que, na Regido Neotropical, duas familias associadas a Tapinotaspidini, Solanaceae
(Nierembergia) (Cocucci 1991) e Melastomataceae (Memecylon, Mouriri, Spathandra,

Votomita, Warneckea) (Buchmann e Buchmann 1981, Buchmann 1987) também produziam
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6leos florais como recompensa as abelhas visitantes. As familias Primulaceae (Vogel 1986) e
Cucurbitaceae (Vogel 1990), na regido Holartica, também possuem espécies produtoras de
oleo floral associadas as abelhas Melitinae. O género Ctenoplectra (Melitinae, Ctenoplectrini)
possui cerdas especializadas nos esternos, com 0s quais coleta éleo nas Thladiantha e
Momordica (Cucurbitaceae), que produzem também néctar que alimenta fémeas e machos
(Vogel 1981). Ctenoplectra ocorre na regido Holartica, Asia e Australia (Michener 2007).
Macropis (Melitinae, Macropidiini) ocorre na Europa e coleta 6leo em flores de Primulaceae
(Lysimachia) que é misturado ao pdlen para provisdo das larvas (Vogel 1976). Recentemente,
foi observado que outras familias (Convolvulaceae, Commelinaceae, Cyperaceae) também
produzem oleo, principalmente em orgaos extraflorais, que séo coletados por Tapinotaspoides
(Apinae, Tapinotaspidini) (Melo e Gaglianone 2005). A origem da producdo de dleo nas
angiospermas € polifilética e surgiu ao menos 28 vezes e desapareceu outras 36-38 vezes na
historia evolutiva destas plantas (S. Renner e H. Schaefer, comunicacdo pessoal). Assim
também, as abelhas coletoras de Oleo estdo distribuidas em grupos nao-relacionados,
Melitinae estd dentro da linhagem denominada “abelhas de lingua curta” e as demais tribos
dentro de Apinae, um dos grupos das “abelhas de lingua longa” [para filogenias das abelhas
de lingua curta e lingua longa verificar, respectivamente: Alexander e Michener (1995) e
Roig-Alsina e Michener (1993)].

A recente reestruturacdo da classificacdo das angiospermas, baseada em estudos
moleculares do APG Il (Angiosperm Phylogeny Group), causou modificacdes na classificacao
da tradicional familia Scrophulariaceae. Esta familia abrigava 10 géneros produtores de 6leo
floral, distribuidos na Africa (Alonsoa, Anastrabe, Bowkeria, Colpias, Diascia, Hemimeris e
Ixianthes) e na Regido Neotropical (Angelonia, Basistemon, Calceolaria, Monopera e
Monttea) (Barringer 1983, Buchmann 1987, Steiner 1993). Os géneros africanos sdo
polinizados por abelhas coletoras de 6leo de Melitinae (Rediviva) e, 0s neotropicais, por
Centridini e Tapinotaspidini.

Segundo a nova classificacdo, os géneros africanos foram reagrupados em
Stilbaceae (Anastrabe, Bowkeria e Ixianthes) ou mantidos em Schophulariaceae (Alonsoa,
Colpias, Diascia e Hemimeris) (Oxelman 2005). Os géneros neotropicais foram separados em
dois grupos: Calceolaria, com cerca de 200 espécies em sua maioria andinas (Molau 1988),
foi reclassificado em uma nova familia, Calceolariaceae (Olmstead et al 2001). O outro grupo,
composto por Angelonia, Basistemon, Melosperma, Monopera e Monttea foram

reclassificados em Plantaginaceae (Fig. 1) (Albach et al 2005).
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Abelhas coletoras de 6leo na regido Neotropical

Trés tribos neotropicais da subfamilia Apinae (sensu Melo e Gongalves 2005)
apresentam estruturas especializadas para coleta de 6leos florais e extra-florais: Centridini,
Tapinotasipidini e Tetrapediini. As estruturas morfoldgicas adaptadas a coleta de O6leo
compreendem pélos e cerdas plumosas e/ou foliaceas, presentes nas pernas anteriores e/ou
médias ou esternos das fémeas (Neff e Simpson 1981, Cocucci et al. 2000). A tribo Centridini
é composta por dois géneros: Epicharis e Centris, que apresentam o padrdo four-legged de
pentes basitarsais, isto €, o aparato coletor de 6leo (elaiéspato) esta presente nas pernas
anteriores e médias, uma adaptacdo relacionada primariamente a exploracdo de elaioforos
epiteliais de Malpighiaceae (Neff e Simpson 1981). Epicharis esta exclusivamente associado
a Malpighiaceae, cujas flores sdo exploradas por ambos 0s pares de pernas, anteriores e
médios. As fémeas friccionam os basitarsos sobre os elaiéforos epiteliais enquanto se fixam
com as mandibulas na base da pétala estandarte (Gaglianone 2001). Centris é composto
atualmente por 265 espécies, destas, 228 ocorrem na regido Neotropical (Moure et al. 2007).
Embora grande parte das espécies de Centris colete dleos florais, o subgénero Xerocentris
aparentemente ndo apresenta este comportamento e “perdeu” as estruturas coletoras
(Michener 2007). Centris esta associado a diversas de espécies de plantas de 6leo das familias
Calceolariaceae, Iridaceae, Krameriaceae, Malpighiaceae, Orchidaceae, Plantaginaceae e
Solanaceae (Vogel 1974, Simpson et al. 1977, Cocucci 1991, Simpson et al. 1990, Vogel e
Machado 1991, Rasmussen 1999). Algumas espécies como Centris (Heterocentris) analis
explora 6leo em flores de Malpighiaceae (Oliveira e Schlindwein 2009) e também em flores

de Angelonia (Plantaginaceae) (vide o item Resultados).

O padrdo four-legged caracteristico de Centridini varia em Centris,
principalmente nos subgéneros Paracentris e Wagenknechtia. A origem dessas modificagoes
é polifilética, ja que em ambos estes subgéneros existem espécies que apresentam o padrdo
tradicional ou “four-legged” (Neff e Simpson 1981). Centris (Wagencknechtia) vardyorum,
por exemplo, apresenta pentes basitarsais modificados em cerdas grossas e almofadas (pads)
de pélos plumosos e finos nas superficies anterior e ventral, que agem como um absorvente do
6leo produzido em elai6foros tricométicos de Monttea (Plantaginaceae) (Simpson et al. 1990).
Outro exemplo é Centris grupo hyptidis, linhagem composta por trés espécies (C. hyptidis, C.
hyptidoides e C. thelyopsis), que apresenta modificacdes especializadas no elaiéspato anterior,
como a perda do pente secundario (Vivallo e Melo 2009). Centris hyptidis possui pernas
anteriores desproporcionalmente longas, caracteristica associada a exploracdo das bolsas de

oleo de Angelonia pubescens (Vogel e Machado 1991) e Angelonia cornigera (Machado et al.
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2002). Centris hyptidoides e Centris thelyopsis, embora ndo possuam pernas tdo longas, estao

também associadas exclusivamente a Angelonia (cf. “resultados” e Vivallo e Melo 2009).

A grande diversidade morfoldgica de estruturas coletoras de 0leo esta presente na
tribo Tapinotaspidini (Roig-Alsina 1997, Cocucci et al 2000). Esta tribo é composta por 94
espécies distribuidas em 12 géneros exclusivamente neotropicais (Aguiar 2007). Nos géneros
Arhysoceble, Chalepogenus, Paratetrapedia e Trigonopedia o elaiospato ¢ formado por
pentes coletores na margem externa do basitarso anterior e cerdas plumosas na superficie
cdncava; Lanthanomelissa apresenta cerdas folidceas na superficie e na margem do basitarso
anterior; Monoeca possui 0 aparato coletor semelhante a Centris, com pentes de cerdas nas
margens internas dos basitarsos anterior e medio; Tapinotaspis apresenta cerdas plumosas
longas e especializadas na superficie dos tarsomeros da perna média e Tapinotaspoides possui
franjas de cerdas longas e especializadas nas margens dos esternos (Vogel 1974, Neff e
Simpson 1981, Roig-Alsina 1997, Cocucci et al. 2000, Melo e Gaglianone 2005). Em
Caenonomada os tarsdbmeros das pernas anteriores e médias apresentam também um conjunto
de cerdas folidceas (Cocucci et al 2000). As abelhas da tribo Tapinotaspidini coletam 6leo em
flores de Malpighiaceae (Teixeira e Machado 2000), Orchidaceae (Mickeliunas et al 2006),
Iridaceae (Cocucci e Vogel 2001), Solanaceae (Cocucci 1991), Melastomataceae (Buchmann
e Buchmann 1981), Krameriaceae (Simpson 1989), Calceolariaceae (Rasmussen 1999) e
Plantaginaceae (Vogel e Machado 1991, Aguiar e Melo 2009).

Em Tetrapediini, a coleta de Gleo ¢ feita apenas por Tetrapedia, que é generalista
e visitante ilegitimo explorando 6leo de varias fontes como Plantaginaceae (Angelonia)
(Vogel e Machado 1991), Iridaceae (Sysirinchium) (Alves-dos-Santos 1999), Orchidaceae
(Oncidium) (Singer e Cocucci 1999) e Malpighiaceae (Buchmann 1987). Em Tetrapedia, o
aparato se apresenta como um pente na margem externa do basitarso da perna anterior (Neff e
Simpson 1981, Alves-dos-Santos et al. 2002).

Todas as abelhas coletoras de Oleos florais sdo solitarias. As fémeas de
Centridini, em geral, constroem seus ninhos no solo plano ou em barrancos, podendo formar
grandes agregacdes (Michener 2007). Algumas espécies fazem ninhos em cavidades pré-
existentes (Aguiar e Garofalo 2004). Assim também ocorre em Tetrapedia, onde os ninhos
sdo construidos em cavidades (Michener 2007). Muitas espécies de Tapinospidini nidifica
no solo com excecdo dos géneros Paratetrapedia, Tropidopedia e Lophopedia que
nidificam em madeira podre (Aguiar et al. 2004). A tribo Osirini é conhecida como

cleptoparasita dos ninhos de Tapinotaspidini (Rozen et al. 2006). O papel do 6leo coletado
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por estas abelhas, embora ainda ndo totalmente conhecido, é associado ao processo de
nidificacdo, como agente impermeabilizante da parede do ninho ou como fonte de energia,
mais nutritiva que o néctar (Vogel 1974, Neff e Simpson 1981, Buchmann 1987, Frankie et
al 1993, Vinson et al. 1997, Pereira et al. 1999).

A producdo de 6leo em Plantaginaceae

Os géneros neotropicais produtores de 6leo floral de Plantaginaceae, formam um
grupo monofilético denominado clado Angelonia (Fig. 1) (Albach et al. 2005). A
proximidade morfoldgica entre os géneros Angelonia e Monopera sugere a inclusdo do
segundo no clado. Com excecao de algumas espécies de Basistemon e de Melosperma, todas
as espécies do clado Angelonia produzem oéleos florais como recompensa aos Sseus
visitantes. Monttea oferece também néctar, enquanto Melosperma oferece apenas néctar
(Sérsic e Cocucci 1999). As espécies de Basistemon que ndo produzem 6bleo, pela auséncia
de elaiéforos (Barringer 1985), sdo ainda desconhecidas quanto ao seu mecanismo de

recompensa aos seus polinizadores (Tabela 1).

As Plantaginaceae produtoras de oleo floral variam em héabito e morfologia,
embora algumas caracteristicas, como corola tubular, de cor roxa ou branca, estames pares e
elaiéforos localizados em bolsas, sejam consistentes entre as espécies (Fig. 2). Os elaioforos
tricomaticos estdo localizados em bolsas que podem ser Unicas (Monopera) ou pares. As
flores tubulares exigem dos polinizadores o uso apenas das pernas anteriores para coleta de
6leo. A transferéncia do polen em Angelonia, Monttea e em Basistemon spinosus ocorre
através da fronte das abelhas visitantes (Simpson et al. 1990, Vogel e Machado 1991, Vogel e
Cocucci 1995). O desenvolvimento das bolsas de 6leo difere dentre estes géneros. Em
Basistemon, o acesso aos elaidforos € proximo a abertura da corola e ndo ha a formacdo de
uma bolsa bem delimitada. Monopera € relacionado a Angelonia, porém difere desta pela
presenca de apenas uma bolsa na corola e auséncia de calos no lobo médio (Barringer 1983).
Em Angelonia encontraremos as flores mais especializadas, onde duas bolsas de dleo estéo
presentes e bem delimitadas e a corola possui estruturas diversas, como os calos (Vogel 1974,
Vogel e Machado 1991).

O clado Angelonia ocorre principalmente na América do Sul sendo que,
Angelonia estende sua distribuicdo a toda regido Neotropical. Angelonia apresenta espécies
com habitos diversos, podendo ser herbaceas ou arbustivas e que vivem, em geral, em solo

umido junto a rios e areas alagadas (Fig. 3A). Suas flores sdo gamopétalas, formando um tubo
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mal-definido que se abre em cinco lobos e cujo aspecto lembra o de uma “boca aberta”, na
maioria das espécies (Fig. 3B). No fundo da corola encontram-se duas bolsas que variam
entre as espécies em tamanho e forma e abrigam em seu interior os elaiéforos tricomaticos
(Fig. 4A-B). Atualmente existem 26 espécies de Angelonia descritas (Barringer 1981), destas
17 ocorrem no Brasil (Souza 1996). Mas estes nimeros podem se alterar ja que o género
necessita de uma revisdo e o status de algumas destas espécies pode mudar (VC Souza,
comunicacdo pessoal). Angelonia foi o estimulo a descoberta das plantas produtoras de 6leo
por Stefan Vogel na década de 1960 que, em sua primeira monografia sobre as plantas
produtoras de dleo (Vogel 1974), descreveu em detalhes as flores de Angelonia angustifolia,

A. integerrima e A. pubescens.

Aspectos da polinizacéo e interagdo com abelhas coletoras de 6leo sdo conhecidos
para quatro espécies de Angelonia: A. salicariifolia (citada como A. hirta), A. campestris
(citada como duas espécies, A. bisaccata e A. hookeriana), A. pubescens e A. cornigera
(Vogel e Machado 1991, Machado et al. 2002, Aguiar e Melo 2009, Vivallo e Melo 2009).
Suas flores sdo visitadas por Centris, principalmente, que parece ser o Unico polinizador
efetivo para a maioria delas, exceto A. cornigera que é polinizada também por Tapinotaspis
nordestina (Tapinotaspidini) (Machado et al. 2002). As fémeas de Centris hyptidis possuem
pernas anormalmente alongadas, porém ao contrario da primeira, T. nordestina apresenta esta
modificacdo no par médio. Caenonomada € outro género da tribo capaz de polinizar as flores
de A. cornigera, tocando os Orgdos férteis com a fronte durante a coleta de 6leo (Aguiar e
Melo 2009).

Espécies que exploram ¢6leos florais em outras fontes, como Malpighiaceae,
também visitam as flores de Angelonia em busca deste recurso. Em Angelonia salicariifolia
trés espécies visitantes, Centris (Hemisiella) trigonoides, C. (Trachina) fuscata e C.
(Paracentris) xanthomelaena (Vogel e Machado 1991), visitam outras fontes de 6leo, como
Malpighiaceae e Krameriaceae (Aguiar et al. 2003, Gimenes e Lob&o 2006). Individuos de C.
(H.) trigonoides e C. (T.) fuscata atuam eficientemente na polinizacdo de A. salicariifolia
(Vogel e Machado 1991).

O género Basistemon é composto por oito espécies de arbustos que se distribuem
na Argentina, Bolivia, Brasil, Paraguai e Peru, sendo que destas, quatro apresentam glandulas
de o6leo na corola (Barringer 1985). Apenas um visitante foi reportado para Basistemon, no
norte da Argentina: Arhysoceble aff. huberi (Ducke, 1908) (Vogel e Cocucci 1995),

considerado como efetivo polinizador de Basistemon spinosus. Embora quatro espécies sejam
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provavelmente produtores de 6leo, até 0 momento apenas em B. spinosus foi corroborada a
producdo deste recurso. A extensdo e a densidade dos tricomas glandulares € diferente entre
as espécies de Basistemon. Basistemon spinosus apresenta um tapete continuo de tricomas
que ocupa uma érea de 6 mm? densamente agrupados (cerca de 210 tricomas/mm?) (Vogel e
Cocucci 1995). Outras espécies do género podem ndo apresentar tricomas glandulares na
corola (Basistemon bogotensis, B. intermedius, B. klugii e B. peruvianus), apresentar apenas
na base da corola (Basistemon argutus), apresentar baixa (Basistemon pulchellus),
intermediaria (Basistemon silvaticus) ou alta (B. spinosus) densidade de tricomas (Barringer
1985). Como apenas o sistema de polinizacdo de B. spinosus (Vogel e Cocucci 1995), ainda
ndo sdo conhecidos os visitantes das espécies de Basistemon com auséncia total de tricomas.
Presume-se que estas espéecies possam ser visitadas por abelhas Halictini ou Meliponini para
coleta de pdlen, ja que este é o Unico recurso que essas flores ofereceriam. Em Monttea
(Simpson et al. 1990) e Angelonia (Vogel e Machado 1991, Machado et al. 2002) esses
coletores de pdlen sdo caracterizados pela visita ilegitima, raramente ou nunca atuando como

polinizadores.

A posicdo de Monopera como pertencente ao clado Angelonia é inferida aqui
através da proximidade morfoldgica entre os géneros, que ja foram considerados como um
unico grupo (Fig. 5). Existem apenas duas espécies descritas de Monopera: M. perennis, que
ocorre na regido centro-oeste do Brasil e Paraguai e M. micrantha, que ocorre no nordeste do
Brasil. Sdo raros os registros destas espécies nos herbarios brasileiros e na literatura. O
primeiro registro de interacdo com abelhas coletoras de 6leo Monopera perennis foi realizado,
em Porto Murtinho, Mato Grosso do Sul, visitada por Caenonomada bruneri

(Tapinotaspidini), que também coleta 6leo em Angelonia (Aguiar e Melo 2009).

As flores de Monttea produzem o6leos florais coletados por abelhas Centris dos
subgéneros Wagenknechtia, Paracentris e Penthemisia (Simpson et al. 1990, Sérsic e Cocucci
1999). Monttea aphylla é visitada por Centris (Paracentris) brethesi e Centris
(Wagenknechtia) vardyorum, que usam as pernas anteriores, equipadas com almofadas de
cerdas especializadas com alta capacidade de absorcdo dos 6leos produzidos pelos tricomas
(Simpson et al. 1990). De maneira pouco usual, estas flores oferecem também o néctar, em
pequenas quantidades, aos seus visitantes (Sérsic e Cocucci 1999).

Alguns aspectos dentro das Plantaginaceae produtoras de 6leo permanecem
incertos, como a evolucdo da morfologia das bolsas de 06leo, a presenca de calos e a

polinizagdo das espécies que ndo produzem 6leo em Basistemon.
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TABELA 1. Distribuicdo geografica, recursos ofertados e visitantes florais conhecidos das espécies de Plantaginaceae do clado Angelonia: Angelonia,

Basistemon, Melosperma, Monopera e Monttea (baseado em Albach et al. 2005, com inclusdo de Monopera).

, .1 Sinénimos ou C . cps 3 Recurso .. Tipo de vegetacio da
Espécie nova combinacdo Distribuicao geografica ofertado’ Recurso coletado e visitantes 4rea de estudo?
Angelonia Bolivia (Santa Cruz); Paraguai o,P
acuminatissima (Concepcidn)

A. alternifolia Brasil (Goias, Mato Grosso do Sul) O, P
A. angustifolia A. minor Brasil (Acre, Alagoas, Amap, o,P - Oleo: Centris (Hemisiella) trigonoides, Centris Floresta Amazodnica (?)
Amazonas, Bahia, Mato Grosso, (Trachina) fuscata (Vogel 1974)
Pard); Costa Rica; Cuba; Jamaica;
México.
A. arguta A. serrata Brasil (Bahia, Ceard, Espirito Santo, O, P
Minas Gerais, Pernambuco, Piaui)
A. biflora A. grandiflora Brasil (Ceard, Pernambuco, Paraiba, O, P
Piaui, Rio Grande do Norte)
A. bisaccata A. campestris Brasil (Bahia, Ceara, Minas Gerais, O, P - Oleo: Centris (Paracentris) xanthomelaena, Caatinga/Alagoinhas (PE)
Paraiba, Pernambuco, Piaui) Tetrapedia cf rugulosa - Pélen: Plebeia mosquito,
Trigona spinipes (Vogel e Machado 1991)
A. blanchetii Brasil (Bahia, Minas Gerais) o,P
A. ciliaris Belize (Belize, El Cayo, Orange O,P
Walk); Guatemala (Peten); México
(Tabasco)
A. chiquitensis Bolivia (somente conhecido do tipo O, P

de Santa Ana de Chiquitos, Santa
Cruz)
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. cornigera

. crassifolia

. eriostachys

. goyazensis

. haslerana

. hirta

. hookeriana

. incurata

Psydium
cornigerum

A. spectabilis

A. evitae, A.
leandrii,
A.salicariifolia, A.
gardneri,
Physidium
gardneri

A. campestris

Brasil (Bahia, Espirito Santo,
Maranhdo, Pernambuco, Paraiba,
Piaui, Sergipe)

Brasil (Distrito Federal, Goias,
Minas Gerais)

Brasil (Minas Gerais)

Brasil (Bahia, Distrito Federal,
Minas Gerais)

Paraguai (Caaguazu, Central, La
Cordillera, Paraguari, San Pedro)

Brasil (Alagoas, Bahia, Espirito
Santo, Mato Grosso do Sul, Paraiba,
Pernambuco, Rio de Janeiro,
Sergipe); Argentina (Corrientes,
Formosa, Misiones); Colémbia;
Cuba; Guiana; Paraguai;, Porto

Rico; Trinidad e Tobago; Venezuela.

Brasil (Bahia, Ceara, Minas Gerais,
Paraiba, Pernambuco, Piauf)

Argentina (Chaco, Corrientes,
Formosa, Misiones), Paraguai
(Boquerén, Central, Concepcion,
Itapua, La Cordillera, Olimpo,
Paraguari, Presidente Hayes)

- Oleo: Caenonomada unicalcarata, Centris hyptidis, Caatinga/Buique (PE) e

Tapinotaspis nordestina (Aguiar e Melo 2009, S&o Miguel do Tapuio
Machado et al. 2002) (PN
- Oleo: Centris (T.) fuscata, C. (Centris) aenea, C. Caatinga/Alagoinhas (PE)

(H.) trigonoides, C. (Hemisiella) tarsata, C. (P.)
xanthomelaena, T. cf. rugulosa, Centris (Melacentris)
obsoleta (Machado et al. 2002; Vogel e Machado
1991)

- Oleo: C. (P.) xanthomelaena, T. cf rugulosa - Pdlen:  Caatinga/Alagoinhas (PE)
P. mosquito, T. spinipes (VVogel e Machado 1991)
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A. integerrima

A. jamaicensis

A. linarioides

A. parviflora

A. pilosella

A. pratensis

A. procumbens

A. pubescens

A. cofreana, A.
veronicoides
Physidium
prucumbens,
Schelveria arguta,

Argentina (Chaco, Corientes, Entre
Rios, Formosa, Misiones, Santa Fé);
Brasil (Mato Grosso do Sul, Parana,
Rio Grande do Sul, Santa Catarina,
Sé&o Paulo); Paraguai (Misiones,
Paraguari, San Pedro), Uruguai (Rio
Negro, Rivera).

Jamaica

Brasil (Bahia, Goias, Minas Gerais)

México (Yucatan)

Cuba (Camaguay, Isla de Pinos, Las
Villas, Oriente, Pinar del Rio)

Brasil (Bahia, Ceara, Goias, Minas
Gerais, Piaufi)

Brasil (Bahia, Minas Gerais)

Brasil (Alagoas, Bahia, Ceara,
Goias, Maranhao, Para, Paraiba,
Pernambuco, Piaui, Rio Grande do
Norte)

- Oleo: Arhysoceble xanthopoda, Centris (H.)
trigonoides, Centris (Hemisiella) vulpecula (citada
como Centris lanipes), Centris (T.) fuscata - Pélen:
Dialictus sp (Gongalves e Melo 2005, Pinheiro et al.
2008, Vogel 1974)

- Qleo: Centris thelyopsis, Tetrapedia cf rugulosa
- Oleo e Polen: Centris hyptidis, Arhysoceble huberi
(Vivallo e Melo 2009, Vogel e Machado 1991)

Cerrado/
Pirassununga (SP)
Campos sulinos/
Ponta Grossa (PR) e
Viaméo (RS)

Caatinga/Alagoinhas (PE)
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A. salicariifolia A. evitae A. hirta, Brasil (Alagoas, Bahia, Espirito o,P - Oleo: Centris (H.) tarsata, Caenonomada bruneri Chaco/Porto Murtinho
A. gardneri, A. Santo, Mato Grosso do Sul, Paraiba, (Aguiar e Melo 2009) (MS)
leandrii, Pernambuco, Rio de Janeiro,
Physidium Sergipe); Argentina (Corrientes,
gardneri Formosa, Misiones); Colémbia;

Cuba; Guiana; Paraguai; Porto
Rico; Trinidad e Tobago; Venezuela.

A. tomentosa Brasil (Bahia, Goias, Minas Gerais) O, P

A. verticillata Brasil (Bahia) o,P
B. argutus Brasil (Rio de Janeiro) o,P
B. bogotensis Colbmbia (Cundinamarca); P(?

Venezuela (Falcon)

. intermedius Peru (Huanuco) P(?
. klugii Peru (San Martin) P(?)
. peruvianus Russelia peruviana Peru (San Martin) P(?)
B. pulchellus Basistemon rusbyi, Bolivia (El Beni); Brasil (Mato o,P
Desdemona Grosso)
pulchella
B. silvaticus Saccanthus Bolivia (Chuquisaca); Brasil (Mato O, P
silvaticus Grosso do Sul)
B. spinosus Saccanthus Argentina (Salta, Jujuy, Formosa, o,P - Oleo: Arhysoceble aff. huberi (citada como Chaco/
violaceus Tucuman); Bolivia (Chuquizaca, Paratetrapedia sp.) (Vogel e Cocucci 1995) Yaquiasmé (Salta)

Santa Cruz); Paraguai (Chaco,
Concepcidn)
Melosperma andicola

Argentina, Chile N, P Andina/Parque Nacional

Aconcagua (Mendoza)
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Monopera micrantha A. micrantha

M. perenis A. micrantha var.

perennis

Monttea aphylla

M. chilensis

M. schickendantzii

Brasil (Bahia, Pernambuco, Piaui)
Brasil (Mato Grosso, Mato Grosso
do Sul, Cuiabg, Goiés) Paraguai
(Central, Concepcion)

Argentina (Mendoza, San Luis, La
Rioja) Chile

Chile (IV Région)

Argentina (Cordoba), Chile

o0M™).P((™
O,P(?) - Oleo: Caenonomada bruneri (Aguiar e Melo 2009)
O,PeN - Oleo: Centris (Paracentris) brethesi, Centris

(Wagenknechtia) vardyorun (citada como Centris (W.)
sp nov.), Centris (Paracentris) tricolor,- Néctar:
Centris (Wagencknechtia) rhodophthalma (machos),
Bombus opifex, Xylocopa sp (Sérsic e Cocucci 1999,
Simpson et al 1990)

O,PeN - Oleo: C. (Paracentris) nigerrima, Centris
(Penthemisia) chilensis (fémeas) - Néctar: machos
(Sérsic e Cocucci 1999)

O,PeN - Oleo: Centris (P.) tricolor
- Néctar: Bombus opifex (Sérsic e Cocucci 1999)

Chaco/Porto Murtinho
(MS)

Andina — Monte/
Potrerillos (Mendoza);
Las Quijadas (San Luis);
Piedra Pintada (La Rioja)

Chilean Matorral/
Coquimbo (IV Regidn)

Chaco Arido/ Depto.
Pocho (Cérdoba)

1. Os nomes das espécies estao descritos como citados nas referéncias e 0s sinbnimos ou novas combinagdes correspondentes seguem a proposta de Souza (1996) para as

espécies brasileiras.

2. Foi utilizada a nomenclatura para a vegetacdo da area de estudo mencionada no trabalho original, exceto quando os autores ndo descreveram a vegetacdo local e, neste

caso, foi utilizado o sistema de classificacdo das ecoregides do mundo, corresponde ao local do estudo (Olson e Dinnerstein 2002).

3. Segundo Barringer 1981, 1983 e 1985, com adicdo dos dados de Souza (1996) para Angelonia, Monopera e Basistemon e de Simpson et al. (1990) e Sérsic e Cocucci

(1999) para Monttea e Melosperma.

4. Recurso ofertado aos visitantes: (O) 6leo (P) polen (N) néctar.
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Angelonia
Basistemon
Melosperma
Monttea
Qurisia
Aragoa
Plantago
Digitalis o.
Isoplexis
Digitalis p.
Erinus
Hemiphragma
Picrorhiza
Veronica
Veronicastrum
Wulfenia
Callitriche
Hippuris
Campylanthus
Globularia r.
Globularia s.
Poskea
Ellisiophyllum
Sibthorpia
Cymbalaria
Maurandya
Galvezia
Linaria
Kickxia
Lafuentea
Bacopa
Mecardonia
Gratiola
Otacanthus
Stemodia
Scoparia
Chelone
Collinsia
Keckiella
Penstemon
Russelia
Tetranema
Craterostigma
Lindernia
Torenia
Micranthemum
Antirrhinum
Acanthus
Streptocarpus
Verbena
Sesamum
Myoporum
Selago
Scrophularia
Buddleja

Digitalideae

Veroniceae

Globularieae

Antirrhineae

Gratioleae

Cheloneae

Lindernieae

FIGURA 1. Filogenia de Plantaginaceae, com destaque para o clado Angelonia (em cinza) (Modificado de

Albach et al. 2005, fig. 2)
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FIGURA 2. Plantaginaceae produtoras de éleo: A. Monopera perennis em Porto Murtinho (MS), Brasil (Foto:
Gabriel A. R. Melo); B. Monttea aphyla em Chubut, Rio Negro, Argentina (Foto: Station Alpine Joseph
Fourier, Franca); C. Angelonia pubescens em Teresina de Goias (GO), Brasil (Foto: Gabriel A. R. Melo); D.
Basistemon silvaticus em Porto Murtinho (MS), Brasil.



FIGURA 3. Angelonia salicariifolia em Porto Murtinho (MS), Brasil: A. Habito: planta herbacea
crescendo em pequenas ilhas de terra Umida em meio a areas alagadas; B. Flor aberta mostrando o

aspecto de “boca aberta” caracteristico de diversas espécies do género.
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FIGURA 4. Bolsas de 6leo em Angelonia integerrima: A. Botdo floral em vista frontal mostrando
o0 par de bolsas; B. Flor em corte lateral mostrando a concentracdo de tricomas glandulares na
parede anterior da flor (em verde) (imagem produzida em Lupa Leica e montada no software
Automontage Pro) (escala =1 mm).
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LANGELONIA integerrima.lLmicrantha.

FIGURA 5. llustragdo da Flora Brasiliensis, de Carl Friedrich Philipp von Martius, de duas
espécies do género Angelonia, uma delas atualmente classificada em Monopera
(Barringer 1983): A. Angelonia integerrima; B. Monopera perennis (citada como

Angelonia. micrantha). (Fonte: http://florabrasiliensis.cria.org.br).
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CAPITULO 2

Abelhas coletoras de 6leo e interacdes com flores de Angelonia e Basistemon
(Plantaginaceae)
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INTRODUCAO

O mutualismo entre abelhas coletoras de 6leo e plantas que produzem este recurso
em flores forma uma grande variedade de interacbes morfologicas, comportamentais e
quimicas, que se reflete em adaptagdes Unicas. Enquanto as plantas atraem seus polinizadores
através deste recurso, abelhas especializadas coletam o 6leo produzido nas flores e o utiliza no
revestimento do ninho e alimentagdo das larvas. Ambas as partes beneficiam-se deste
mutualismo, descoberto ha quarenta anos (Vogel 1969, 1974, 1981, 1984, 1986, 1990). O dleo
oferecido as abelhas especializadas é considerado o mais comum recurso alternativo ao pélen e
néctar produzido pelas angiospermas na Regido Neotropical e uma das mais bem estudadas
sindromes florais (Vogel 1974, Simpson et al. 1977, Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff
1981, Buchmann 1987, Cocucci et al. 2000, Rasmussen e Olesen 2000, Machado 2004, Alves-
dos-Santos et al 2007). Onze familias de angiospermas produzem 6leo em glandulas da corola
ou extraflorais (Machado 2004, Melo e Gaglianone 2005). A producédo de 6leo floral surgiu,
independentemente, em diversas linhagens de angiospermas, o que explica, a0 menos em parte,
a grande diversidade morfoldgica das flores que oferecem este recurso. Os 6leos florais podem
ser produzidos em glandulas epitaliais ou tricomaticas, denominadas elai6foros (Vogel 1974).
As abelhas das tribos Centridini, Tapinotaspidini e Tetrapediini sdo os coletores de 6leo na
Regido Neotropical e somam uma riqueza de cerca de 400 espécies (Moure et al 2007). Estas
abelhas ocupam diversos ambientes, sdo solitarias e polinizam diversas espécies produtoras de
outros recursos (Roubik 1989). Em Centridini, somente os machos coletam éleo, mas em
Tetrapediini e Tapinotaspidini, os machos de algumas espécies também coletam 6leos florais
(Vogel e Machado 1991, Aguiar e Melo 2009), porém o uso que fazem deste recurso ainda é
desconhecido. Entretanto, na grande maioria dos casos, € nas fémeas que se encontram a
grande diversidade de pélos, pentes e cerdas adaptadas a coleta, manejo e transporte dos 6leos
florais (Neff e Simpson 1981, Cocucci et al 2000, Vivalo e Melo 2009).

O presente estudo foi focado em dois géneros neotropicais da familia Plantaginaceae,
produtores de dleo floral: Angelonia e Basistemon. O primeiro possui uma grande diversidade de
espéecies que ocorrem desde o Mexico até o sul do Brasil, cujas flores sdo altamente
especializadas e polinizadas principalmente por Centridini. O segundo, composto por apenas sete
espécies, morfologicamente muito semelhantes, ocorre em areas de chaco da Argentina, Bolivia,
Brasil e Paraguai, além de Peru, Colémbia e Venezuela. Existe apenas um estudo sobre a

polinizacdo de Basistemon (Vogel e Cocucci 1995), enquanto Angelonia possui até 0 momento
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dois estudos amplos, envolvendo quatro espécies, sobre seu sistema de polinizacdo (Vogel e
Machado 1991, Machado et al 2002).

As flores de Angelonia sdo gamopétalas, abrem-se em cinco lobos frontais e possuem
um par de bolsas no fundo da corola, onde os elai6foros tricomaticos estdo abrigados (Vogel
1974). Dois pares de estames e estilete localizam-se na parte superior interna da corola, em
posicdo nototribica, e 0 amadurecimento de cada uma das partes ocorre em tempos diferentes
(protandria), como uma alternativa para evitar a autopolinizacdo (Vogel e Machado 1991). O
comportamento dos polinizadores coletores de 6leo é de uma forma geral semelhante: com as
pernas anteriores estendidas em direcdo as bolsas, eles pousam sobre o labelo segurando-se com
as pernas médias nos lobos laterais enquanto, se 0 seu tamanho permitir, tocam os 6rgéos ferteis
com a fronte promovendo assim a polinizacdo (Vogel e Machado 1991, Machado et al. 2002,
Aguiar e Melo 2009). Os polinizadores efetivos das flores de Angelonia s&o abelhas dos géneros
Centris, Caenononomada e Tapinotaspis, embora outros géneros sejam apenas visitantes na
coleta de oleo (Tetrapedia) ou pdlen (Plebeia, Trigona) (Vogel e Machado 1991, Machado et al.
2002, Aguiar e Melo 2009). Em Basistemon, apenas um visitante foi registrado, Arhysoceble aff.
huberi e considerado polinizador efetivo (Vogel e Cocucci 1995). Essa espécie apresenta
comportamento semelhante aos visitantes de Angelonia, como a coleta com pernas anteriores e a

transferéncia do pdlen através da face.

Com o objetivo de conhecer melhor a interacdo entre abelhas e plantas destes
géneros, foram investigados a (1) morfologia das flores e abelhas (2) comportamento dos
visitantes e capacidade de polinizar as plantas e (3) congruéncia biogeogréfica entre plantas e

polinizadores. Estes aspectos referem-se a co-evolucdo entre ambas as partes desta interacao.
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Materiais e métodos

As espécies estudadas

Cinco espécies de Angelonia e uma de Basistemon (Plantaginaceae) foram estudadas
no Brasil (Tabela 2 e Fig. 6). Foi utilizada a proposta de Souza (1996) de agrupamento
morfologico de espécies de Angelonia, com especial atengdo aos caracteres das flores. A espécie

de Basistemon é tratada separadamente.

Grupo 1: Angelonia integerrima Spreng. e A. eriostachys Benth. in DC. apresentam
flores em racemos bem-definidos, corola sem apéndice (horn ou calo proximal), bolsas de 6leo
pouco desenvolvidas e habito herbaceo (Souza 1996). Angelonia integerrima tem distribuicao
ampla; ocorre nos campos do sul do Brasil, Argentina, Paraguai e Uruguai (Fig. 7A). Angelonia
eriostachys é endémica dos campos rupestres da Cadeia do Espinhaco de Minas Gerais (Fig.
7A). Devido a distribuicdo restrita, encontra-se na lista da flora brasileira ameagada de extingéo
(Fundacéo Biodiversitas 2005).

Grupo 2: Angelonia goyazensis Benth. in DC. e A. salicariifolia Bonpl. possuem
flores solitarias ou germinadas, concentradas nas terminagcfes dos ramos, formando um racemo
ndo-definido, corola com apéndice linear e bifido e bolsas de 6leo bem desenvolvidas e
arredondadas (Souza 1996). Angelonia goyazensis ocorre nos campos rupestres da Cadeia do
Espinhaco, em Minas Gerais, na por¢do oeste da Bahia e regido do Distrito Federal (Fig. 7B). Na
area de estudo, Sdo Goncalo do Rio Preto (Minas Gerais), ocorre em simpatria com A.
eriostachys, cujo periodo de floragdo é parcialmente coincidente. Angelonia salicariifolia possui
distribuicdo ampla e disjunta em duas porgdes: o nordeste do Brasil e a regido do chaco,
abrangendo Paraguai, Argentina e Brasil (Fig. 7C). Suspeita-se que, devido a distribuicao
disjunta, A. salicariifolia possa representar um grupo de espécies (VC Souza, comunicagdo

pessoal).

Grupo 3: Angelonia cornigera Hook, espécie endémica da caatinga, ocupa sozinha o
terceiro grupo considerado aqui, devido ao conjunto Unico de caracteres, como flores solitarias,
apéndice linear bifido e bituberculado e bolsas de 6leo arredondadas (Souza 1996). Esta espécie

ocorre amplamente no nordeste do Brasil (Fig. 7A).
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Basistemon silvaticus (Herzog) Baehni & J. F. Macbr. € uma espécie arbustiva que
atinge cerca de 1 m de altura e apresenta espinhos axilares que a diferencia das outras espécies
brasileiras do género (Souza 1996). Esta espécie ocorre no chaco do Brasil, Paraguai e Bolivia
(Fig. 7D).

Areas de estudo

O trabalho de campo foi realizado em quatro localidades no Brasil, com diferentes
formagdes vegetacionais, entre os anos de 2007 e 2009 (Tabela 1 e Fig. 6). Exceto pela floresta
estacional semidecidual, que ocorre desde a regido central até o sul do Brasil, todas as formacgdes

vegetacionais pertencem a diagonal de areas secas da America do Sul (Ab'Saber 1977).

Parque Estadual do Rio Preto, Sio Gong¢alo do Rio Preto (Fig. 8A). Esta area
apresenta vegetacdo de campo rupestre e cerrado sensu stricto. Essa formacgdo vegetacional é
caracterizada, principalmente, pela altitude em que ocorre, acima de 1000 m, e pelos
afloramentos rochosos que contribuem para diminuicdo da profundidade do solo, fazendo com
que algumas plantas crescam sobre as rochas, ou entdo, nas finas camadas de solo arenoso
(Giulietti e Pirani 1988). A area de estudo localiza-se no platd de Diamantina, compondo parte
da Cadeia do Espinhago em Minas Gerais. Angelonia goyazensis ocorre em &reas de campo
arenoso, algumas vezes a margem de rios, tanto nas areas altas (cerca de 1400 m) quanto em
areas baixas (cerca de 900 m). Embora possam ser encontrados em densas populacdes agregadas,
os individuos também podem ocorrer isolados. A espécie simpatrica, A. eriostachys, ocorre
apenas nas areas de campo rupestre, proxima a afloramentos rochosos, onde também se
encontram densas populacbes de canela-de-ema, Vellozia sp (Velloziaceae). Angelonia

eriostachys foi encontrada agregada em grupos de, no maximo, 20 individuos.

Parque Natural Morro do Osso, Porto Alegre (Fig. 8B). A floresta estacional
semidecidual, que ocorre na regido de Porto Alegre, apresenta formacdes florestais entremeadas
a areas de campo ligadas a transicdo para os pampas (Mirapalhete 2006). O Parque Natural
Morro do Osso apresenta areas de campos (nas regifes mais altas) e de floresta. Esta area faz
parte do conjunto de morros graniticos que margeiam a cidade de Porto Alegre e o Lago Guaiba.
Os individuos de A. integerrima ocorrem apenas nas areas de campo aberto, em geral, agregados

em densas populacgoes.
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Porto Murtinho, Mato Grosso do Sul (Fig. 8C). A regido do extremo oeste do
Mato Grosso do Sul, na fronteira com o Paraguai, é também conhecida como Pantanal de
Nabileque. Esta regido € caracterizada pela vegetacdo de chaco, Unica no Brasil. O chaco
estende-se por uma érea de aproximadamente 1 milh&o de km? principalmente no Paraguai e
Argentina, sendo menos abrangente na Bolivia e Brasil (Prado 1993). O chaco brasileiro ainda é
pouco conhecido, inclusive para grupos bem estudados, como as aves (Straube et al. 2006). As
caracteristicas vegetacionais dessa regido estdo ligadas ao clima seco, que estimula o
crescimento de uma vegetacdo xerofitica e a dinamica de formacdo de grandes rios (Ramella e
Spichiger 1989). Angelonia salicariifolia ocorre em solos Umidos, muito proximos a areas
alagadas, isoladamente ou entdo, em pequenas populacdes. Por sua vez, Basistemon silvaticus foi
encontrada em apenas uma localidade, formando uma populacdo composta por cerca de 20

individuos em solo Umido, porém néo alagado.

Sido Miguel do Tapuio, Piaui (Fig. 8D). Localizada na regido central do Piaui, é
caracterizada pela vegetacdo de caatinga. A caatinga, bioma brasileiro negligenciado em sua
conservacao, € fortemente influenciada pelo regime de chuvas e periodos longos de estiagem, no
qual a vegetacdo adquire um aspecto seco e aparentemente sem vida. O compartilhamento de
espécies endémicas sugere que o chaco e a caatinga detém uma histéria biogeografica comum
(Zanella 2002b). Angelonia cornigera é uma espécie comum na regido, ocorrendo em areas

naturais e urbanas, em solo arenoso. Os individuos agregam-se em densas populacgdes.

Observacdes de campo

As observac6es dos visitantes florais em campo foram conduzidas entre 09h00min e
15h00min, podendo variar de acordo com condicdes climaticas locais, totalizando um namero
minimo de 10 horas e 0 m&ximo de 44 horas de observacdo (Tabela 2). O comportamento dos
visitantes nas flores foi observado e registrado com camera filmadora e fotogréfica. Foi dada
especial atencéo ao tipo de recurso coletado, tempo de duragéo da visita, parte da flor contatada
pela abelha e nimero de flores visitadas. Espécies que contatam as partes férteis durante a visita
foram consideradas polinizadores e, as demais, visitantes ilegitimos. Os espécimes coletados
foram sacrificados, montados em via seca e depositados na Cole¢cdo Entomol6gica CEPANN da

Universidade de Sdo Paulo.

Foram observadas ainda a antese e a duracdo das flores, a presenca de odor e cor, 0

recurso oferecido (6leo e/ou pdlen) e o tamanho das populagfes. Foram feitas exsicatas de todas
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as espécies e depositadas no ESA - Herbario da Escola Superior de Agricultura Luis de Queiroz
— Universidade de Sdo Paulo. Amostras de flores em diferentes estagios de desenvolvimento
foram coletadas e fixadas em FAA (formaldeido 37%, &cido acético glacial e etanol 50%, 1:1: 2)

para estudo de sua morfologia e medigdes.

Morfologia floral

Caracteristicas morfoldgicas das flores de todas as espécies foram examinadas, com
destaque para aquelas que tém influencia direta na interacdo com os visitantes coletores de 6leo
(Fig. 9). S&o elas: 1. Formato e tamanho dos lobos da corola; 2. Formato e tamanho das bolsas de
oleo; 3. Densidade e localizacdo dos elaiéforos; 4. Localizacdo e profundidade do acesso aos
elaiéforos; 5. Presenca de calos no lobo inferior (labelo); 6. Formato e tamanho dos calos do
labelo; 7. Tamanho do palato e 8. Presenca de pélos glandulares diferentes dos elaidéforos. A
terminologia utilizada foi adaptada da literatura (Vogel 1974, Barringer 1981, Vogel e Machado
1991, Souza 1996) e padronizada. Foram ilustradas uma especie de cada grupo morfoldgico
(descritos na pagina 37) exceto A. cornigera que foi bem estudada e ilustrada por Machado et al
(2002). Largura da abertura da corola, profundidade total da corola e distancia do acesso aos
elaioforos (Fig. 10) foram mensuradas nas seis espécies de Plantaginaceae estudadas. Entre 7 e

18 flores por especie foram utilizadas.

Morfologia dos aparatos coletores de 6leo

Os aparatos coletores de Oleo de Centris hyptidoides, Chalepogenus sp e
Caenonomada bruneri foram fotografados em Microscopio Eletrénico de Varredura LEO 440.
As pernas anteriores foram retiradas dos espécimes secos e passaram pelo seguinte processo de
limpeza: retirada de impurezas evidentes em lupa; imersdo em acetato de etila por 30 min.;
vibragcdo em vdrtex por 15 s e enxague. Apds a secagem em estufa, a perna foi colada em stub
com fita dupla-face e submetida a metalizacio com ouro. A terminologia utilizada para
estruturas coletoras de 0leo segue proposta por Neff e Simpson (1981) e Cocucci et al (2000)
com algumas modificagdes. Foram escolhidas espécies consideradas polinizadoras, que
apresentam especificidade na visita em Angelonia e Basistemon e, no caso de Centris

hyptidoides e Chalepogenus sp nunca haviam sido descritos ou ilustrados.

Distribuicao geografica de plantas e abelhas
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A congruéncia biogeografica entre plantas e polinizadores foi testada através da
construcdo de mapas de distribuicdo combinados. Além das espécies estudadas aqui, foram
acrescidos dados de distribuicdo de todas as espécies de Angelonia e Basistemon, as quais
possuem informacGes sobre interacdes com visitantes: Angelonia pubescens, A. minor, A.
campestris e Basistemon spinosus. Angelonia pubescens ocorre na caatinga, amplamente
distribuida no nordeste brasileiro e area de transicdo cerrado-caatinga em Goias (Fig. 7B).
Angelonia campestris € uma espécie tipica da caatinga, ocorrendo apenas no nordeste do Brasil
(Fig. 7B). Angelonia minor possui uma ampla distribuicdo na América Central até a regido
Amazonica (Fig. 7C). Na América do Sul, esta espécie ocorre no dominio amazonico e em
pontos no nordeste e centro-oeste do Brasil. Basistemon spinosus ocorre apenas no Paraguai e
norte da Argentina (Fig. 7D). Para compor a lista de visitantes, foram utilizados dados do
presente estudo (para Angelonia cornigera, A. eriostachys, A. goyazensis, A. integerrima, A.
salicariifolia e Basistemon silvaticus) e de estudos anteriores de A. cornigera (Machado et al.
2002, Aguiar e Melo 2009), A. pubescens (Vogel e Machado 1991, Vivallo e Melo 2009), A.
minor (Vogel 1974), A. campestris e A. salicariifolia (Vogel e Machado 1991), A. integerrima
(Vogel 1974, Gongalves e Melo 2005, Pinheiro et al. 2008) e Basistemon spinosus (Vogel e
Cocucci 1995).

A compilacdo dos dados de distribuicdo geografica das plantas (Anexo 1) foi
realizada a partir da literatura (Barringer 1981, Barringer 1985, Souza 1996) e consulta aos
seguintes herbarios: UPCB - Departamento de Botanica da UFPR, MBM - Museu Botanico
Municipal de Curitiba, UFMG - Universidade Federal de Minas Gerais, SPFR - Faculdade de
Filosofia, Ciéncias e Letras de Ribeirdo Preto da Universidade de Sdo Paulo. Foram adicionados
ainda, os dados de herbarios disponiveis na rede Species Link (http://splink.cria.org.br): ESA-
Herbario da Escola Superior de Agricultura Luiz de Queiroz, IAC - Instituto Agronémico de
Campinas; JBRJ - Jardim Botéanico do Rio de Janeiro; MOBOT - Missouri Botanical Garden -
brazilian records; NYBG - The New York Botanical Garden - brazilian records; SPF - Herbario
do Departamento de Botanica da Universidade de Sdo Paulo e UEC - Herbéario da Universidade

Estadual de Campinas.

A compilacdo de distribuicdo geogréfica das abelhas polinizadoras (Anexo 2) foi
determinada pela consulta da literatura para Centridini e Tapinotaspidini (Schrottky 1908, Strand
1909, Snelling 1984, Frankie et al 1993, Silveira e Cure 1993, Freitas e Paxton 1998, Freitas et
al. 1999, Roig-Alsina 2000, Jesus e Garofalo 2000, Zanella 2002a, Zanella 2002b, Aguiar et al.
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2003, Aguiar e Gaglianone 2003, Gaglianone 2003, Aguiar 2006, Buschini 2006, Costa et al.,
2006, Freitas e Sazima 2006, Gimenes e Lobédo 2006, Azevedo e Faria-Jr. 2007, Mendes e Rego
2007, Azevedo 2008, Etcheverry et al. 2008, Pansarin et al. 2008, Aguiar 2009, Vivalo e Melo
2009) e consulta as colecBes entomoldgicas: DZUP - Departamento de Zoologia da
Universidade Federal do Parand; CEPANN — Laboratorio de Abelhas da Universidade de S&o
Paulo; MZUSP - Museu de Zoologia da Universidade de Sdo Paulo, e dados de colecbes
disponiveis na rede Species Link: LEBIC — Laboratorio de Ecologia e Biogeografia de Insetos da
Caatinga da Universidade Federal de Campina Grande; DSEC - Cole¢do Entomoldgica do
Departamento de Sistematica e Ecologia da Universidade Federal da Paraiba; PLEBEIA —

Colecdo Entomoldgica de Polinizadores da Universidade Federal de Pernambuco.

Os mapas foram confeccionados no software ArcView 3.2 (ESRI 1999).



TABELA 2. Local, tipo de vegetagdo e periodo de observacéo das populacdes das espécies de Plantaginaceae

produtoras de 6leo estudadas.
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Tipo de
EspécieslLocalidade Coordrenadas vegetacio Horas de~ Datas de observacio
geograficas (bioma) observacao
A. cornigera 5°30''S, 41°19' W Caatinga 15 21 — 23 Abr 2008
S. Miguel do Tapuio - PI
A. eriostachys 18°12' S, 43°19'W Campo rupestre 44 28-30 Abr.,
S. Gongalo do Rio Preto - MG (Cerrado) 1-6,11-12, Set. 2008
27 Abr. — 01 Mai. 2009
A. goyazensis 14 28-30 Abr. 2008
S. Gongalo do Rio Preto - MG 27 Abr. — 01 Mai. 2009
A. integerrima 30°07'S, 51°14'W Campos 55 7-11 Dez. 2007
Porto Alegre - RS (Floresta 9-14 Nov. 2008
Estacional
Semidecidual)
A. salicariifolia 21°37' S, 57°49' W Chaco 10 29-30 Jan. 2008
Porto Murtinho - MS
B. silvaticus 25 24-30 Jan. 2008

Porto Murtinho - MS
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—— |
Angelonia cornigera
Sdo Miguel do Tapuio (Piaui)

Caatinga

Angelonia goyazensis (a esquerda)
Angelonia salicarrifolia (acima) e Angelonia eriostachys (a direita)
e Basistemon silvaticus (abaixo) Parque Estadual do Rio Preto
Porto Murtinho (Mato Grosso do Sul) (Minas Gerais)
Chaco Campos Rupestres

/| Angelonia integerrima
A Porto Alegre (Rio Grande do Sul)
| Floresta Estacional Semidecidual

FIGURA 6. As quatro localidades onde foram estudadas as cinco espécies de Angelonia e uma de Basistemon. Cada
area compreende uma formacao vegetacional diferente. As areas de caatinga e chaco (Piaui e Mato Grosso do Sul)
sdo relacionadas biogeograficamente (Zanella 2002b). Os campos rupestres (Minas Gerais) fazem parte do
cerrado e, em conjunto com as formagdes anteriores, formam a diagonal de &reas secas da América do Sul. A
floresta estacional semidecidual (no Rio Grande do Sul) é a mais divergente de todas, sendo uma formacédo
florestal imida, apresenta também &reas abertas de campos, onde ocorre Angelonia integerrima.



48

5 - e “~_ >
: — N ; S
! ey L L 5 Vo L4
S 2 { ™ A 4 2 \ ) \
s A - L o ‘e, A S A \o
P =l W - J—’\\ Ll W -
& T b f y/ ;N /f' -
lg /e : M,\ B Yy S e h\'} o
e Py ~
N A2 TR
._\\ ‘ . e . \.\\ {\ H e o, @‘:
| Y . .y adle®
\ g . 2 } c"/ \ P . ® . ﬁ/f
\ A (AR \ - % » ../
3 H Y P . \ ] e ® 4 %/
ﬁ'\ / 3 4 » ™ cd aaef? |
. 4 @ .. H « ™ \
e > L . & ! . 7 — ) {
Ny ! % Fd y A B kM I
T L J— © 2 ) \ — Ji
| 3 an / / { /
Vo ! N { A\ e L f
] \ Lo Py [ N I Py
§ (9N . J . - i
i ~ oA A [~ — ;
Pt N Tk i f A d
iop ({ ) s i . { A A i .
[/ DERT @ A. eriostachys // e J ® A campestris
§{ £ ab i &}" ® A cornigera i 7 A A. goyazensis
[ Fe A_‘\“ 2 A A integerrima re I R4 @ A. pubescens
| ¢ " A / . ?//
J - // 3 )
A J e B [
M - ' T oo
1 7 AP Rar Ny 3 7 S AT
% \ w5 { Lo \ =" B e,
y, 2 ¥ PN ) A b 2 U NN
g WA IS = AT
IO C , PN q‘ ”
b L i
i SN } ® Ty i Sy /
My \ . : P I —
] / . ; s . =
~ g . @ X4 ~ e )
\ 4\@ f \ e H
L. o i’ ' & N R . A
N LA \ e y
\ N h ‘. / A N AN 4
YT > LY ¢
¢ } N ¢ 3
) | 3 ) < |
-~ L ee 1 — & L |
I et | ~ \ {
SN ) A b e
T - { T ! |
| E P N S R Y S
[ NN * S [ / f
LTV ) g L , 5 -~
?| Y e .."\. N s oy " 5 Py
I . _ - Y o~
[ ¢ ] . [ ¢ - ] .
¢ i . ) Fi ' s & n
/ PR 1 . . g T .
J; Vi ot b ® A minor I,»’l Va #~ el } A B. spinosus
! /,J p % 4 @ A. salicariifolia {{ 4 Vs ® B. silvaticus
¢ 2 3 P paf
[/ e P / £ A
LY { \) f/ '|I ¢ g ., /
(o d_\ '/ PR 2t
| |44
/7 S D /7 S

FIGURA 7. Distribuicdo geogréfica das espécies de Angelonia e Basistemon objetos de estudo do presente trabalho,
com adi¢do daquelas que também possuem registros de visitantes florais: A. Angelonia cornigera, Angelonia

eriostachys e A. integerrima; B. Angelonia campestris, A. goyazensis e A. pubescens; C. Angelonia minor e A.
salicariifolia; D. Basistemon spinosus e B. silvaticus. Os dados foram obtidos a partir da compilacdo da literatura

e consulta a herbarios.



FIGURA 8. Vista geral das quatro areas de estudo: A. Campos rupestres do Parque Estadual do Rio Preto (MG),
mostrando a cobertura de gramineas nesta porcdo; B. Area de campos no Parque Natural Morro do Osso (RS) e,
ao fundo, um capdo de mata semidecidua; C. Area parcialmente alagada, de chaco, em Porto Murtinho (MS). As
altas palmeiras observadas na imagem, denominadas carandas (Copernicia australis) sdo um elemento
caracteristico da flora na regifo; D. Area de Caatinga em S30 Miguel do Tapuio (PI) (Foto: Antonio Aguiar). A

imagem da area na época do estudo (abril de 2008) mostra uma vegetacdo Umida pela ocasido da estagdo chuvosa.
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Lobos superiores

Lobo inferior
(labelo)

FIGURA 9. Flores de Angelonia e as indica¢Bes das principais estruturas morfoldgicas utilizadas no estudo:
(st) estames, (pc) calo proximal, (dc) calo distal, (pt) palato, os lobos da corola e as bolsas de 6leo: A.
Angelonia salicariifolia; B. Angelonia goyazensis. Note o formato diferencial dos lobos entre as duas
espécies, em especial, os lobos laterais e o labelo. Os estames e pistilo em todas as espécies de Angelonia
possuem posicdo nototribica. Ambas as espécies apresentam calo proximal bem-desenvolvido, longo e
bifido. Esta e outras estruturas do labelo estdo envolvidas na interagdo com os visitantes.
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FIGURA 10. Desenho esquematico da flor de Angelonia salicariifolia, mostrando como as medidas foram
realizadas: (a) largura da abertura da corola, (b) profundidade total da corola e (c) distdncia do acesso aos

elaiéforos que, nesta espécie, é quase nula: A. em vista frontal; B. em vista lateral.
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Resultados

Morfologia floral

As espécies de Angelonia estudadas compartilham entre si e com as demais espécies
do género a presenca de: cinco lobos (dois superiores, dois laterais e um inferior - labelo), um
par de bolsas na corola, onde se localizam os elaiéforos, dois pares de estames e pistilo
localizados na parte superior interna da corola e um ou mais calos no labelo (Fig. 9 e 11). As
diferencas entre as espécies referem-se, principalmente, ao tamanho e desenvolvimento das
bolsas, morfologia e tamanho dos lobos e formato e nimero de calos presentes no labelo (Tabela
4). Assim como as espécies de Angelonia, Basistemon silvaticus possui cinco lobos, dois pares
de bolsas na corola, dois pares de estames (curvos neste género) e pistilo em posicéo nototribica.
As estruturas presentes no labelo em Angelonia ndo séo observadas em Basistemon. Embora as
flores dos dois géneros sejam semelhantes, as flores de Angelonia possuem bolsas de éleo mais

desenvolvidas e a corola é mais aberta, lembrando a abertura de uma boca.

Em Angelonia, as bolsas de 6leo sdo evidentes e bem separadas em duas unidades,
enguanto os elaiéforos concentram-se apenas no interior desta estrutura (Fig. 12 e 13). Em Em
todas as espeécies estudadas os elaidforos sao verde intenso. Os tricomas das cinco espécies de
Angelonia estdo concentrados na parede anterior da bolsa, formando uma camada densa na
maioria das especies. Em A. cornigera a densidade dos tricomas € menores estando estes
separados dos outros por uma distancia maior que sua largura. As bolsas de 6leo das cinco
especies estudadas de Angelonia possuem formato arredondado e se expandem lateral e
inferiormente em A. cornigera. Em A. eriostachys, essa estrutura forma uma protuberancia que
pode ser observada em vista lateral da flor, sendo pouco profunda e ndo excedendo muito o
plano do restante da corola (Fig. 13). As demais especies possuem bolsas muito mais profundas
que o plano geral da corola e destacadas, tanto nas flores abertas, quanto fechadas (Tabela 3).
Basistemon, as bolsas sdo evidenciadas apenas externamente pela sua leve curvatura e, 0s
elaioforos dispersam-se por todo o interior da corola (Fig. 14). Angelonia salicariifolia, A.
goyazensis e A. cornigera possuem bolsas bem definidas e a corola lembra uma “boca aberta”,
onde ndo se evidencia um tubo, propriamente dito (Fig. 15A). Nestas especies, 0 acesso aos
elaiéforos é proximo a margem da abertura da flor, embora seja variavel entre as espécies
(Tabela 3). Em A. salicariifolia, essa abertura é tdo conspicua que a margem dos elaiéforos
coincide com a abertura da flor. Os 6rgédos reprodutivos, em todas as espécies, estdo proximos ou
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excedendo a abertura da flor. Nas outras espécies, A. integerrima e A. eriostachys, assim como
também em B. silvaticus, a corola é mais profunda (Fig. 15B). Tanto em A. integerrima quanto
em A. eriostachys, 0 acesso aos elai6foros esta distante da abertura da flor e também da linha dos
orgdos ferteis. A regido de maior concentracdo dos elaioforos de B. silvaticus segue este mesmo

padrdo, embora tricomas esparsos estejam muito préximos a abertura da corola.

As principais diferencas observadas entre as flores das cinco espécies de Angelonia
estdo na forma e tamanho do calo proximal, calo distal e palato no labelo (Tabela 4). Em A.
goyazensis, A. cornigera e A. salicariifolia o calo proximal é longo e bifido (bilobado em A.
cornigera), de cor diferente do restante da corola (Fig. 17). Esse calo é precedido pelo palato,
area de depressdo variavel entre as espécies, mas conspicua em A. salicariifolia devido a
coloracdo verde, diferindo da corola lilas (Fig. 17 E). Em todas as espécies, é possivel diferenciar
essa depressdo entre o calo proximal e o acesso aos elai6foros. O calo proximal em A.
integerrima e A. eriostachys é muito diferente, formando apenas uma protuberancia arredondada,
que se destaca pela cor branca (Fig. 17). O calo distal, justaposto ao calo proximal, varia muito
entre as cinco espécies. Em A. salicariifolia e A. cornigera, ndo é evidente a formacdo desta
estrutura, que aqui estd associada a coincidente curvatura convexa da corola que se justapde ao
calo proximal. Em A. goyazensis o calo distal forma uma excrescéncia larga e evidente (Fig.
17D). O calo distal em A. integerrima é semelhante ao de A. goyazensis, porém menos
protuberante e evidente e todo o labelo € caracterizado pelas curvas e aspecto ondulado (Fig.
17F). Enquanto nas demais espécies de Angelonia o calo proximal é destaque, em A. eriostachys
o calo distal é notavel e de cor branca. As flores de B. silvaticus possuem apenas um calo na
regido mediana do interior da corola, proximo ao inicio da concentracdo de elaioforos (Fig.

17A). Esta estrutura pode estar associada aos calos do labelo de Angelonia.

As flores das cinco espécies de Angelonia observadas possuem outros tricomas além
dos tricomas produtores de dleo. Odor detectdvel ao olfato humano esta presente em A.
goyazensis, A. salicariifolia e A. integerrima. A cor da corola em A salicariifolia apresenta tons
brancos, lildzes e roseos, com manchas mais escuras no interior e no labelo. Angelonia
integerrima possui corola lilas, com manchas roxo-escuras no labelo e interior, mas também
pode variar tanto no tamanho e cor destas manchas como no restante da corola, entre tons de
branco a azul (Fig. 11A). Em A. goyazensis observou-se a presenca de flores roxas (mais

comum) ou inteiramente brancas. Angelonia eriostachys apresenta coloracdo roxa-escura (Fig.
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11C). As flores de B. silvaticus, na populacéo estudada, apresentam duas variacoes, a branca e a
lilds (Fig. 16 A e B).

Os dois pares de estames amadurecem e liberam poélen antes da receptividade do
estigma, caracterizando a ocorréncia de protandria. Os dois pares também amadurecem em
tempos diferentes. Em A. goyazensis foi observado que o primeiro par, apés cessar a liberacdo de
polen, se retrai, dando lugar sucessivamente a maturacdo do segundo par (Fig. 12 A e B). No
momento seguinte, ambos 0s estames estdo retraidos e sem poélen e, o pistilo, mais longo que no

inicio se destaca (Fig 12C).

A variagdo morfoldgica entre as espécies de Angelonia e Basistemon e o tamanho
dos polinizadores, considerando a posi¢cdo nototribica dos estames, induz a transferéncia do
polen através do mesoscuto ou da regido anterior da cabeca. Nas flores de corola profunda (A.
integerrima e A. eriostachys) a transferéncia se da atraves do polen depositado no mesoscuto.

Nas demais, a transferéncia é realizada através da regido anterior da cabeca.

Composicao das assembléias de visitantes florais e atividade dos visitantes

Ao todo 23 espécies de abelhas coletoras de Oleo foram registradas nas cinco
espécies de Angelonia e Basistemon silvaticus e, ainda, quatro espécies de Meliponini, oito
especies de Halictinae e quatro especies de outros insetos (Tabela 5). Entre as coletoras de 6leo
15 espécies foram consideradas polinizadoras efetivas. As mais frequentes e efetivas
polinizadoras de Angelonia foram as espécies dos géneros Centris (Centridini) e Caenonomada
(Tapinotaspidini). Tapinotaspis nordestina (Tapinotaspidini) visitou legitimamente, porém em
baixa frequéncia as flores de A. cornigera. As outras espécies da tribo Tapinotaspidini coletam
6leo e pdlen em Angelonia e Basistemon e, na maior parte das vezes, foram consideradas nédo-
polinizadoras ou polinizadoras ocasionais. Abelhas da tribo Tetrapediini foram consideradas
visitantes ilegitimos ou polinizadores ocasionais. As quatro espécies coletadas visitaram
esporadicamente Angelonia e/ou Basistemon. Varias espécies entre as coletoras de 6leo coletam
também polen nas flores de Angelonia e Basistemon, assim como também generalistas das

subfamilia Halictinae e abelhas eusociais da tribo Meliponini (Tabela 5).

A assembléia de visitantes de Angelonia variou entre trés a dezoito espécies que
atuaram como polinizadores ou visitantes ilegitimos. Angelonia integerrima foi a espécie com

maior espectro de visitantes registrados, sendo 17 ao todo, entre abelhas, vespas e moscas e
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destes, apenas Centris (Hemisiella) vulpecula foi considerado polinizador efetivo (Fig. 18).
Centris (Hemisiella) trigonoides, que também tem tamanho suficiente para poliniza-la, foi
observada apenas uma vez em suas flores. As flores de Angelonia cornigera, Angelonia
goyazensis e A. salicariifolia foram visitadas por quatro espécies de abelhas, sendo a maioria
polinizadores efetivos. As flores de Angelonia eriostachys foram visitadas apenas por trés
espécies e apenas uma nao foi considerada polinizadora efetiva (Tabela 5). Basistemon silvaticus
recebeu visita de seis espécies de abelhas, sendo trés considerados polinizadoras efetivas (Tabela
5).

O comportamento de visita as flores € semelhante entre as espécies de Centris: a
coleta de 6leo ¢é realizada apenas com as pernas anteriores e nao foi observada coleta de pdlen
em nenhum dos casos. As fémeas procuram pelas flores abertas voando ao redor da planta (Fig.
19 A) e visitam todas as que estdo disponiveis no individuo. As pernas anteriores sdo estendidas
em direcdo a ambas as bolsas de 6leo (Fig. 19 B e C). Quando a corola € profunda, a abelha entra
totalmente na flor (Fig. 18A). Neste caso, a polinizacdo nototribica ocorre através do contato do
mesoscuto com os 6érgdos férteis (Fig. 20) e, ao contrario, quando a corola é curta, ocorre através
do contato da regido anterior da cabeca. Em B. silvaticus, C. hyptidoides explora as flores com as
pernas anteriores, enquanto suas pernas médias oferecem apoio (Fig 22C). Em outro tipo de
exploracdo apresentado por esta espécie, a fémea ndo contata os orgdos férteis de B. silvaticus,
pois estica suas pernas em direcdo aos elaioforos permanecendo com todo o corpo fora da flor e
sendo sustentada pelas outras pernas que se apoiam nas folhas adjacentes (Fig. 22D). Este
comportamento, em que a abelha ndo atua como polinizador efetivo foi observado apenas uma

VEZ.

As espécies de abelhas dos géneros Arhysoceble, Chalepogenus e Lophopedia
(Tapinotaspidini) coletam 6leo e pdlen em Angelonia e Basistemon (apenas Arhysoceble) (Fig.
16 A-E, Tabela 5). Estas abelhas sdo pequenas (cerca de 6 mm) e, nas flores maiores, ndo tocam
0s Orgdos férteis durante a coleta de Oleo. Todas as espécies utilizam as pernas anteriores,
alternadamente ou ambas ao mesmo tempo, para coletar o recurso nas bolsas de 6leo (Fig. 21 A,
C e D). Durante a mesma visita, as fémeas coletam também poélen pousando sobre as anteras
numa posicdo invertida (Fig. 21B e E). Espécies de Caenonomada e Tapinotaspis nordestina
(Tapinotaspidini) ndo coletaram poélen nas flores das espécies de Plantaginaceae que visitaram,
mas foram considerados polinizadoras das plantas que visitaram. Em A. cornigera e A.

salicariifolia a transferéncia de pdlen é realizada através da fronte destas abelhas. Em
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Basistemon silvaticus, a transferéncia de polen ocorre através mesoscuto de Caenonomada

bruneri e C. aff. unicalcarata (Fig. 22B).

As fémeas do género Tetrapedia foram observadas coletando 6leo e pdlen nas flores
de A. eriostachys, A. integerrima, A. salicariifolia e B. silvaticus. Em todos os casos, essas
abelhas sdo pequenas (5-10 mm) e ndo alcangam os orgaos férteis da flor. Além disso, as fémeas
de Tetrapedia foram raras em todas as espécies que visitaram e, assim, seu comportamento de

coleta permanece pouco claro.

A coleta de pélen nas flores de Angelonia e Basistemon estudadas foi feita também
por espécies de abelhas da tribo Meliponini e da subfamilia Halictinae (Tabela 5). O
comportamento dessas espécies é semelhante: quando estdo nas flores, permanecem somente
sobre os estames coletando polen com as pernas anteriores (Fig. 22A). Mais de uma fémea de
Meliponini pode visitar a mesma flor ao mesmo tempo em A. integerrima. A condicdo de
protandria das flores de Angelonia inibe a polinizacdo através deste tipo de comportamento.
Nestes casos, a polinizagdo s6 ocorreria se as flores estivessem na fase feminina e fosse visitada

por abelhas carregando graos de pdlen compativeis.

Em novembro de 2008 foram observadas nas flores de A. integerrima, os dipteros
Eristalinus taeniops e Toxomerus productus (Syrphidae) e as vespas Pirhosigma deforme e
Polybia ignobilis (Vespidae). Ndo foi observada a coleta de recursos por estes insetos que,
freqlientemente, voavam ao redor das flores abertas e, em menor freqiiéncia, pousavam sobre
estas. Trichaltica sp., pequenos besouros da familia Crhysomellidae também foram encontrados
em grandes quantidades nas flores de A. integerrima alimentando-se de polen.

Os machos de algumas espécies de abelhas coletoras de 6leo foram observados,
patrulhando pelas fémeas nas flores de Angelonia e Basistemon: Centris (Heterocentris) analis
(em A. salicariifolia), C. (H.) vulpecula (em A. integerrima ) (Fig. 18C) e Centris hyptidoides
(em B. silvaticus), Chalepogenus sp Caenonomada unicalcarata. Os machos destas espécies
patrulhavam em torno de um grupo pequeno de plantas (cerca de cinco), voando constantemente
ao redor de cada uma em busca de fémeas nas flores, pousando na vegetacdo do entorno entre 0s
intervalos de voo (Fig. 18C). Comportamento agonistico com outros machos e perseguicao as
fémeas foram observados. Os machos destas espécies possuem fémur posterior alargado e
esfregam suas pernas na vegetacdo onde pousavam, 0 que possivelmente indica liberagdo de

algum tipo de substancia para atracao de fémeas e marcacéo de territério.



57

Morfologia dos elaidspatos

Os elaidspatos de Caenonomada bruneri e C. aff. unicalcarata sdo idénticos e estdo
localizados nos basitarsos anteriores e tarsomeros 2-3. As fémeas possuem elaidspatos
compostos por dois tipos de cerdas: cerdas grossas, longas e foliaceas com apice agudo e cerdas
finas, curtas e ramificadas. No basitarso, as cerdas finas e ramificadas estdo distribuidas na
superficie ventral, enquanto as cerdas grossas e largas estdo agrupadas na margem dorsal,
formando uma estrutura semelhante a um pente na margem posterior (Fig. 23 A e B). Nos
tarsdbmeros 2-3 as cerdas finas ramificadas e cerdas simples foliaceas estdo entremeadas na

superficie ventral (Fig. 23A).

Centris hyptidoides possui estruturas coletoras de 0Oleo restritas as pernas anteriores,
enquanto nas pernas médias encontra-se o elaidspato ndo-funcional composto de cerdas
separadas. O elaidéspato do basitarso anterior € composto por um pente primario e cerdas
especializadas (Fig. 23E) e o pente secundario vestigial. O pente primario € curvo e composto
por cerdas simples e largas, de apice arredondado (Fig. 23D). Na superficie dorsal, adjacente ao
pente primario, existem numerosas cerdas simples folidceas. A superficie ventral do basitarso
anterior é coberta por numerosas cerdas plumosas entremeadas por cerdas longas, simples e
grossas. Os tarsdbmeros anteriores 2-4 sdo também equipados com pilosidade modificada, que é
usada na atividade de coleta de 6leo (Fig. 23D). A margem anterior e superficie dorsal desses
tarsdbmeros possuem numerosas cerdas longas, folidceas e curvas, com &pice oval (Fig. 23C).
Estas cerdas sdo achatadas e apresentam uma depressdo ao longo da extensdo mediana de sua
superficie e assemelham-se as cerdas localizadas na superficie dorsal do basitarso. A margem
posterior dos tarsbmeros 2-4 possui um conjunto de cerdas diferenciadas, simples e curvadas, de

apice arredondado e superficie concava, lembrando o formato de uma colher.

O aparato coletor de 6leo de Chalepogenus sp. estd localizado nos basitarsos e
tarsdmeros 2-3 das pernas anteriores (Fig. 24). No basitarso, a superficie dorsal é coberta de
cerdas largas e grossas com 4apice levemente curvado enquanto que, na superficie ventral,
encontram-se cerdas finas, longas e ramificadas (Fig. 24B). Os tarsdbmeros 2-3 s&0 compostos
por cerdas especializadas, que se distribuem esparsamente, em maior quantidade no tarsémero 2
(Fig. 24A). Estas cerdas sdo foliaceas e fortemente curvas (Fig. 24C) e, em sua superficie

cdncava, ha um canal mediano longitudinal.

Congruéncia entre distribuicédo geografica de plantas e potenciais polinizadores
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Unindo dados de distribuicdo geografica de Angelonia e Basistemon aos seus
potenciais polinizadores, observam-se trés padrbes de distribuicdo geografica entre as espécies,

de acordo com a congruéncia e sobreposicao apresentada:

(1) Espécies de planta com distribuicio geografica restrita, e abelhas potenciais
polinizadores com distribuicado ampla e pouco congruente. Este € 0 caso de Angelonia
eriostachys e A. goyazensis e as espécies de Centris dos subgéneros C. (Centris), C.
(Paracentris) e C. (Xanthemisia) (Fig. 25 A-B), e também, de B. silvaticus e Caenonomada
bruneri, com distribuicdo ampla e pouco congruente com a distribuicdo da planta (Fig. 26B).
Neste caso, infere-se que a planta pode depender exclusivamente destas abelhas para

polinizacdo, porém estas conseguem explorar outras fontes de 6leo.

(2) Espécies de planta e abelhas potenciais polinizadores possuem distribuicio
congruente, na mesma area geografica e/ou tipo vegetacional. Incluem-se neste caso, as
espécies da Caatinga, A. campestris, A. cornigera e A. pubescens (Fig. 27 A-B e 28 A) e as
espécies do Chaco, Basistemon spinosus e B. silvaticus (Fig. 26 A-B). Embora as abelhas
possam, eventualmente, explorar outras fontes de 6leo, a congruéncia geografica sugere a
dependéncia matua. E também, nestes casos, a distribuicdo de plantas e abelhas esta
relacionada ao tipo vegetacional da area que ocupam.

(3) Espécies de plantas e potenciais polinizadores possuem distribuicio ampla e pouco
congruente. Podem utilizar-se de fontes de recursos/polinizadores diversos nas areas onde a
distribuicdo ndo se sobrepde. Incluem-se neste padrdo, A. minor e A. salicariifolia (Fig. 29
A- B), ambas espécies possuem distribuicdo ampla e disjunta e seus potenciais polinizadores
apresentam pouca sobreposicéo e sao também espeécies de abelhas largamente distribuidas na
regido Neotropical. Ainda incluida neste padrdo, Angelonia integerrima, espécie tipica do sul
do Brasil, que apresenta sobreposicdo a C. (H.) vulpecula apenas na localidade em que foram
coletados no presente estudo (Fig. 28B).
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TABELA 3. Caracteristicas morfométricas (M + DP) (mm) das espécies de Plantaginaceae produtoras de

6leo estudadas.

Espécies N Largura da abertura Profundidade total Distﬁnciaﬂo acesso
da corola da corola aos elaioforos
Angelonia cornigera 18 4,34 +0,45 2,71+£0,91 0,625+0
Angelonia eriostachys 14 10,41+ 1,55 10,47 + 2,48 5,86 + 1,25
Angelonia goyazensis 10 75+1,61 5,07 +£1,13 1,04 £ 0,33
Angelonia integerrima 15 8,19+0,81 7,71+11 3,12 +0,83
Angelonia salicariifolia 10 6,19+ 0,75 2,87+£0,44 0,175 + 0,06
Basistemon silvaticus 7 4,5+ 05477 6,0 +1,2910 2,58 £ 0,4916




TABELA 4. Principais caracteristicas morfol6gicas das flores das espécies de Plantaginaceae produtoras de éleo floral estudadas

Espécies

estudadas
Angelonia
cornigera

A. eriostachys

A. goyazensis
A. integerrima
A. salicariifolia

Basistemon
silvaticus

Disposicao das flores

solitarias

racemos terminais

racemos terminais

racemos terminais

racemos terminais

solitarias

Calo proximal
longe e bilobado

protuberéncia discreta

longo e bifido
protuberancia discreta
longo e bifido

ausente

Calo distal
inconspicuo

protuberante,
coloracéo branca e
conspicuo

excrescente

levemente
excrescente

levemente
excrescente

ausente

Calo
mediano
ausente

ausente

ausente
ausente
ausente

presente

Formato e desenvolvimento
das bolsas de oleo

Bem desenvolvidas,
arredondadas e expandidas
lateralmente

Pouco desenvolvidas,
levemente arredondadas

Bem desenvolvidas e
arredondadas

Bem desenvolvidas,
arrendondadas e profundas

Bem desenvolvidas e
arredondadas

Inconspicuas

60
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TABELA 5. Visitantes florais das seis espécies de Plantaginaceae produtoras de 6leo floral estudadas.

Visitantes florais Angelonia Angelonia Angelonia Angelonia Angelonia Basistemon
cornigera eriostachys  goyazensis integerrima  salicariifolia silvaticus

Abelhas coletoras de 6leo

CENTRIDINI

Centris (Centris) aenea

Lepeletier, 1841 P (0)

Centris (Hemisiella)

trigonoides Lepeletier, 1841 P (0) P (0)

Centris (Hemisiella)

vulpecula Burmeister, 1876 P (0)

Centris (Heterocentris)

analis (Fabricius, 1804) P (0)

Centris (Paracentris)

burgdorfii Friese, 1900 P (0) P (0)

Centris (Paracentris) klugii

Friese, 1899 P (0)

Centris (Xanthemisia)

bicolor Lepeletier, 1841 P (0)

Centris hyptidis Ducke,

1908 P (0)

Centris hyptidoides Roig-

Alsina 2000 P (0) P (0)

TAPINOTASPIDINI

Arhysoceble picta (Friese,

1899) V (0, p)

Arhysoceble aff. huberi

(Ducke, 1908) V (0)

Arhysoceble sp. P (o, p)

Caenonomada bruneri

Ashmead, 1899 P (0)

Caenonomada unicalcarata

(Ducke, 1908) P (0)

Caenonomada aff.

unicalcarata

(Ducke, 1908) P (0)

Chalepogenus aff. luciane

(Urban, 1995) V (0, p)

Chalepogenus sp. P (o, p)

Lophopedia nigrispinis

(\Vachal, 1909) V (0)

Tapinotaspis nordestina

Roig-Alsina, 2003 P (0)

TETRAPEDIINI

Tetrapedia cf. peckolti

(Friese, 1899) V (0)

Tetrapedia sp. 1 V (0) V (0)

Tetrapedia sp. 2 V (0)

Tetrapedia sp. 3 V (0)

Abelhas niao-coletoras de

oleo

APINAE

Mourela caerulea (Friese,
1900) V (p)
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Trigona spinipes (Fabricius,
1793)

Plebeia droryana (Friese,
1900)

Plebeia emerina

(Friese, 1900)

V (p)
V (p)

V()

HALICTINAE

Dialictus sp. 1a 4
Augochlora semiramis
(Schrottky, 1910)
Augochlorella ephyra
(Schrottky, 1910)
Dialictus sp.5e 6

V (p)
V (p)

V (p)

V()

A

Outros insetos

SYRPHIDAE - Diptera

Eristalinus taeniops
Wiedemann, 1818
Toxomerus productus
(Curran 1930)

V (?)

\AG)

VESPIDAE- Hymenoptera

Pirhosigma deforme (Fox,
1899)

Polybia ignobilis (Halliday,
1936)

V(?)

V (?)

- Recurso coletado: (0) 6leo; (p) pélen; (?) ndo identificado
- Categoria comportamental: (V) Visitante ou polinizador ocasional; (P) Polinizador efetivo.

- Segundo Roig-Alsina (2000), as espécies de Centris do grupo hyptidis incluem-se em Paracentris. Porém, segundo

revisao recente, ndo se incluem em nenhum dos subgéneros disponiveis e esta mais préximo a Centris
(Wagencknechtia) (Vivallo e Melo 2009).
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FIGURA 11. Trés espécies estudadas de Angelonia: A. A. integerrima; B. A. cornigera (Foto: Antonio

Aguiar); C. A. eriostachys. As imagens mostram o0 aspecto geral das inflorescéncias de cada espécie
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FIGURA 12. llustracdo da flor de Angelonia goyazensis mostrando trés fases fenoldgicas: A. Fase 1:
0 par de estames inferior esta ativo e produz pélen; B. Fase 2: o par de estames superior esta ativo e
produz pdlen, enquanto o par inferior encontra-se retraido e sem polen; C. Fase 3: ambos pares de
estames estdo retraidos e o pistilo, mais exposto que nas fases anteriores estd, provavelmente,
receptivo (st: estames; ps: pistilo; pt: palato; dc: calo distal)



FIGURA 13. llustracdo da flor de Angelonia eriostachys, pertencente ao grupo morfolégico 1. Em
corte lateral é mostrada a metade direita e interna da flor. Note a localizagdo dos tricomas na
parede anterior da bolsa de 6leo e a separacdo das duas bolsas através da ligula. Nesta imagem, a
flor esta na fase feminina, tendo o pistilo alongado e os estames retraidos. Além dos elaiéforos, a
flor de A. eriostachys, bem como outros 6rgdos, sdo densamente tricomaticos. (e= elai6foros; st=

estames; ps= pistilo; li= ligula) (Escala = 2,5 mm)
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FIGURA 14. llustracdo da flor de Basistemon silvaticus. Em corte lateral, € mostrada a metade direita e interna da flor aberta.
Note a abrangéncia da area ocupada pelos elai6éforos e sua maior concentracdo nas discretas bolsas. Nao existe separacao
interna entre as duas bolsas de 6leo, exceto pelo calo mediano anterior. A flor encontra-se em fase masculina, com um dos

pares de estames oferecendo poélen. (Escala = 2,5 mm) (e= elai6foros; st= estames; ps= pistilo; mc= calo mediano)
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FIGURA 15. Dois tipos morfoldgicos das flores de Angelonia, considerando o comprimento total
do tubo da corola: A. Flor de tubo longo: foto lateral de A. eriostachys; o tubo é longo e os lobos
curtos fazem com que a corola tenha o aspecto “fechado”, ao contrario do padrdo mais comum no
género. O aspecto das flores de tubo longo lembra o das flores de Basistemon; B. Flor de tubo
curto: foto lateral da flor de Angelonia goyazensis; o tubo curto e os longos lobos da corola
lembram o aspecto de “boca aberta”, caracteristico de grande parte das espécies de Angelonia
(Escala =5 mm)
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FIGURA 16. Habito e flores de Basistemon silvaticus: A. Flores em vista frontal. Note a
extensa regido tricomatica em cor verde intensa e os estames em posi¢do nototribica. Os cinco
lobos da corola séo de tamanho semelhante e na regido mediana encontra-se o calo branco; B.
Flor (variedade branca) em vista lateral mostrando a discreta bolsa de 6leo. Note que a regido
glandular verde pode ser vista por transparéncia; C. Habito da planta. Podem ser observados o
caule lenhoso e os espinhos axilares, caracteristico do grupo de espécies a qual pertence.
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FIGURA 17. Labelo: estruturas especializadas das flores de Angelonia e Basistemon: A. Calo
mediano (Basistemon silvaticus); B. Calo proximal bifido e bilobado (Angelonia cornigera);
C. Calo distal, branco e protuberante (Angelonia eriostachys); D. Calo proximal, longo e
bifido e o calo distal, excrecéncia protuberante, de cor igual ao restante da corola. Note o
palato, area profunda e verde (Angelonia goyazensis); E. Calo proximal, bifido e o calo distal,
semelhante ao de A. goyazensis, porém menos evidente e coincidente com a curvatura do
labelo. Note o palato, bem evidente e verde, imediatamente apds o calo proximal (Angelonia
salicariifolia); F. Calo proximal, branco e protuberante, precedido pela regido de
protuberancias ou calo distal. Note o formato diferenciado do labelo desta espécie (Angelonia

integerrima)
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FIGURA 18. O principal polinizador de Angelonia integerrima, Centris (Hemisiella) vulpecula em
visita as flores: A. A fémea coletando 6leo. Note que, devido a profundidade do tubo da corola, todo
0 corpo da abelha permanece dentro da flor; B. Transferéncia do 6leo das pernas anteriores para as
posteriores, comportamento que ocorre em intervalos regulares durante a coleta de 6leo; C. Macho
de C. (H.) vulpecula em pouso sobre a planta, durante seu comportamento de marcacao de territorio
nas flores de Angelonia. Esta é uma das posturas que o macho apresenta, além de voar
continuamente sobre as flores e perseguir as fémeas que nela forrageiam.
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FIGURA 19. Abelhas coletoras de 6leo da tribo Centridini, visitantes florais de espécies de
Angelonia: A. Centris (Xanthemisia) bicolor forrageando em Angelonia eriostachys. As fémeas
de Centris fazem esse tipo de v0o de reconhecimento em volta da inflorescéncia, antes de pousar
para explorar o 6leo nas flores; B. Centris hyptidis coletando 6leo em A. cornigera. Note a
posicdo da abelha, onde pernas anteriores permanecem dentro da flor e o pélen é depositado na
regido anterior da cabeca (Foto: Antonio Aguiar); C. Centris (Paracentris) burgdorfii coletando
6leo em A. goyazensis. De maneira semelhante a figura anterior, note as pernas anteriores em

atividade, enquanto a fronte contata os 6rgdos férteis de A. goyazensis.
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FIGURA 20. Exploracdo dos elai6foros de Angelonia eriostachys por Centris (Paracentris)
burgdorfii: reconstrugdo do comportamento, a partir da montagem da abelha dentro da flor. A corola
cortada lateralmente mostra em seu interior, a regido glandular e parte dos estames em posi¢éo
nototribica. Embora essa espécie seja uma abelha de grande porte, seu corpo permanece quase todo
dentro do tubo da corola, o que facilita 0 acesso e ndo requer pernas longas para a exploracdo dos
elaiéforos. O péblen é depositado sobre 0 mesoscuto e, posteriormente, serdo transferidas para o

estigma receptivo de flores em fase feminina
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FIGURA 21. Abelhas coletoras de 6leo da tribo Tapinotaspidini visitantes florais de Angelonia e
seu comportamento durante a coleta de 6leo/pdlen: A - B. Chalepogenus sp. em A. cornigera
(Fotos: Antonio Aguiar). De maneira semelhante a outros visitantes de Angelonia, esta espécie
coleta 6leo com as pernas anteriores e 0 pdlen é depositado em posi¢do nototribica durante a
coleta. Na imagem B observa-se a coleta de polen por estas abelhas. Eventualmente, durante este
comportamento, estas abelhas também podem atuar como polinizadores, se 0 estigma estiver
receptivo; C — E. Arhysoceble sp em Angelonia goyazensis. Esta espécie, que atua como
polinizador de A. goyazensis, também coleta 6leo e polen nas flores. Em C — D observa-se a
coleta de 6leo, que os individuos desta espécie realizam com as pernas anteriores, de maneira
alternada. Durante a coleta de 6leo, observa-se o contato do mesoscuto com as anteras. As
fémeas também podem coletar p6len, de maneira semelhante a espécie anterior, na posi¢do “de

cima para baixo”, como observado na figura E.
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FIGURA 22. Visitantes de Basistemon silvaticus: A. Fémea de Dialictus sp. coletando pdlen. Em sua

carga polinica, foi observada grande quantidade do pélen de B. silvaticus; B. Caenonomada bruneri
coletando 6leo. E possivel observar a perna anterior direita dentro da flor, explorando os elai6foros e
o0 contato da fronte com os estames. As pernas médias oferecem apoio para a abelha durante a coleta
de dleo; C — D. Fémeas de Centris hyptidoides coletando dleo. Em ambas as fotos, é possivel
observar a perna anterior no interior da corola; C. Da mesma maneira que ocorre em Caenonomada,
a fronte contata os estames e as pernas médias oferecem apoio; D. A despeito da baixa qualidade da
imagem, é possivel observar que, quando assume esta postura, a fémea de C. hyptidoides €

considerada pilhadora de dleo, devido a auséncia de contato com os érgdos férteis.
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FIGURA 23. Microscopia eletronica de varredura dos aparatos coletores de éleo dos polinizadores
especializados em Plantaginaceae, Caenonomada bruneri (A — B) e Centris hyptidoides (C — E): A.
Tarsémero 3 (escala= 0,05 mm) da perna anterior, em vista ventral. Note as cerdas dorsais (ds) que
formam um conjunto na margem do tarsémero, lembrando um pente; B. Tarsdmeros 2-4 da perna
anterior (escala= 0,2 mm); C. Detalhe do tarsbmero 2 da perna anterior (escala= 0,05 mm) de C.
hyptidoides. A superficie anterior (as) é coberta por estas cerdas longas, folidceas, curvas e com 4pice
oval. D. Tarsémeros 2-4 (escala= 0,2 mm). Além das cerdas floiaceas da superficie anterior, os
tarsdbmeros possuem cerdas simples e curvadas de apice cdncavo, lembrando o formato de uma colher;
E Basitarso anterior em vista ventral (escala= 0,2 mm). Nesta imagem é possivel observar o pente Unico
de cerdas (ac), peculiaridade de Centris grupo hyptidis, e as cerdas posteriores ao pente (pgs).
Dorsalmente ao pente primario existem numerosas cerdas simples folidceas e na parte ventral (vp)

cerdas plumosas entremeadas por cerdas simples e grossas.
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FIGURA 24. Microscopia eletronica de varredura do aparato coletor de 6leo de Chalepogenus sp.,

polinizador de A. cornigera: A. Tarsdmeros anteriores 2-4 (escala: 0,03 mm). Os tarsdmeros 2 — 4
nesta espécie também sdo equipados com pélos especializados na coleta de dleo. Nesta imagem é
possivel observar que a superficie ventral é coberta por cerdas foliaceas; B. Basitarso anterior (bta)
(escala: 0,02 mm). Enquanto a superficie anterior é coberta por cerdas simples, largas e grossas (cs),
a superficie ventral possui cerdas finas e ramificadas (cr); C. Detalhe do tarsémero 3, mostrando as
cerdas curvadas (cc) (Escala: 0,01 mm). Estas cerdas possuem um canal mediano longitudinal por

onde 0 6leo escorre
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FIGURA 25. Distribui¢do geogréafica: A. Angelonia eriostachys e seus principais polinizadores: Centris
(Xanthemisia) bicolor e Centris (Paracentris) burgdorfi; B Angelonia goyazensis e seus principais
polinizadores: Centris (Centris) aenea, Centris (Paracentris) burgdorfi e Centris (Paracentris) klugii.
Ambas espécies enquadram-se no padrdo (1), descrito nos resultados, onde a distribuicdo da planta é

restrita, porém os polinizadores apresentam ampla distribuicdo geogréafica.
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FIGURA 26. Distribuicdo geogréafica: A. Basistemon spinosus e Arhysoceble aff. huberi. Observa-se a
congruéncia na distribuicdo entre ambas; B. Basistemon silvaticus e seu principais polinizadores.
Centris hyptidoides e Caenonomada bruneri apresentam distribuicdo congruente com B. silvaticus e
relacionadas a distribuicdo da vegetacdo do chaco. Caenonomada bruneri possui distribuicdo muito
mais ampla, e pouco congruente com a distribui¢do da planta que visita.
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FIGURA 27. Distribuicdo geogréafica: A. Angelonia pubescens e seus principais polinizadores: Centris

hyptidis e Centris thelyopsis; B. Angelonia cornigera e seus principais polinizadores: Centris hyptidis,

Caenonomada unicalcarata e Tapinotaspis nordestina. Em ambos o0s casos observa-se alta

sobreposicdo entre a distribuicdo da planta e de seus polinizadores
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® A campesitris
& C. xanthomelaena

A A integerrima
® C. vulpecula

!
FIGURA 28. Distribuicdo geografica: A. Angelonia campestris e seu principal polinizador: Centris
(Paracentris) xanthomelaena. Assim como as espécies apresentadas na Fig 27, estas espécies sao
congruentes em sua distribuicdo e fortemente associadas a caatinga; B. Angelonia integerrima e seu
principal polinizador. Enquanto A. integerrima ocorre, principalmente, no sul do Brasil, C. (H.) vulpecula
foi coletada principalmente no norte da Argentina e a Unica rea de sobreposi¢do é a localidade onde foram

coletadas neste estudo
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® A. salicariifolia
A C. hyptidoides
@ C. trigonoides

@ A. minor
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& C. fuscata

FIGURA 29. Distribuicdo geografica: A. Angelonia salicariifolia e seus principais polinizadores: Centris
hyptidoides (Chaco) e Centris (Hemisiella) tarsata (Caatinga); B. Angelonia minor e seus principais
polinizadores Centris (Trachina) fuscata e Centris (Hemisiella) trigonoides. Ambas as espécies de
plantas possuem distribuicdo ampla e disjunta e seus polinizadores apresentam pouca sobreposicéo e

estdo largamente distribuidas na regido Neotropical
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DISCUSSAO

Morfologia floral

Dentre as Plantaginaceae produtoras de 6éleo, Angelonia apresenta as flores mais
especializadas, onde duas bolsas de dleo sdo bem delimitadas e a corola possui estruturas
especializadas no labelo que estdo associadas aos visitantes (Vogel 1974, Vogel e Machado
1991). Angelonia eriostachys, dentre as espécies do género analisadas, é a que mais se
aproxima do grupo-irmdo, Basistemon, pelo desenvolvimento relativamente pequeno das
estruturas especializadas do labelo e das bolsas de 6leo. Angelonia integerrima apresenta
caracteristicas intermediarias entre flores simples, como a de Basistemon silvaticus, e mais
complexas, como as flores de corola aberta. Embora apresente pouca diferenciacdo das
estruturas do labelo, as flores de A. integerrima possuem bolsas de 6leo bem-desenvolvidas.
As flores de Angelonia e Basistemon s&o semelhantes entre si e com as demais Plantaginaceae
produtoras de 6leo quanto ao tipo de elaioforo (tricomatico) e sua localizagdo em bolsas. O
género Monopera é relacionado a Angelonia, porém difere pela presenca de apenas uma bolsa
na corola e auséncia de estruturas especializadas no labelo (Barringer 1983). A producéo de
6leo em Plantaginaceae surgiu apenas uma vez, na linhagem neotropical denominada “clado
Angelonia” (Albach et al. 2005). Até entdo, ndo existe resolucdo filogenética do clado
Angelonia, o que dificulta a interpretacdo do relacionamento entre as caracteristicas

morfoldgicas das flores de suas diversas linhagens.

As espécies de Angelonia que possuem corola pouco profunda e aberta apresentam
também calo proximal longo e bifido, ou bilobado no caso de A. cornigera, facilitando a
utilizacdo desta estrutura como ponto de fixacdo das mandibulas dos visitantes. As fémeas de
Centris hyptidis em A. cornigera foram observadas utilizando o calo proximal para segurar-se
na flor, através da fixacdo das mandibulas. A utilizacdo dos calos do labelo como ponto de
fixacdo na flor havia sido sugerida no trabalho de Vogel e Machado (1991), que refutaram
esta hipotese pela observacdo de que a cabeca se direcionava para as anteras e ndo para o calo
proximal nas espécies estudadas. Em lugar, estes autores sugeriram que os calos do labelo
estdo mais relacionados funcionalmente a imposicdo da postura correta aos visitantes,
possibilitando a polinizagdo. Em flores de A. eriostachys, as abelhas visitantes entram
efetivamente na flor e tém, entdo, sustentacdo suficiente para a permanéncia necessaria para a
coleta de recurso. Assim, sugere-se que os calos do labelo estejam relacionados a imposi¢ao
da postura de polinizador, levando o corpo da abelha em direcdo aos 6rgdos férteis, mas

também a fixacdo das abelhas coletoras de 6leo na flor.
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Exceto pelo calo mediano, em B. silvaticus ndo estdo presentes calos homélogos
aos do labelo de Angelonia, porém abelhas de tamanho adequado s@o capazes de realizar
visita legitima. Vogel e Cocucci (1995) destacaram a auséncia dos calos nas flores de
Basistemon, embora também relatassem que Arhysoceble aff. huberi assumia uma posicdo
semelhante aos visitantes legitimos de Angelonia. Em B. silvaticus, A. aff huberi ndo alcanca
0s Orgaos reprodutivos devido ao seu tamanho pequeno, visto que a abertura da corola de B.

silvaticus é maior que de B. spinosus.

Basistemon silvaticus apresenta elai6foros amplamente distribuidos no interior da
corola, porém a extensdo e a densidade destes tricomas difere em outras espécies do género.
Algumas espécies de Basistemon apresentam total auséncia de tricomas glandulares na corola
(B. bogotensis, B. peruvianus, B. intermedius, B. klugii) do que se infere que ndo produzam
6leo (Barringer 1985). Presume-se que, a Unica recompensa oferecida pelas flores destas
espécies ndo-produtoras de 6leo aos seus polinizadores seja o pélen, ja que apresentam
também auséncia de nectarios. As demais especies que apresentam elaioforos, possuem
diferenciacdo em sua distribuicdo e densidade, podendo estar presentes apenas na base da
corola (B. argutus), apresentar baixa (B. pulchellus), intermediéria (B. silvaticus) ou alta (B.
spinosus) densidade de tricomas (Barringer 1985).

A transferéncia de pdlen nas espécies de Angelonia é conhecida em espécies cujo
contato da abelha com os Orgaos férteis ocorre através da fronte (Vogel e Machado 1991,
Machado et al 2002). A morfologia das flores de espécies que possuem corola profunda e
fechada, como A. eriostachys e A. integerrima, impde aos seus visitantes o contato com o
mesoscuto, ao invés da fronte, ja que o corpo do animal adentra totalmente na flor para ter
acesso aos elaioforos. Atualmente, ndo sdo conhecidos visitantes relacionados as outras
espéecies pertencentes ao “grupo 1” de Souza (1996): A. alternifolia, A. tomentosa e A.
verticillata, porém, devem apresentar este tipo de interagdo com os visitantes, devido a

morfologia semelhante.

A morfologia das espécies de Angelonia e Basistemon é semelhante as espécies de
Colpias e Diascia, embora estes géneros pertencam a linhagens distantes, como mostram
filogenias recentes que separaram 0s grupos de Scrophulariaceae s. I., grupo artificial
composto por diversas linhagens de origens distintas (Olmstead 2001, Oxelman et al 2005).
Colpias e Diascia sdo géneros filogeneticamente proximos e polinizados por abelhas do
género Rediviva (Steiner e Whitehead 1990, 2002, Oxelman et al 2005). Enquanto Diascia
possui longos espordes que abrigam os elaioforos, em Colpias os tricomas glandulares estdo
abrigados em bolsas discretas e, esta diferenca, € fundamental para que requeiram de seus
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visitantes caracteristicas morfoldgicas distintas (Steiner e Whitehead 1990, 2002). Em
Diascia sdo as longas pernas e em Colpias, o tamanho do térax e 0 comprimento do corpo, as
caracteristicas mais importantes para os polinizadores efetivos (Steiner e Whitehead 1990,
2002). Em Angelonia, a pressdo seletiva por abelhas de pernas longas, se existir, € muito
menor, ja que as bolsas de 6leo sdo bem mais acessiveis que o0s esporbes de Diascia. Em
Plantaginaceae a pressdo seletiva aos polinizadores estd, de maneira analoga a Colpias, mais
relacionada ao tamanho do corpo, mas também as pernas anteriores das abelhas. Isso foi
demonstrado em estudos anteriores, onde a perna das abelhas foi importante para a exploragéo
dos elai6foros de Angelonia (Machado et al 2002).

Assembléia de visitantes florais e atividade dos visitantes

As abelhas do género Centris foram os visitantes mais frequentes e eficientes da
maior parte das espécies estudadas ao lado de Caenonomada que foi o mais freqliente
visitante em A. cornigera e B. silvaticus. A importancia de Centris na polinizagdo de
Angelonia é bem conhecida para todas as espécies ja estudadas (Vogel 1974, Vogel e
Machado 1991, Machado et al 2002). Em Basistemon silvaticus, Centris também foi um
visitante frequente e legitimo, junto com as duas espécies de Caenonomada, porém, no estudo
anterior, apenas Arhysoceble aff. huberi havia sido encontrada em B. spinosus (Vogel e
Cocucci 1995). O status de polinizador das espécies de Centris deve-se, principalmente, ao
seu tamanho, que em todos os casos € adequado a exploracao correta dos elaioforos com as
pernas anteriores e, a0 mesmo tempo, o contato dos 6rgaos férteis com a fronte ou mesoscuto.
No presente estudo as abelhas do género Centris ndo foram observadas coletando pdélen
ativamente, apesar de este comportamento ter sido registrado nas flores de Angelonia
estudadas por Vogel e Machado (1991). Isso significa que, além das espécies de Angelonia,
essas abelhas requerem também outras plantas fontes de néctar e poélen para sua
sobrevivéncia. Algumas espécies, como Centris (H.) trigonoides, C. (Paracentris) burgdorfi e
Centris hyptidoides podem visitar os dois tipos de flor apresentados aqui, em ambos 0s casos,
elas sdo capazes de explorar os elaiéforos e atuar como polinizadoras. 1sso demonstra que as
peculiaridades morfoldgicas de cada espécie de Angelonia tém pequena influéncia sobre o
comportamento destas abelhas. As flores menos profundas exigem que estas abelhas
visitantes segurem-se nas flores, visto que todo o corpo, com excecdo das pernas anteriores,

permanece fora da flor.

A patrulha de machos de trés espécies de Centris nas flores de Angelonia indica

especificidade com a planta, apesar da capacidade destas abelhas em explorar outras fontes de
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6leo. Marcacdo de territorio através de liberacdo de substdncias produzidas nas pernas
posteriores dos machos ocorre no subgénero Hemisiella (Coville et al 1986, Frankie et al
1988, Vinson et al 1996). Estes machos sdo capazes de reconhecer as fontes de 6leo das

fémeas e, nestas plantas, realizam seu territorio.

Apenas cinco, dentre os 12 géneros de Tapinotaspidini foram registrados em
Angelonia e Basistemon: Arhysoceble, Caenonomada, Chalepogenus, Lophopedia e
Tapinotaspis. Destes, apenas Arhysoceble, Caenonomada e Tapinotaspis haviam sido
registrados anteriormente em Plantaginaceae para coleta de 6leo (Vogel e Machado 1991,
Vogel e Cocucci 1995, Machado et al 2002, Gongalves e Melo 2005, Aguiar e Melo 2009).
Com excecdo das especies de Caenonomada e Tapinotaspis, todas as outras espécies de
Tapinotaspidini foram observadas coletando também polen em Angelonia ou em Basistemon.
A coleta de polen e 6leo ao mesmo tempo indica 0 uso desta fonte no aprovisionamento da
cria das espécies de Arhysoceble, Chalepogenus e Lophopedia.

A presenca de Tetrapedia nas flores de Angelonia é esporadica e ilegitima. Essas
abelhas sdo visitantes ilegitimos de todas as espécies produtoras de 6leo que visitam (Sazima
e Sazima 1989, Vogel e Machado 1991, Singer e Cocucci 1999, Sigrist e Sazima 2009).
Aparentemente sdo generalistas e uniformemente semelhantes em seus aparatos coletores de
oleo. A visita em Angelonia e Basistemon trata-se, portanto, de um caso de oportunismo por
parte destas abelhas que se aproveitam da sua grande capacidade de explorar fontes

alternativas de 6leo e pdlen.

Em Basistemon, Monttea (Simpson et al 1990) e Angelonia (Vogel & Machado
1991, Machado et al. 2002) as abelhas coletoras de polen sdo caracterizadas pela visita
ilegitima, raramente ou nunca atuando como polinizadores, e sim como pilhadoras do recurso.
Em Monttea aphyla, espécies de Dialictus (Halictinae), Chilicola (Colletinae), Epanthidium
(Megachilinae) e Anthophorula (Apinae) coletam polen na condigdo de pilhadores (Simpson
et al. 1990). Em Angelonia pubescens foram observadas espécies de Meliponini coletando
polen ou Oleo, embora ndo apresentem estruturas especializadas para exploracdo dos
elaiéforos (Vogel e Machado 1990).

A composicdo da assembléia de visitantes das espécies de Angelonia cornigera e
A. salicariifolia variou entre as populagfes estudadas no presente estudo e em estudos
anteriores. Na Caatinga de Pernambuco, A. cornigera foi visitada por duas espécies altamente
especializadas, C. hyptidis e Tapinotaspis nordestina (Machado et al. 2002), e no Piaui foram
observados também Caenonomada unicalcarata e Chalepogenus sp, além das espécies de
Pernambuco. Todas estas espécies foram consideradas polinizadores de Angelonia cornigera.
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Angelonia salicariifolia, espécie com distribuicdo ampla e disjunta, tanto no Chaco de Porto
Murtinho quanto na Caatinga em Pernambuco (Vogel e Machado 1991) foi visitada por
especies de Centris altamente generalistas e com distribuicdo ampla, como Centris fuscata (na
Caatinga) e Centris (Heterocentris) analis (no Chaco). Os visitantes observados em uma
localidade sdo apenas um pequeno espectro da grande variedade de interacbes que uma
especie pode apresentar ao longo de sua distribuicdo geografica, principalmente, em espécies
com ampla distribuicdo, como A. salicariifolia. Destaca-se a importancia do estudo de
comunidades de plantas e polinizadores em localidades distintas, para que o maior nimero de

interacGes da mesma espécie sejam observadas.

Os insetos observados em A. integerrima, alem das abelhas e dos besouros
Trichalltica sp, ndo coletavam efetivamente qualquer recurso. A presenca de moscas e vespas
nas flores de Plantaginaceae pode representar um caso de predacdo ou relagdo agonistica e
prejudicial a reproducdo destas plantas. Assim também ocorre com o0s bezouros Trichalltica
sp que, em grande quantidade, exploram as flores de A. integerrima em busca por pélen e
local de cépula. Os besouros da tribo Alticini sdo importantes herbivoros comedores de polen
(Linzmeier e Ribeiro-Costa 2009), prejudicando certamente a reproducdo das plantas onde se

alimenta.

Abelhas coletoras de 6leo e suas fontes de lipideos florais

As flores de Angelonia e Basistemon sdo altamente especializadas do ponto de
vista funcional (Fenster et al 2004). Mas, a mesma espécie (e.g. A. integerrima) pode receber
até 18 espécies de visitantes florais na mesma localidade, denotando um sistema generalista
do ponto de vista ecolégico (Waser et al 1996). A especializacdo nos sistemas de polinizacdo
tem sido considerada menos vantajosa e menos comum que a generalizacdo (Waser et al
1996, Herrera 2005). Em sistemas especializados, como € o caso das plantas produtoras de
6leo, observa-se em escala geogréfica, uma generalizacdo em relacdo ao nimero de espécies
visitantes (Cosacov et al 2008). Angelonia cornigera, em Pernambuco, foi visitada por duas
especies de abelhas (Machado et al 2002), mas a soma dos visitantes encontrados no Piaui

totalizam quatro espécies de géneros diferentes.

Grande parte das espécies visitantes de Angelonia e Basistemon visita também
outras fontes de dleo (Tabela 5). Malpighiaceae é a principal fonte de recurso para Centris e
também para Tapinotaspidini. Entre os visitantes de Angelonia e Basistemon, a especializacdo
ocorre nos grupos mais basais de Centridini e Tapinotaspidini, respectivamente Centris grupo

hyptidis e Caenonomada, grupos que coletam 6leo principalmente em Plantaginaceae. Centris
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hyptidis e Tapinotaspis nordestina € o caso mais evidente de adaptagdo as flores de
Angelonia, devido a presenca de pernas desproporcionalmente longas (Machado et al. 2002),
podendo ser comparadas a algumas espécies do género Rediviva adaptadas a coleta de 6leo
nos espordes de Diascia (Steiner e Whitehead 1990, 1991). Esta modificacdo é unica dentro
de Centris grupo hyptidis, j& que as outras espécies ndo possuem pernas anteriores
desproporcionalmente alongadas como C. hyptidis (Vivalo e Melo 2009). As espécies do
grupo hyptidis, estdo relacionadas filogeneticamente a Wagencknechtia (F. Vivallo, com.
pessoal), subgénero estritamente associado a outro género de Plantaginaceae que produz 6leo,
Monttea (Simpson et al 1990). O fato de ndo possuirem pernas tdo longas, ndo impede que
Centris thelyopsis e Centris hyptidoides, as outras espécies que compdem o grupo hyptidis,

explorem corretamente as flores de Angelonia e Basistemon.

As espécies do género Tapinotaspis ocorrem predominantemente no sul da
América do Sul, em areas de Chaco e Pampa (Roig-Alsina 2003). Todas as espécies possuem
as pernas médias alongadas em ambos os sexos (Roig-Alsina 2003). Esta adaptacdo esta
ligada a coleta de 6leo nas corolas de Nierembergia, que oferece vantagens a explora¢do com
as longas pernas e beneficiou-se desta adaptacdo nas Angelonia no nordeste brasileiro
(Cocucci 1991). Além de Angelonia e Nierembergia (Solanaceae) (Cocucci 1991), as abelhas
deste género visitam Sysirinchium (lridaceae) (Cocucci et al 2000), todas com elai6foros

tricomaticos, mas morfologicamente distintas.

Cocucci et al (2000) relataram a visita de Caenonomada bruneri em Cypella
(Iridaceae), confirmada pela andlise da carga polinica da mesma fémea porém, a coleta de
6leo nesta planta ndo foi observada diretamente. Recentemente, Aguiar e Melo (2009)
revistraram a coleta de 6leo por Caenonomada em Angelonia e Monopera. O presente estudo

amplia o registro da associacdo para um terceiro género de Plantaginaceae, Basistemon.

Espécies de Chalepogenus exploram flores com elai6foros tricomaticos:
Calceolariaceae, Iridaceae, Solanaceae (Roig-Alsina 1999), além de Plantaginaceae. As duas
especies de Chalepogenus coletadas aqui s@o novas, e assim nao possuem outros registros de

fontes de 6leo.

Morfologia do elaidspato

O elai6spato das trés espécies descritas morfologicamente aqui esta restrito as

pernas anteriores e, portanto, seria menos eficientes em explorar fontes de 6leo em
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Malpighiaceae, que é beneficiada pelo padréo four-legged, caracteristico de Centridini (Neff e
Simpson 1981). Entre os Tapinotaspidini, o padrao four-legged sé é encontrado em Monoeca
(Cocucci et al. 2000). Porém, diversas espécies dentro da tribo exploram as flores de
Malpighiaceae, sendo através de visitas legitimas (Monoeca) ou ilegitimas (Paratetrapedia s.
I.) (Sigrist e Sazima 2004). Como discutido na sessdo anterior, as flores de Angelonia e
Basistemon sdo semelhantes morfologicamente e exigem dos seus visitantes as mesmas
habilidades na coleta do 6leo e na atuacdo como polinizadores. Ou seja, aparatos coletores
adaptadados nas pernas anteriores e a capacidade de contatar os 6rgdos reprodutivos em

posicao nototribica.

O prolongamento do elaidspato para os tarsdmeros, além do basitarso, nas trés
espéecies estudadas, representa uma adaptacdo a exploracdo de elaioforos localizados em
bolsas, como os de Plantaginaceae, que exigem um maior alcance por parte das abelhas. Em
Colpias mollis (Scrophulariaceae) os 6leos sdo produzidos em bolsas semelhantes e seu
polinizador Rediviva albifasciata, também possui elaiospatos nos tarsémeros (Steiner e
Whitehead 2002).

Congruéncia entre distribuicédo geogréafica das plantas e seus potenciais polinizadores

Em geral, as espécies de Angelonia com ampla distribuicdo (A. salicariifolia e A.
minor) foram visitadas por abelhas cuja distribuicdo também é ampla e coletam 6leo em
outras fontes (Tabela 5). Por outro lado, as espécies com distribuicdo restrita, como A.
eriostachys e A. goyazensis sdo visitadas por abelhas com ampla distribuicdo e que coletam

6leo em outras fontes (Tabela 5).

As espécies de abelhas com distribuicdo congruente com suas fontes de 6leo séo
também aqueles cujos registros florais para coleta de dleo restringem-se a Plantaginaceae:
Caenonomada spp., Centris grupo hyptidis e Tapinotaspis nordestina. Em todos 0s casos,
trata-se de espécies estreitamente relacionadas aos dois biomas, o0 Chaco e a Caatinga. As trés
espécies de Angelonia mencionadas aqui, tipicas da Caatinga, A. campestris, A. cornigera, A.
pubescens, sdo polinizadas por abelhas, cujas distribuicdes também sdo exclusivas ou

caracteristicas deste bioma.

A relagdo entre espécies de Chaco e Caatinga também estd presente em
Caenonomada (Zanella 2002b). Caenonomada aff. unicalcarata coleta leo em Monopera
perennis (Aguiar e Melo 2009), cuja distribuicdo também se restringe as areas de Chaco do

Brasil e Paraguai. Entdo, a distribuicdo de C. aff. unicalcarata pode estar associada néo
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somente a Basistemon, mas as outras Plantaginaceae relacionadas, Monopera e Angelonia.
Caenonomada bruneri, cujas fémeas tambem coletam 6leo em A. salicariifolia na mesma
localidade (Aguiar e Melo 2009), possui distribuicdo bem mais ampla, ocorrendo até os
estados do sul do Brasil. Embora ndo se conheca as fontes de Oleo para esta espécie nas
localidades além dos limites da distribuicdo de Basistemon.
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TABELA 5. Abelhas visitantes das espécies de Basistemon e Angelonia estudadas até momento e suas

fontes de 6leo. A compilacdo destes dados foi realizada através da literatura (referéncias

encontram-se no final da tabela).

Abelhas coletoras de oleo

CENTRIDINI

Familia

Centris (Centris) aenea

Malpighiaceae

Plantaginaceae

Centris (Hemisiella) tarsata

Centris (Hemisiella) trigonoides

Centris (Hemisiella) vulpecula

Centris (Heterocentris) analis

Centris (Melacentris) obsoleta

Centris (Paracentris) burgdorfii

Malpighiaceae

Plantaginaceae

Krameriaceae
Malpighiaceae

Plantaginaceae:

Plantaginaceae
Malpighiaceae
Malpighiaceae

Plantaginaceae
Malpighiaceae
Plantaginaceae
Krameriaceae

Plantaginaceae

Malpighiaceae

Centris (Paracentris) klugii

Centris (Paracentris)
xanthomelaena

Plantaginaceae
Malpighiaceae

Plantaginaceae

Fontes de éleo Referéncias
Espécie
Malpighia emarginata 14
Mcvaughia bahiana, Byrsonima sericea, 2
Byrsonima intermedia, Banisteropsis
pubipetala, Heteropterys byrsonimifolia
Mcvaughia bahiensis, Mascagnia rigida 4
Angelonia salicariifolia® 4
Angelonia goyazensis 22
Malpighia emarginata 14
Malpighia glabra, Mcvaughia bahiana, 4
Stygmaphyllon auriculatum
Angelonia salicariifolia®, Angelonia
campestris”
Angelonia salicariifolia® 3,22
Krameria bahiana 10
Malpighia glabra, Mcvaughia bahiensis, 4
Angelonia salicariifolia® 20, 22
Angelonia integerrima 22
Byrsonima sp
Malpighia emarginata 14
Banisteriopsis muricata, Heteropteris 15
acerata
Angelonia salicariifolia 22
Malpighia emarginata 14
Angelonia salicariifolia 20
Krameria tomentosa 6
Krameria argentea, Krameria 16
grandiflora,
Krameria latifélia 21
Angelonia goyazensis, Angelonia 22
eriostachys
Byrsonima crassa, Byrsonima 12
coccolobifolia, Byrsonima laxiflora,
Byrsonima subterranea, Byrsonima
verbascifolia, Stigmaphylum
lalandianum
Byrsonima crassa, Byrsonima laxiflora, 5
Byrsonima subterranea, Byrsonima
verbascifolia
Byrsonima psilandra 11
Stigmaphylum lalandianum 21
Stigmaphylum lalandianum 9
Angelonia goyazensis 22
Byrsonima dealbata 22
Byrsonima variabilis 8
Angelonia salicariifolia 19

Angelonia campestris
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Centris (Trachina) fuscata Malpighiaceae  Malpighia emarginata 14
Plantaginaceae  A. salicariifolia 20
Angelonia minor 18
Centris (Xanthemisia) bicolor Malpighiaceae  Byrsonima sericea A. Aguiar,
com. pessoal
Banisteriospsis muricata 15
Plantaginaceae  Angelonia eriostachys 22
Centris hyptidis Plantaginaceae  Angelonia cornigera 13
Angelonia pubescens 4,20
Centris hyptidoides Plantaginaceae  Basistemon silvaticus 22
Angelonia salicariifolia 22
Centris thelyopsis Plantaginaceae  Angelonia pubescens 17
TAPINOTASPIDINI
Arhysoceble picta Iridaceae Cypella herbertii 22
Plantaginaceae  Angelonia integerrrima 22
Arhysoceble sp Plantaginaceae  Angelonia goyazensis 22
Arhysoceble aff. huberi Malpighiaceae  Janusia guaranitica 22
Plantaginaceae  Basistemon silvaticus
Basistemon spinosus 19
Arhysoceble huberi Plantaginaceae  Angelonia pubescens 20
Arhysoceble dichropoda Plantaginaceae  Angelonia integerrima 11
Caenonomada bruneri Plantaginaceae  Angelonia salicariifolia 22
Basistemon silvaticus
Monopera perennis 3
Iridaceae Cypella gracilis® 7
Caenonomada unicalcarata Plantaginaceae  Angelonia cornigera 3,22
Caenonomada aff. unicalcarata  Plantaginaceae = Basistemon silvaticus 22
Chalepogenus aff. luciane® Plantaginaceae  Angelonia integerrima 22
Chalepogenus sp * Plantaginaceae  Angelonia cornigera 22
Lophopedia nigrispinis Malpighiaceae  Byrsonima myricifolia
Banisteriops cf. muricata 1
Plantaginaceae  Angelonia integerrima 22
Tapinotaspis nordestina Plantaginaceae  Angelonia cornigera 13,22

Notas: a. Citada como Angelonia hirta; b. Citada como duas espécies Angelonia bisaccata e A. hookeriana; c. A
coleta de 6leo foi inferida indiretamente através do pdlen de Iridaceae presente na escopa de uma fémea de C.
bruneri; d. Fontes de 6leo para outras espécies do género: Calceolariaceae, Iridaceae e Solanaceae (Roig-Alsina

2003).

Referéncias: 1. Aguiar 2009; 2. Aguiar e Gaglianone 2005; 3. Aguiar e Melo 2009; 4. Aguiar et al. 2003; 5.
Barros 1992; 6. Camarotti 2004; 7. Cocucci et al. 2000; 8. Freitas e Sazima 2006; 9. Gaglianone 2003; 10.
Gimenes e Lobdo 2006; 11. Gongalves e Melo 2005; 12. Machado 2004; 13. Machado et al. 2002; 14. Oliveira e
Schlindwein 2009; 15. Sazima e Sazima 1989; 16. Simpson 1989; 17. Vivallo e Melo 2009; 18. VVogel 1974; 19.

Vogel e Cocucci 1995; 20. Vogel e Machado 1991; 21. Zanella 2002b; 22. Presente estudo.
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Consideracoes Finais

As flores das Plantaginaceae produtoras de Oleo estudadas foram visitadas
principalmente pos abelhas coletoras de 6leo da tribo Centridini e Tapinotaspidini. Algumas
delas com estruturas morfologicas bem adaptadas para alcancar e coletar este recurso. Na

maioria dos casos as espécies coletoras de 6leo foram consideradas polinizadoras.

Os visitantes florais de A. eriostachys, A. goyazensis e Basistemon silvaticus
foram registrados pela primeira vez. A primeira espécie é endémica dos campos rupestres de
Minas Gerais é considerada ameacada. Assim, dados sobre seus potenciais polinizadores séo
importantes para um plano para sua preservacdo. Com o presente estudo foram acrescidos
dados sobre ocorréncias das abelhas e plantas da sindrome do 6leo, permitindo também uma

discussao sobre as sobreposi¢oes na distribuicdo geografica das espécies envolvidas.
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Anexo 1. Registros de Distribuicio Geografica das Espécies de Angelonia e
Basistemon

Angelonia campestris Nees & Mart.

BRASIL BAHIA: Abaira, Caetité, Jeremoabo, Paulo Afonso, Rio de Contas, Serrolandia; CEARA:
Monguba; PERNAMBUCO: Afranio, Alagoinha, Caruaru, Floresta, Gravata, Santa Maria da Boa
Vista, Sertania, Ibimirim.

Angelonia cornigera Hook

BRASIIL BAHIA: Abaira, Alagoinhas, Bom Jesus da Lapa, Cachoeira, Camagari, Campo Formoso,
Carnaiba, Conde, Entre Rios, Euclides da Cunha, Feira de Santana, Gentil do Ouro, Gldria, llhéus,
Itaberaba, Jacobina, Jaguarari, Juazeiro, Mata de S&o Jodo, Morro do Chapéu, Paulo Afonso,
Paramirim, Piatd, Pindobacu, Remanso, Salvador, Santo Inacio, Sdo Cristévdo, Senhor do Bonfim,
Tamburi, Tucano, Xique-Xique; CEARA: Oeiras; ESPIRITO SANTO: Itapemirim; MARANHAO:
Loreto; PERNAMBUCO: Buique, lbimirim, Petrolandia, Petrolina; PIAUI: Brasileira, Gilbués,
Nazaré do Piaui, Oeiras, Piracuruca, Sdo José do Piaui; SERGIPE: Canindé de S&o Francisco,
Itabaiana, Sdo Cristdvao.

Angelonia eriostachys Benth. in DC.

BRASIL. MINAS GERAIS: Concei¢cdo do Mato Dentro, Conselheiro da Mata, Cristélia, Datas,
Diamantina, Gouveira, Grdo Mogol, Itacambira, Jaboticatubas, Santa do Riacho, Santo Antonio do
Itambé, S&o Goncalo do Rio Preto, Sdo Jodo da Chapada, Santo Antonio do Retiro, Serra do Cabral,
Serro.

Angelonia goyazensis Benth. in DC.

BRASIIL. BAHIA: Barreiras, Cocos; DISTRITO FEDERAL: Brasilia, Formosa, Paranoa, Planaltina,
Sobradinho; GOIAS: Posse, Sao Domingos; MINAS GERAIS: Augusto de Lima, Botumirim,
Diamantina, Francisco S4, Grdo Mogol, Itacambira, Joaquim Felicio, Montes Claros, Sdo Gongalo do
Rio Preto, Serra do Cabral, Varzea da Palma.

Angelonia integerrima Spreng.

ARGENTINA: ENTRE RIOS: Ayui; MISIONES: Iguazu.

BRASIL. MATO GROSSO DO SUL: Bela Vista, Caracol, Miranda, Poconé, Ponta Pora; PARANA:
Arapoti, Campo Mourdo, Castro, Contenda, Curitiba, Guarapuava, Jaguariaiva, Lapa, Laranjeiras do
Sul, Palmas, Palmeira, Ponta Grossa, Porto Amazonas; RIO GRANDE DO SUL: Arroio dos Ratos,
Cai, Cangucu, Carasinho, Caxias do Sul, Erval, Esmeralda, Guaiba, Jaguari, Jalio de Castilhos, Pedro
Osorio, Porto Alegre, Quarai, Rio Grande, Santa Cruz do Sul, Santa Maria, Santa Rosa, Santana do
Livramento, Santo Angelo, S&o Francisco de Paula, S30 Borja, Sdo0 Gabriel, S0 Leopoldo, Sio
Lourenco do Sul, S&o Vicente do Sul, Sertdo Santana, Soledade, Torres, Turvo, Uruguaiana, Vacaria,
Vale Veéneto; SANTA CATARINA: Campos Novos, Chapeco, Lages, Mafra, Tupitinga, SAO
PAULO: Pirassununga.

PARAGUAI: CONCEPCION: Concepcion.

URUGUALI: RIVERA: Bajada de Pena.

Angelonia minor Fisch. & C.A. Mey

BRASIL. ACRE: Cruzeiro do Sul; ALAGOAS: Penedo; AMAPA: Oiapoque; AMAZONAS: Trés
Casas; BAHIA: Castro Alvez; MATO GROSSO: Poconé; PARA: Belém, Oriximina.

CUBA. SANTIAGO DE CUBA: Bayate; Nueva Gerona.

JAMAICA. PARISH OF SAINT ELISABETH: Balaclava.

MEXICO. SAN LUIS POTOSI: San Luis Potosi de Tampico; YUCATAN: Sisal; VERA CRUZ:
Vera Cruz.

Angelonia pubescens Benth.
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BRASIL. ALAGOAS: Boca da Mata; BAHIA: Cachoeira, Feira de Santana; Ipecaetd, Serrinha;
CEARA: Baturité, Cachoeira, Crato, Cedro, Fortaleza, Serra de Maranguape, Humaita, Serra de
Aratanha, Serra do Baturité; GOIAS: Alto Paraiso de Goias, Carolina, Rio Tocantins;
PERNAMBUCO: Alagoinha, Arara, Camaragibe, Fazenda Nova, Jaqueira, Vertentes; PARAIBA:
Campina Grande; PIAUI: Barras, Oeiras, Piracuruca; TOCANTINS: Conceicdo do Tocantins.

Angelonia salicariifolia Bonpl.

ARGENTINA. CORRIENTES: Concepcién, Empedrado; FORMOSA: Pirané; MISIONES:
Candeléaria, San Ignéacio.

BRASIL. ALAGOAS: Agua Branca, Agua Boa, Boca da Mata, Quebrangulo, Piranhas; BAHIA:
Amargosa, Belmonte, Cachoeira, Camaledo, Campo Formoso, Cansancéo, Castro Alves, Cruz das
Almas, Curaca, Engenho Novo, Euclides da Cunha, Feira de Santana, lagu, Ilhéus, Irecé, Itiuba, Morro
do Chapéu, Porto Castro Alves, Riachdo do Jacuipe, Santa Teresinha, S8o Sebastido do Passé;
ESPIRITO SANTO: Santa Teresa; MATO GROSSO: Bardo de Melgago; MATO GROSSO DO SUL:
Agquidauana, Bardo de Melgaco, Bela Vista, Brasilandia, Corumba, Miranda, Porto Esperanca, Porto
Murtinho, Salobra; PARAIBA: Areia, Bananeiras, Lagoa Seca, Patos; PERNAMBUCO: Bom
Conselho, Bom Jardim, Brejo da Madre de Deus, Brejo dos Cavalos, Caruaru, Caxangd, Cupira,
Escada, Garanhuns, Gravata, Olinda, Pesqueira, Rio Formoso, Sertania, Tapera; PIAUI: Paulistana;
SERGIPE: ltabaianinha, Santa Luzia do Itanhi; SAO PAULO: ltaberaba, Piracicaba.

PARAGUAI. ALTO PARAGUAL: Primavera, San Pedro; CENTRAL.: Iparacai, Mariano Roque
Alonso; CONCEPCION: Concepcién, CORDILLERA: Tobati, PARAGUARI: Paraguari.

Basistemon spinosus (Chodat) Mold.

ARGENTINA. FORMOSA: Pilcomayo; JUJUY: Cerro de Zapala; SALTA: Embarcacion, Rosario de
La Frontera, Tartagal.

BOLIVIA. CHUQUIZACA: Azero; SANTA CRUZ: Porto Suarez,

PARAGUAI. ALTO PARAGUAY: Puerto Casado; CONCEPCION: Concepcion.

Basistemon silvaticus (Herzog) Baehni & J. F. Macbr.

BOLIVIA. CHUQUIZACA: Villa Montes.
BRASIL. MATO GROSSO DO SUL: Corumba, Porto Murtinho.
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Anexo 2. Registros de Distribuicio Geografica dos Visitantes Coletores de
Oleo

CENTRIDINI

Centris (Centris) aenea Lepeletier, 1841

BRASII. ALAGOAS: Olho d’4gua, Piranhas; AMAPA: Macapa, Porto Platon; AMAZONAS:
Manaus; BAHIA: Bom Jesus da Lapa, Feira de Santana, Gloria, Ibotirama, Iguatu, Maracés, Mucugg,
Palmeiras, Rio de Contas, Vitoria da Conquista; CEARA: Aurora, Ceara, Fortaleza, Pacoti; GOIAS:
Alvorada do Norte, Santa Isabel do Morro; MATO GROSSO: Alto Paraguai, Carqueja, Chavantina,
Sdo Domingos, Sdo Félix, Utiariti; MARANHAOQ: Barra do Corda; MINAS GERAIS: Aimorés,
Alpindpolis, Araxd, Campos Altos, Couto Magalhdes, Curvelo, Ibid, Ibiraci, Passos, Pratapolis,
Pratinha, Santa Rita de Céssia, Sete Lagoas, Vigosa, Uberlandia, Uberaba; ESPIRITO SANTO: Baixo
Gandu, Conceicdo da Barra, Guarapari, Itarana, Nova Rezende, Santa Teresa, Sdo Jodo de Petropolis;
PARA: Belterra, Obidos, Santarém; PARAIBA: Borborema, Cabedelo, Jodo Pessoa, Juazeirinho,
Mamamguape, Patos, Sdo Jodo do Cariri, Teixeira;, PERNAMBUCO: Aguas Belas, Buique,
Camaragibe, Caruaru, Cha Grande, Paudalho, Petrolina, Recife, Sertania, Tamandaré, Taquatiringa do
Norte, Tapacura, Triunfo; PIAUI: Corrente, Floriano, Oeiras; RIO GRANDE DO NORTE: Martins,
Serra Negra do Norte; SAO PAULO: Batatais, Jundiai, Onda Verde, Patrocinio Paulista, Pedregulho,
Trés Lagoas; SERGIPE: Canindé de Sao Francisco.

GUIANA. Lethem.

Centris (Hemisiella) tarsata Smith, 1874

ARGENTINA. BUENOS AIRES: Beccar, San Isidro; CHACO: Charata, Resisténcia;
CORRIENTES: San Roque; ENTRE RIOS: Pronunciamento; FORMOSA: Espinillo; JUJUY:
Caiamancito; MISIONES: Bompland, Loreto, Posadas; SALTA: Coronel Moldes, Gral Ballivian, Rio
Pedras, San Martin, Pocitos, Tartagal; TUCUMAN: Cadillal.

BRASIL. ALAGOAS: Piranhas, Olho d’agua do Casado; AMAPA: Macapa; AMAZONAS: Manaus,
Tefé; BAHIA: Arembepe, Bom Jesus da Lapa, Brumado, Cacule, Itatim, Jequié, Maracés, Mucugé,
Palmeiras, Rio de Contas, Santa Rita de Céssia, Vitoria da Conquista; CEARA: Beberibe, Fortaleza,
Pacoti; GOIAS: Alvorada do Norte, Cavalcante, Chapada dos Veadeiros, Cristalina, Formosa,
Goiénia; ESPIRITO SANTO: Baixo Gandu, Cariacica, Colatina, Concei¢do da Barra, Domingos
Martins, Funddo, Guarapari, Itaguacl, Itarana, Jacaraipe, Linhares, Sdo Domingos, Sdo Jodo
Petrpolis, S&0 Roque, Santa Leopoldina, Santa Teresa, Santo Antonio, Serra, Viana; MARANHAO:
Urbano Santos; MATO GROSSO: Alto Paraguai, Caceres, Chapada dos Guimardes, Chavantina, Mato
Grosso, Rio Verde, Sdo Félix; MATO GROSSO DO SUL: Dourados, Porto Murtinho, Trés Lagoas;
MINAS GERAIS: Aimorés, Araxa, Belo Horizonte, Botumirim, Buenépolis, Campos Altos, Curvelo,
Diamantina, Guaxupé, Ibia, Itacambira, Jacui, Nova Rezende, Passos, Patos de Minas, Patrocinio,
Perdizes, Pocos de Caldas, Pratapolis, Sacramento, Santa Rita do ltueto, Sdo Gotardo, S&o Sebastido
do Paraiso, Serra do Caraca, Sete Lagoas, Tapira, Varginha, Vicosa, Uberaba; PARA: Alto Paraiso do
Oeste, Belterra, Cachimbo, Conceigdo Araguaia, Mangabeira, Obidos, Santarém; PARAIBA: Jo&o
Pessoa, Juazeirinho, Mamanguape, Maturéia, Patos, Santa Luzia, S&o Jodo do Cariri, Soledade, Sumé;
PARANA: Alexandra, Almirante Tamandaré, Curitiba, Foz do Iguacu, Guaira, Guarapuava,
Jacarezinho, Morretes, Palmeira, Ponta Grossa, Porto de Cima, Prudentépolis, Sdo Luis do Purung,
Tibagi, Tijucas do Sul; PERNAMBUCO: Buique, Caruaru, Chd Grande, Exu, lgarassu, Paudalho,
Petrolandia, Sertania, Triunfo; PIAUI: Canto do Buriti, Oeiras; RIO GRANDE DO SUL: Quarai,
Rosério do Sul; RIO GRANDE DO NORTE: Serra Negra do Norte; RIO DE JANEIRO: Guapimirim,
Guaratiba, llha do Governador, Itaguai, Itabapoana, Itatiaia, Petropolis, S0 Bento; RONDONIA:
Vilhena; RORAIMA: Ariquemes, Surumu; SANTA CATARINA: Blumenau, Corupd, Criciima,
Joinville, Lagoa, Nova Teutdnia, Pantano do Sul, Santiago; SAO PAULO: Barueri, Batatais, Boa
Esperanca do Sul, Botucatu, Cajuru, Campinas, Campos do Jorddo, Corumbatai, Cosmopolis,
Guarapard, Franco da Rocha, llha Bela, Itu, Luis Anténio, Nova Europa, Onda Verde, Pedregulho,
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Ribeirdo Preto, Rifaina, Rio Claro, Santa Rita do Passa Quatro, Sdo José do Barreiro, Sdo Paulo, Séo
Sebastido, Sete Barras, Ubatuba; SERGIPE: Canindé de S&o Francisco.

PARAGUALI LA CORDILLERA: San Bernardino

MEXICO. N. Yucatan

Centris (Hemisiella) trigonoides Lepeletier, 1841

ARGENTINA. BUENOS AIRES: Buenos Aires, Campana, Dique Lujan, La Lucila, San Fernando,
San Isidro, Tigre, Zarate; CHACO: Resisténcia; CORRIENTES: Corrientes; ENTRE RIOS: Delta do
Rio Parana, Villaguay, FORMOSA: Gran Guardia, San Guardia; MISIONES: Posadas; SALTA:
Arundel; SANTA FE: Rosério.

BOLIVIA. SANTA CRUZ: Santa Cruz de La Sierra.

BRASIL. ALAGOAS: Mata Grande, Piranhas; AMAPA: Macapa, Serra do Navio; AMAZONAS:
Benjamim Constant, Itacoatiara, Manaus, Sdo José do Tocantins, Tefé; BAHIA: Arembepe, Bom
Jesus da Lapa, Cacule, Ibotirama, Iguatu, Jequié, Maracas, Monte Agenor, Monte Santo, Sdo Jodo
Batista da Gléria; CEARA: Caucaia, Fortaleza; ESPIRITO SANTO: Baixo Gandu, Fundo,
Itabapoana, Linhares, Viana; GOIAS: Alto Paraiso de Goias, Alvorada, Anapolis, Cataldo,
Cristalandia, Natividade, Porto Nacional, Santa Isabel do Morro; MARANHAO: Barra do Corda,
Carolina; MATO GROSSO: Alto Paragud, Alto Paraguai, Caceres, Chapada dos Guimaraes, Cuiabg,
S&o Félix, Utiariti; MATO GROSSO DO SUL.: Ladario, Trés Lagoas; MINAS GERAIS: Alpinépolis,
Araxa, Belo Horizonte, Botumirim, Buendpolis, Campos Altos, Couto Magalhdes, Curvelo,
Delfindpolis, Diamantina, Ibia, Itacambira, Nova Rezende, Paraopeba, Passos, Patos de Minas,
Patrocinio, Perdizes, Pratapolis, Pratinha, Sacramento, Santa Juliana, Santa Rita de Cassia, Sdo
Gotardo, S30 Sebastido do Paraiso, Serra do Cipd, Tapira, Vicosa, Uberaba; PARA: Belém,
Cachimbo, Conceicdo do Araguaia, Fordlandia, llha de Marajo, Obidos, Santarém, Vigia; PARAIBA:
Cabedelo, Jodo Pessoa, Juazeirinho, Mamanguape, Patos, Santa Luzia, Sdo Jodo do Cariri, Souza,
Soledade, Sumé; PARANA: Curitiba, Foz do lguacu, Palmeira, Ponta Grossa; PERNAMBUCO:
Buique, Cabo de Santo Agostinho, Caruaru, Cha Grande, Ouricuri, Triunfo; RIO DE JANEIRO:
Itatiaia, S80 Bento, Seropédica; RIO GRANDE DO SUL: Bardo de Cotegipe; RIO GRANDE DO
NORTE: Goianinha, Natal, Serra Negra do Norte; RONDONIA: Vilhena; SANTA CATARINA:
Corupa, Lagoa, Pantano do Sul, Nova Teutdnia; SAO PAULO: Batatais, Corumbatai, Itapolis, Itu,
Luis Antonio, Pedregulho, Piracaia, Ribeirdo Preto, Rifaina, Sdo José do Barreiro, Sdo Paulo;
SERGIPE: Canindé de Sao Francisco.

COLOMBIA. CESAR: Chiriguana; CUNDINAMARCA: Fusagasuga.

COSTA RICA. GUANACASTE: Filadélfia, Libéria.

MEXICO. VERA CRUZ: Cotaxtla, Vera Cruz.

PANAMA. Old Panama, Diablo Heights.

PARAGUAI CENTRAL: Assuncion.

VENEZUELA. DISTRITO FEDERAL: Caracas.

Centris (Hemisiella) vulpecula Burmeister, 1876

ARGENTINA: CATAMARCA: Catamarca; MENDOZA: Chacras de Coria, Mendoza; Pedregal,;
SALTA: Cafayete; SANTIAGO DEL ESTERO: Choya.
BRASIL: RIO GRANDE DO SUL: Porto Alegre.

Centris (Heterocentris) analis (Fabricius, 1804)

BRASIL. AMAPA: Macapa, Oiapoque; AMAZONAS: Tefé; BAHIA: Maracés, Vitoria da Conquista;
ESPIRITO SANTO: Afonso Claudio, Baixo Gandu, Concei¢do da Barra, Funddo, Jacaraipe, Santa
Leopoldina, Santa Teresa, S&o Jodo Petropolis, Viana; GOIAS: Campinas, Cavalcante, Formosa, llha
do Bananal; MARANHAO: Sdo Luis; MATO GROSSO: Céceres, Chapada dos Guimardes, Mato
Grosso; MATO GROSSO DO SUL: Corumba, Dourados; MINAS GERAIS: Araxa, Buendpolis,
Jacui, Nova Rezende, Passos, Patos de Minas, Pratapolis, Sacramento, Santa Juliana, Santa Rita do
Itueto, Uberaba; PARA: Belém, Cachimbo, Maraba, Obidos, Santarém: PARAIBA: Jodo Pessoa;
Guaribas; PARANA: Paranavai; PERNAMBUCO: Cha Grande; RIO DE JANEIRO: Guaratiba,
Itaguai, Parque Nacional de Itatiaia, Rio de Janeiro, Sdo Bento; RIO GRANDE DO NORTE: Natal;
RONDONIA: Vilhena; RORAIMA: Surumu; SAO PAULO: Batatais, Botucatu, Luis Antdnio,
Ribeirdo Preto, Rio Claro, Sdo Paulo, Sdo Sebastido, Tambau; TOCANTINS: Diandpolis.
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MEXICO. YUCATAN: Nueva Yucatan.

PARAGUAL. Coldnia Independéncia; Paso Yobay.

PERU. HUANUCO: Tingo Maria; LIMA: Lima; MADRE DE DIOS: Puerto Maldonado; UCAYALI:
Pucallpa.

Centris (Paracentris) burgdorfii Friese, 1900

ARGENTINA: CORRIENTES: Ituzaingo; MISIONES: Loreto.

BRASIL: BAHIA: Maracas; CEARA: Barbalha; DISTRITO FEDERAL: Brasilia, Chapada da
Contagem; GOIAS: Chapada dos Veadeiros, Santo Antonio do Descoberto; MINAS GERAIS: Belo
Horizonte, Diamantina, Mangabeiras, Serra do Salitre; PARAIBA: Mamaguape, Patos; PARANA:
Palmeira, Ponta Grossa; PERNAMBUCO: Petrolina; PIAUI: Castelo do Piaui; RIO DE JANEIRO:
Serra da Bocaina; RIO GRANDE DO SUL.: Alegrete, Capdo da Canoa, Rosario do Sul; SAO PAULO:
Jatai, Luis Anténio; SANTA CATARINA: Florianépolis.

PARAGUAI: CENTRAL: Asuncién, Trinidad, Vila Morra; GUAIRA: Villarica.

Centris (Paracentris) klugii Friese, 1899

ARGENTINA: RIO NEGRO: Villa Regina.

BRASIL: BAHIA: Pico das Almas; GOIAS: Alto Paraiso de Goias; MATO GROSSO: Chapada dos
Guimaraes; MINAS GERAIS: Barbacena, Diamantina, Ibitipoca, Itacambira, Lima Duarte, Morro do
Ferro, Ouro Branco, Pocos de Caldas, Serra do Cipo; PARANA: Arapoti, Palmeira, Ponta Grossa;
RIO DE JANEIRO: Serra da Bocaina; SAO PAULO: Batatais, Campos do Jorddo, Campinas,
Guimardes, Sao José do Barreiro.

Centris (Paracentris) xanthomelaena Moure e Castro 2001

BRASIL. BAHIA: Milagres, Itatim; MINAS GERAIS: Botumirim; MATO GROSSO: Serra do
Roncador; PARAIBA: Santa Luzia, Sdo José do Sabugi; PERNAMBUCO: Buique; SERGIPE:
Canindé do Séao Francisco.

Centris (Trachina) fuscata Lepeletier, 1841

ARGENTINA. BUENOS AIRES: Martinez, Magdalena; ENTRE RIOS: Concérdia; FORMOSA:
Gran Guardia; MISIONES: Loreto, San Antonio, Santa Ana; SALTA: San Martin.

BRASIL. ALAGOAS: Mata Grande, Piranhas, Olho d’agua do Casado; AMAZONAS: Benjamin
Constant, Camanaus, Manaus, Tefé; BAHIA: Anagé, Caculé, lguatu, Itabuna, Itapetinga, Itatim,
Maracas, Morro do Chapéu, Mucugé, Palmeiras, Rio de Contas, Vitéria da Conquista; CEARA:
Carqueja, Crato, Messejana, Pacoti; DISTRITO FEDERAL: Brasilia; GOIAS: Alto Paraiso de Goias,
Anépolis, Aragargas, Campos Belos, Santa Isabel do Morro, Teresina de Goias; ESPIRITO SANTO:
Baixo Gandu, Conceicdo da Barra, Jacaraipe, ltaguacu, ltarana, Santa Teresa, Sdo Jodo Petrdpolis;
MARANHAO: Barra do Corda; MATO GROSSO: Alto Paraguai, Barra do Bugres, Céceres, Chapada
dos Guimaraes, General Carneiro, Nova Xavantina, Rio Verde, Rio Teles Pires, Sdo Félix, Serra do
Roncador, Trés Lagoas, Utiariti; MATO GROSSO DO SUL: Dourados; MINAS GERAIS: Aimorés,
Alpindpolis, Araxa, Belo Horizonte, Belo Vale, Campos Altos, Coronel Fabriciano, Delfindpolis, Ibia,
Igarapé, Itacambira, Marilandia, Nova Rezende, Passos, Patrocinio, Pocos de Caldas, Pratapolis,
Pratinha, Riacho dos Machados, Sacramento, Santa Juliana, Santa Rita de Cassia, Sdo Gongalo do Rio
Preto, Sdo Sebastido do Paraiso, Serra do Cipd, Sete Lagoas, Tapira, Varginha, Vicosa; PARA:
Belém, Cachimbo, Conceicdo Araguaia, Mangabeira, Obidos; PARAIBA: Araruna, Cabaceiras, Jodo
Pessoa, Juazeirinho, Maturéia, Patos, Santa Luzia, Sd0 Jodo do Cariri, Soledade, Teixeira; PARANA:
Jaguariaiva, Lapa, Laranjeiras do Sul, Ponta Grossa, Rio Imbau, Tibagi; PERNAMBUCO: Aguas
Belas, Buique, Caruaru, Chd Grande, Triunfo; PIAUI: Ribeirdo Gongalves; RIO DE JANEIRO: Rio
de Janeiro, Sdo Bento; RIO GRANDE DO NORTE: Natal, Serra Negra do Norte; RIO GRANDE DO
SUL: Bardo de Cotegipe, Esteio, Pelotas; RONDONIA: Candeias do Jamari, Porto Velho, Vilhena;
RORAIMA: Maraca, Surumu; SANTA CATARINA: Brusque, Nova Teutbnia; SAO PAULO:
Barueri, Batatais, Botucatu, Campinas, Corumbatai, Cosmopolis, Luis Antonio, Pinhal, Ribeirdo
Preto, Rifaina, Rio Claro, Santa Rita do Passa Quatro, Tambal; SERGIPE: Atalaia Velha, Canindé de
Sdo Francisco; TOCANTINS: Porto Nacional.

COLOMBIA. CUNDINAMARCA: Arbelaez.

COSTA RICA. GUANACASTE: Libéria.
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EQUADOR. MANABI: Napo; POSTAZA: Sorayaco.
SURINAME. PARAMARIBO: Paramaribo. )
VENEZUELA. ARAGUA: El Lemon; DISTRITO FEDERAL: Parque de Avila.

Centris (Xanthemisia) bicolor Lepeletier, 1841

ARGENTINA: BUENOS AIRES: Dique lujan; ENTRE RIOS: Parang; JUJUY: La Caldera;
MISIONES: Loreto, Bompland, San Antonio, San Ignacio; SALTA: La Caldera, Tartagal, Pocitos.
BRASIL: BAHIA: Morro do Chapéu; ESPIRITO SANTO: Santa Teresa, S&o Jodo de Petrdpolis,
Baixo Gandu; MATO GROSSO DO SUL: Dourados; MINAS GERAIS: Cardeal Mota, Itacambira,
Passos, Pogos de Caldas, Pratapolis; PARANA: Marumbi, Morretes, Ponta Grossa, Volta Grande; RIO
DE JANEIRO: Rio de Janeiro; SAO PAULO: Araraquara, Botucatu, Caraguatatuba, Corumbatai, Luis
Antonio, Salesédpolis, Sdo Paulo, Teodoro Sampaio; SANTA CATARINA: Nova Teutdnia.
PARAGUAI: GUAIRA: Paso Yobai.

PERU: JUNIN: Chanchamayo.

Centris hyptidis Ducke, 1908

BRASIL. BAHIA: Castro Alves, Feira de Santana, Itatim, Lenco6is, Maracas, Vitoria da Conquista;
CEARA: Aurora, Baturité, Caridade, Carqueijo, Ibicua, Mecejana, Sdo Benedito, Serra do Araripe;
GOIAS: Alto Paraiso de Goias, Flores, Teresina de Goias; MINAS GERAIS: Jaiba, Janalba;
PARAIBA: Areia, Cabeceiras, Independéncia, Juazeirinho, Mamaguape, Santa Luzia, S&o Jodo do
Cariri, Patos; PERNAMBUCO: Alagoinha, Belo Jardim, Buique, Caruaru, Chd Grande, Petrolina,
Recife; PIAUI: Sdo Miguel do Tapuio; RIO GRANDE DO NORTE: Serra Negra do Norte; SERGIPE:
Canindé de S&o Francisco; TOCANTINS: Diandpolis.

Centris hyptidoides Roig-Alsina 2000

ARGENTINA: FORMOSA: Las Lomitas.

BRASIL: MATO GROSSO DO SUL: Porto Murtinho.

PARAGUAI: CAAZAPA: Boquerdn; SAN PEDRO: Cororo.
Centris thelyopsis Vivalo e Melo 2009

BRASIL. GOIAS: Teresina de Goias.

TAPINOTASPIDINI

Arhysoceble dichropoda Moure, 1948

BRASIL. BAHIA: llhéus; DISTRITO FEDERAL: Brasilia; GOIAS: Goiania; MINAS GERAIS:
Araxda, Brazdpolis, Corinto, Ibia, Joaquim Felicio, Passos, Paraopeba, Patrocinio, Patos de Minas,
Pratapolis, Sacramento, Serra do Salitre, Varginha; PARANA: S&o Luis do Purund; SAO PAULO:
Rifaina, Rio Claro, Sdo Carlos.

Arhysoceble huberi (Ducke, 1908)

BRASIL. BAHIA: Maracds; CEARA: Quixada; ESPIRITO SANTO: Itaguassu; GOIAS: Flores,
Teresina de Goias; MARANHAO: Imperatriz; MINAS GERAIS: Corinto; PARAIBA: Mamamguape;
PERNAMBUCO: Caruaru; PIAUI: Corrente, Ribeiro Gongalves; SERGIPE: Séo Cristovéo.

Arhysoceble aff. huberi (Ducke, 1908)

ARGENTINA. JUJUY: Parque Nacional Calilegua; SALTA: Coronel Moldes, Guemes.
BOLIVIA. SANTA CRUZ: Boyuibe, Buena Vista, Camiri, Pedro Lorenzo.
BRASIL. MATO GROSSO: Céaceres; MATO GROSSO DO SUL: Porto Murtinho.

Arhysoceble picta (Friese, 1899)

ARGENTINA. ENTRE RIOS: Concérdia; SALTA: Corniza; TUCUMAN: El Cadillal; San Pedro
Colalao, San Javier Tucuman.
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BRASIL. PARANA: Bocauiva do Sul, Cerro Azul, Jaguatirica, Morretes, Tunas do Parana; RIO
GRANDE DO SUL.: Bajé, Cacapava do Sul, Candiota, Canela, Esteio, Porto Alegre, Viamao; SANTA
CATARINA: Blumenau, Seara.

Arhysoceble sp.

BRASIL. BAHIA: Rio de Contas; DISTRITO FEDERAL: Brasilia; GOIAS: Alto Paraiso de Goias;
PARANA: Balsa Nova, Campo Mourédo, Palmeira, Ponta Grossa; MATO GROSSO: Chapada dos
Guimaraes, Rio Manso; MATO GROSSO DO SUL: Rio Brilhante, Trés Lagoas; MINAS GERAIS:
Barbacena, Brumadinho, Nova Lima, Ouro Preto, Santa do Riacho, Sdo Gongalo do Rio Preto, Serra
do Salitre, Uberaba; SAO PAULO: lbitinga.

Caenonomada bruneri Ashmead, 1899

ARGENTINA. BUENOS AIRES: La Plata; CORDOBA: Agua de Oro, Alta Gracia, Capilla del
Monte, Cdrdoba, El Sauce, Valle Hermoso; CORRIENTES: Laguna Iberia; ENTRE RIOS: Primero de
Mayo; FORMOSA: Gran Guardia; LA PAMPA: Santa Rosa; MISIONES: Cataratas del Iguazu,
Pastoreo Grande, Pindapoy; SANTA FE: Carcarana, Tostado; SANTIAGO DEL ESTERO: Matara,
San Tiago Del Estero, Sumampa; TUCUMAN: Los Nogales, Yerba Buena.

BRASIL. MATO GROSSO DO SUL: Porto Murtinho; PARANA: Curitiba, Foz do Iguacd; RIO
GRANDE DO SUL.: Alegrete, Esteio, Rosario do Sul, Tenente Portela; SANTA CATARINA: Nova
Teutdnia.

PARAGUAI ALTO PARANA: Puerto Bertoni; PARAGUARI: Sampucay; GUAIRA: Villarica.

Caenonomada unicalcarata (Ducke, 1908)

BRASIL. BAHIA: Anagé, Castro Alves, Feira de Santana, Ibotirama, Maracas, Rio de Contas, Vitdria
da Conquista; CEARA: Aurora, Barbalha, Baturité¢, Caridade, Crates, Quixada, S&o Benedito;
GOIAS: Flores; MINAS GERAIS: Jaiba, Janatba, Sao Francisco; PARAIBA: Cajazeiras, S&o Jodo do
Cariri; PERNAMBUCO: Petrolina; RIO GRANDE DO NORTE: Serra Negra do Norte; SERGIPE:
Lagoa Funda.

Caenonomada aff. unicalcarata (Ducke, 1908)

ARGENTINA. TUCUMAN: San Pedro de Colalao.

BOLIVIA. SANTA CRUZ: Saipuru, Sunchal.

BRASIL. MATO GROSSO: Caceres, Cuiaba, Santo Antonio do Laverger; MATO GROSSO DO
SUL: Bela Vista, Porto Murtinho.

Tapinotaspis nordestina Roig-Alsina 2003

BRASIL. PERNAMBUCO: Buique; PIAUI: Sdo Miguel do Tapuio; SERGIPE: Canindé de S&o
Francisco.
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