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Eu fico com a pureza das respostas das criancas:
E a vida! E bonita e é bonita!

Viver e ndo ter a vergonha de ser feliz,

Cantar, e cantar, e cantar,

A beleza de ser um eterno aprendiz.

Ah, meu Deus! Eu sei

Que a vida devia ser bem melhor e ser4,

Mas isso ndo impede que eu repita:

E bonita, é bonita e é bonita!

E a vida? E a vida o que é, diga 14, meu irmao?
Ela € a batida de um coracao?

Ela € uma doce ilusao?

Mas e a vida? Ela € maravilha ou € sofrimento?
Ela € alegria ou lamento?

O que €? O que é, meu irmao?

Ha quem fale que a vida da gente € um nada no mundo,
E uma gota, é um tempo

Que nem d4 um segundo,

Ha quem fale que € um divino mistério profundo,
E o sopro do criador numa atitude repleta de amor.
Voceé diz que € luta e prazer,

Ele diz que a vida € viver,

Ela diz que melhor € morrer

Pois amada ndo é, e o verbo € sofrer.

Eu s6 sei que confio na moca

E na moca eu ponho a forga da f€,

Somos nés que fazemos a vida

Como der, ou puder, ou quiser,

Sempre desejada por mais que esteja errada,
Ninguém quer a morte, sé saide e sorte,

E a pergunta roda, e a cabeca agita.

Fico com a pureza das respostas das criangas:

E a vida! E bonita e é bonita!

E a vida! E bonita e é bonita!

Gonzaguinha

Letra da Musica: O que €, o que é
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Introducao Geral

Relacao entre produtividade e diversidade de espécies

Com a acelerada perda de biodiversidade global nas ultimas décadas e,
consequentemente, com a ascendente preocupagdo em proteger a biodiversidade (Suter
1998), vem crescendo o empenho dos pesquisadores em responder questdes ecoldgicas
fundamentais: quais fatores controlam a diversidade nas comunidades ecoldgicas
(Dodson et al. 2000, Worm et al. 2002); qual a relacdo entre o nimero de espécies e as
propriedades dos ecossistemas (Waide et al. 1999, Mouquet et al. 2002).

Hé décadas os ecdlogos tém tentado descrever e entender o relacionamento
existente entre produtividade de recursos e a diversidade de seus consumidores (Abrams
1988, 1995). A maioria concorda que a produtividade deve afetar a diversidade
(Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman 1993, Rosenzweig 1995, Waide et al. 1999,
Partel et al. 2007), entretanto diversas explicacdes tedricas foram propostas sobre as
diferencas observadas de relacionamento entre produtividade e diversidade de espécies
(Abrams 1988, Owen 1988, Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman 1993, Rosenzweig
1995, Mittelbach et al. 2001).

Abrams (1988, 1995) propde a existéncia de dois tipos bdsicos de
relacionamento entre produtividade e diversidade: monotdnico e unimodal. Nos
relacionamentos monotdnicos, a diversidade de espécies consumidoras deve aumentar a
medida que a produtividade aumenta (e.g., Siemann 1998). Nos relacionamentos
unimodais, a diversidade deve aumentar enquanto os niveis de produtividade aumentam
de niveis muito baixos até niveis moderados; entretanto, quando a produtividade
continua aumentando até niveis muito altos, a diversidade de espécies diminui (e.g.,

Owen 1988, Dodson et al. 2000, Worm et al. 2002). Varios estudos também
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constataram a existéncia de relacionamentos lineares negativos (e.g., Owen 1988,
Carson e Pickett 1990, Tilman 1993), nenhuma relagao (e.g., Goldberg e Miller 1990) e
relacionamentos em forma de U (Waide et al. 1999, Mittelbach et al. 2001).

O padrao unimodal € o mais largamente citado na literatura e considerado por
alguns como o padrido verdadeiro (Rosenzweig e Abramsky 1993, Rosenzweig 1995,
Waide et al. 1999, Mittelbach et al. 2001). Entretanto, em duas extensas revisdes sobre
o tema, Waide et al. (1999) e Mittelbach et al. (2001) verificaram que, embora o padrao
unimodal seja muito freqiiente, a propor¢cdo entre os tipos de relacionamentos
observados vai depender de alguns fatores, tais como: as escalas ecoldgica e geogréfica
da andlise, o tipo de organismo e o tipo do bioma. Por exemplo, Wright et al. (1993)
observaram que o relacionamento entre riqueza de espécies e suprimento de energia €
dependente da escala e sugeriram que as disparidades de opinides sobre o tema derivam
de reais diferencas nos padrdes existentes em diferentes escalas. Partel et al. (2007)
verificaram variagdo latitudinal significativa na propor¢do dos tipos de relacionamento

entre produtividade e diversidade. De acordo com esse estudo, o relacionamento

(@

unimodal é mais comum na zona temperada, e o relacionamento linear positivo

o

significativamente mais comum nos trépicos; ambos os padroes estariam ligados
histéria evoluciondria dessas regides.

Alguns pesquisadores também tém sugerido que padrdes lineares positivos e
negativos derivam de medi¢des incompletas da extensdo da produtividade existente na
natureza (e.g., Owen 1988, Rosenzweig e Abramsky 1993, Rosenzweig 1995).
Entretanto, existem vdarios mecanismos e modelos consistentes que explicam a
existéncia de cada um dos padrdes ja descritos (Abrams 1988, 1995).

A depender do mecanismo envolvido na relacdo entre produtividade e riqueza

em espécies, podem emergir padroes diferentes (Abrams 1988, Waide et al. 1999,
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Mougquet et al. 2002). Por sua vez, o mecanismo subjacente ao efeito da produtividade
sobre a diversidade vai depender muito da escala, do tipo de organismo, do bioma e da
latitude considerados. Assim, Waide et al. (1999) sugeriu que ndo haveria nenhum
padrao universal no relacionamento entre produtividade e riqueza de espécies.

Somente estudos empiricos podem nos dizer sobre o relacionamento existente
entre produtividade e diversidade de espécies de um dado grupo de organismo, em uma
dada escala, em um dado bioma, em uma dada latitude (Mittelbach et al. 2001). Isso é
importante para a biologia da conservacao porque as diferencas de relacionamento entre
produtividade-diversidade devem ser levadas em conta nas previsdes sobre
biodiversidade em dreas ainda ndo inventariadas, nas estimativas de perdas de espécies
e no planejamento de areas de conservacgao (Partel et al. 2007).

No que se refere a um unico tipo de recurso limitante, ao menos dois
mecanismos podem explicar como a riqueza de espécies poderia aumentar linearmente
com a produtividade (ou abundancia) do recurso: (1) aumentando-se a produtividade
aumenta-se a abundancia de espécies raras, reduzindo suas taxas de extin¢do; (2)
aumentando-se a produtividade do recurso aumenta-se a dependéncia da densidade
intra-especifica, permitindo a coexisténcia de mais espécies (Abrams 1988, 1995).

O primeiro mecanismo baseia-se na proposi¢ao de que uma maior produtividade
de um recurso limitante (ou abundincia) permitird a coexisténcia de um maior nimero
de individuos na comunidade. E, como previsto pela curva de Preston (1962), um maior
nimero de individuos na comunidade permitird a existéncia de um maior nimero de
espécies. Isso aconteceria porque, quando o tamanho da comunidade é grande, as
populacdes de todas as espécies (inclusive as raras) tenderdo a ser maiores, € a
estocasticidade demogréfica, definida como variagdo ao acaso nas taxas de nascimentos

e morte, deverd ter efeitos menores sobre a probabilidade de extin¢do ao acaso (Abrams
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1995, Rosenzweig e Abramsky 1993, Rosenzweig 1995, Hubbell 2001, Adler et al.
2007). Assim, espécies raras em comunidades grandes (com grande nimero de
individuos) terdo menor probabilidade de extincdo estocdstica e tempo mais longo de
persisténcia na comunidade (Hubbell 2001) porque apresentardo maior nimero de
individuos (na comunidade, mas ndo necessariamente nas amostras).

Em situacdo oposta, em uma comunidade com menor nimero de individuos
devido a menor abundancia de recursos, as espécies raras tenderdo a apresentar
tamanhos populacionais também menores, ficando mais suscetiveis a extin¢ao ao acaso,
isto é, meramente devido a estocasticidade demografica (Abrams 1995, Rosenzweig
1995) e/ou abaixo do tamanho populacional vidvel minimo (Abrams 1995) tornando-se,
inclusive, suscetivel ao efeito Allee. Uma populacdo sobre efeito Allee tenderd a se
extinguir porque, em densidades populacionais muito baixas, a taxa de crescimento
torna-se negativa, desencadeando a diminui¢@o sucessiva no tamanho populacional até a
extingdo (Courchamp et al. 1999, Zhou e Zhang 2006). Assim, a menor abundancia de
um recurso resultaria em menor riqueza de espécies devido a extingdo mais freqiiente
das espécies raras.

O segundo mecanismo baseia-se na seguinte premissa: se o efeito que as
espécies exibem sobre si mesmas € maior que o efeito que tém sobre outras, entdo €
possivel a coexisténcia porque uma espécie ndo podera competitivamente excluir outras
(Abrams 1983, Vance 1984, Chesson 2000). Assim: a) se um aumento na densidade das
populacdes de consumidores de um recurso, devido ao aumento da produtividade desse
recurso, promove uma diminui¢do na taxa de crescimento das populacdes maiores
(dependéncia da densidade) por algum outro mecanismo que ndo a deplecdo do recurso
(Abrams 1988); b) e se esse efeito da densidade sobre a taxa de crescimento for

primariamente intra-especifica de modo que as populacdes maiores ndo crescem além
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de um certo limite; entdo a competi¢ao pelo recurso torna-se menos importante quando
a sua produtividade aumenta muito porque as populacdes maiores ndo poderdo mais
aumentar a pressao competitiva sobre as demais e, desta forma, muitas espécies podem
coexistir (Abrams 1983, 1988, 1995).

Tal efeito da dependéncia da densidade intra-especifica pode surgir como
resultado de agressao intra-especifica (Abrams 1983), de acdo de predadores, parasitas,
doengas (Abrams 1983, Chesson 2000) ou se a exploracdo do recurso é espacialmente
localizada (Abrams 1983, Vance 1984).

O mecanismo subjacente ao efeito da produtividade de recursos sobre
diversidade de espécies mais largamente citado seria em decorréncia da relacdo entre a
produtividade de recursos limitantes e seu grau de heterogeneidade espacial (Abrams
1995). A diversidade de espécies de consumidores aumentaria com a heterogeneidade
espacial de suprimento de recursos, € o relacionamento entre produtividade e
diversidade de espécies de consumidores dependerd de como a produtividade média
afeta a heterogeneidade espacial (Abrams 1988, 1995, Rosenzweig e Abramsky 1993,
Tilman e Pacala 1993, Rosenzweig 1995). Normalmente, este mecanismo € proposto
para explicar relacionamentos unimodais entre a produtividade e diversidade de
consumidores (e.g., Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman e Pacala 1993, Rosenzweig
1995), entretanto Abrams (1988, 1995) defende que também pode gerar padrdes
lineares. H4 opinides contrarias sobre existéncia ou ndo de efeito da heterogeneidade
espacial em um unico recurso sobre a diversidade (e.g., Tilman e Pacala 1993, Vance
1984, Abrams 1988). Freqilientemente se trabalha com modelos de dois ou mais

recursos.
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As flores como fontes de recurso

A polinizacdo, ou transferéncia de pdlen das anteras para o estigma das flores, é
um processo critico na reproducdo sexuada das plantas com flor, pois € necessario para
que haja fecundacao do 6évulo e formagao do embrido (Howe e Westley 1988, Proctor et
al. 1996, Raven et al. 2001). Em geral, as plantas utilizam agentes dispersores (4dgua, ar,
gravidade ou animais) que fazem a transferéncia do grao de pdlen (Proctor et al. 1996).

Cerca de 90% das Angiospermas modernas utilizam animais como agentes
dispersores de pdlen (Kearns et al. 1998), nos trépicos (por exemplo, em floresta
tropical idmida e em caatinga) algumas estimativas ultrapassam 97% (e.g., Bawa et al.
1985, Bawa 1990, Machado e Lopes 2003). Entre os animais, as abelhas constituem o
mais importante grupo de polinizadores em nimero e diversidade de plantas polinizadas
(Loken 1981, Bawa 1990, Renner e Feil 1993) e podem ser responsdveis pela
polinizacdo de mais de 40% das plantas em ambientes tropicais (e.g., Bawa et al. 1985,
Machado e Lopes 2003).

As plantas estimulam o comportamento de visita as flores, que resulta na
dispersdo de pdlen, oferecendo recursos aos animais, normalmente alimento e/ou outros
compostos essenciais a reproducdo (Howe e Westley 1988, Proctor et al. 1996). Assim,
como todo mutualismo, a polinizacdo afeta a adaptabilidade das espécies envolvidas nos
dois lados da relacao (Howe e Westley 1988, Kearns et al. 1998).

Recursos florais sdo quaisquer componentes de uma flor ou inflorescéncia,
usados por animais, que estimulam repetidas visitacdes que conduzirdo a polinizacdo
(Simpson e Neff 1981). Existe uma extensa variedade de recursos florais (Simpson e
Neff 1981, Buchmann 1987, Endress 1996): (1) o néctar é o recurso mais difundido
entre as plantas e o mais procurado pelos animais, sendo primariamente uma fonte de

energia composta de dgua e actcares secretados por glandulas chamadas de nectdrios

15



10

15

20

25

(Van der Pijl 1960, Simpson e Neff 1981, Opler 1983, Endress 1996, Proctor et al.
1996); (2) o pdlen, em geral, € uma fonte potencial de proteinas para os poucos animais
que o consomem, especialmente as abelhas (Simpson e Neff 1981, Baker et al. 1983,
Endress 1996, Proctor et al. 1996), e acreditasse que, quando se iniciou a interacdo entre
flores e insetos polinizadores, ele tenha sido um dos primeiros recursos atrativos (Van
der Pijl 1960) ; (3) os 6leos ndo volateis apresentam variadas fungdes, entretanto sé é
utilizado por poucos grupos de abelhas especializadas (Simpson e Neff 1981,
Buchmann 1987); (4) as esséncias florais sdo coletadas especialmente por machos de
abelhas Euglossina que as utilizam, provavelmente, na producdo de feromodnios
(Dressler 1982, Proctor et al. 1996, Cameron 2004); (5) os tecidos florais considerados
como recursos sdo quaisquer partes comestiveis, incluindo os 6rgdos reprodutivos,
sendo, por isso, considerados o modo mais primitivo de atracdo dos polinizadores (Van
der Pijl 1960, Raven 2001), muito embora algumas plantas apresentem estes recursos de
modo muito elaborado (e.g., Sazima e Sazima 2007); (6) resinas e ceras sao utilizadas
na constru¢io de ninhos (Simpson e Neff 1981, Armbruster 1984); (7) abrigo noturno,
fontes de calor, ambiente ideal pra encontro de parceiros e cOpula sio bem menos
freqiiente que os outros tipos de recursos (Simpson e Neff 1981); (8) local de
nidificacdo e/ou oviposi¢do €, particularmente, comum em plantas dos géneros Ficus e
Yucca (Wiebes 1979, Simpson e Neff 1981, Proctor et al. 1996).

Estimar os recursos florais em oferta em qualquer ambiente, mesmo 0s mais
pobres floristicamente, requer muito esforco e, por isso, raramente t€ém sido feito
(Buchmann 1987). Os poucos casos bem estudados indicam forte influéncia da
abundancia de recursos florais sobre a diversidade e abundancia de seus consumidores.
Por exemplo, Steffan-Dewenter e Tscharntke (1997) verificaram que variagdes na

abundancia de flores explicariam 86% da variagcdo na riqueza de espécies de borboletas
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e que as variagdes da abundancia floral ao longo dos estddios de sucessao explicariam
as variagdes da riqueza ao longo desses estddios. Marques et al. (2000) observaram alta
influéncia da abundancia de flores de Fabaceae sobre a diversidade e abundéncia de
seus insetos consumidores. Westphal et al. (2003) verificaram que a disponibilidade de
massa florida tem forte efeito positivo sobre a densidade de abelhas Bombus em uma
paisagem de agricultura. Assim, ainda que outras caracteristicas dos habitats possam ser
importantes, a disponibilidade de recursos florais parece capaz de explicar variacdes na
diversidade de seus consumidores.

Por muito tempo, néctar e pdlen foram considerados o0s Unicos recursos
nutritivos ou como os recursos florais mais importantes para os animais (Simpson e
Neff 1981, Armbruster 1984, Buchmann 1987, Machado 2004). Entretanto,
recentemente, tem se evidenciado a importancia de outros recursos florais para a relagao
entre plantas e polinizadores (Simpson e Neff 1981, Armbruster 1984, Machado 2004).
Dentro desse contexto se inserem os 6leos florais ndo voliteis.

Os dleos florais nao voléteis podem ser usados como tnica fonte energética na
alimentacdo de larvas de algumas abelhas ou em adi¢do ao néctar e podem ser utilizados
como material na construcio das células de cria do ninho (Simpson et al. 1977, Neff e
Simpson 1981, Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987, Roubik 1989, Steiner e
Whitehead 2002). Mais raramente, também € utilizado como alimento pelas abelhas
adultas (Buchmann 1987, Roubik 1989). Como alimento, os dleos florais oferecem mais
energia por unidade de peso que o néctar (Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff 1981,
Buchmann 1987), permitindo ao forrageador de 6leo o aprovisionamento das células de
cria em menor tempo e com menor gasto de energia (Simpson e Neff 1981). Quando

utilizados na constru¢cdo do ninho, os dleos conferem impermeabilidade a dgua (ou
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hidrofobia) e protecdo antimicrobiana (Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff 1981,
Buchmann 1987).

Os dleos florais sao produzidos por estruturas denominadas elai6foros, que
podem ser de dois tipos (Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987, Endress 1996):
tricoma ou epitelial. No tipo epitelial, o 6leo é produzido e secretado por células
glandulares do tecido epitelial e acumula-se em grandes quantidades entre as células do
epitélio e uma fina cuticula protetora. Exemplos desse tipo sao encontrados em flores de
Malpighiaceae, Krameriaceae, Melastomataceae e Orchidaceae. No tipo tricoma, densos
pélos glandulares (centenas a milhares), chamados de tricomas, sdo responsdveis pela
producdo do 6leo. Flores com esse tipo de elaiéforo sdo encontradas em Cucurbitaceae,
Primulaceae, Solanaceae, Scrophulariaceae e Iridaceae.

Os dleos florais sdao compostos de acidos graxos livres, monoglicerideos,
diglicerideos e triglicerideos (Simpson et al. 1977, Seigler et al. 1978, Simpson et al.
1979, Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987, Proctor et al. 1996, Vinson et al. 1997)
em diferentes propor¢des a depender da planta. Sdo frequentemente incolores ou
amarelos, sem odores e com a viscosidade semelhante a de 6leo de oliva (Buchmann
1987, Vinson et al. 1997). Em alguns casos, podem apresentar pequenas quantidades de
aminoacidos e/ou carboidratos (Buchmann 1987).

Buchmann (1987) sugeriu que medidas do valor energético dos lipidios florais e
de quanto 6leo ha em uma comunidade seriam um bom ponto de partida para estudar o
relacionamento entre flores e abelhas coletoras de 6leo numa comunidade. Estimando-
se a quantidade de 6leo produzido por flor e o nimero de flores produzidas por édrea, e
sabendo-se a quantidade de dleo necessdrio para produzir uma abelha, seria possivel ter

uma boa aproximacgdo da capacidade de suporte. Esta € uma perspectiva atraente, pois
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sdo raras as estimativas da produtividade de recursos florais, especialmente em regides
tropicais e subtropicais.

Estudando uma comunidade de deserto no Arizona, Buchmann (1987) estimou
que Krameria grayi Rose & Painter e Janusia gracilis Gray ofereciam, juntas, 0,4 litros
de 6leo por hectare para uma comunidade local de cinco espécies de Centris Fabricius,
1804. Considerando que uma abelha Centris atripes Mocsary, 1899 necessitaria de 100
uL de 6leo de K. grayi para ser gerada, a comunidade de K. grayi e J. gracilis conteria
6leo suficiente pra produzir 4000 abelhas Centris por hectare (Buchmann 1987). Sob
esse contexto, Buchmann faz a seguinte ponderagdo: “se essa comunidade relativamente
depauperada de flores de 6leo oferece tanto 6leo, quanto uma savana neotropical rica
em Malpighiaceae poderia oferecer as suas abelhas?”.

Estudando a capacidade de suporte de uma restinga arbustivo-arboérea tropical,
Ramalho e Silva (2002) estimaram que a populacdo local de Byrsonima sericea DC.
(Malpighiaceae) forneceria o6leo floral suficiente para manter mais de 55 mil
individuos/ha de Centris, onde coexistiam 17 espécies de abelhas Centridini.
Comparando este estudo com o de Buchmann (1987), percebe-se que a variacdo na
capacidade de suporte estimada também estd acompanhada de variagdo grande no
numero de espécies de abelhas coletoras de 6leo nas comunidades.

Sabendo-se que a abundancia de 6leos florais pode variar dentro do mosaico de
habitats onde B. sericea estd presente e se destaca entre a flora de dleos, e assumindo
que a relacdo entre esta planta e as abelhas coletoras de 6leos € freqiiente e preferencial
(Ramalho e Silva 2002), faz sentido a seguinte pergunta: como as comunidades de
abelhas coletoras de 6leos responderiam a variacdo na oferta de 6leos florais de B.

sericea?
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Plantas que oferecem 6leo

Cerca de 1,0% das espécies de plantas com flor oferecem exclusivamente 6leo
ou Oleo em adicdo ao pdlen e/ou néctar aos polinizadores, e estdo distribuidas em dez
familias de Angiospermas (2,6% do total das familias): Malpighiaceae, Krameriaceae,
Melastomataceae, Orchidaceae, Cucurbitaceae, Primulaceae, Solanaceae,
Scrophulariaceae, Iridaceae, e Gesneriaceae (Buchmann 1987).

O oferecimento de 6leo floral € uma caracteristica polifilética (Buchmann 1987,
Steiner e Whitehead 2002) com, pelo menos, dez origens independentes (Steiner e
Whitehead 2002). Ademais, a evolucdo de glandulas de 6leo parece ter sido uma
estratégia evoluciondria altamente bem sucedida, uma vez que os elai6foros tenham
surgido num grupo, raramente foram perdidos (Buchmann 1987).

Malpighiaceae € a principal familia de Angiospermas que recompensa seus
polinizadores com Oleos florais, em nimero de géneros e espécies produtoras de dleos
(Buchmann 1987). Apesar da ampla distribui¢do geogréfica, a familia Malpighiaceae se
encontra especialmente diversificada (cerca de 80% das espécies) nas Américas (Joly
1977, Anderson 1979, Vogel 1990, Davis et al. 2002), sendo o principal centro de
diversidade o norte da América do Sul (Vogel 1990). Além disso, apenas as
Malpighiaceae do novo mundo apresentam glandulas produtoras de 6leo (Anderson
1979). No Brasil, ocorrem 32 géneros e cerca de 300 espécies (Barroso 1991).

Embora as Malpighiaceae tenham se diversificado em muitos aspectos (p.ex.,
habitos, frutos, caracteristicas do pdlen e nimero cromossdmico), as flores mantiveram-
se muito similares (Anderson 1979, Taylor e Crepet 1987, Vogel 1990). Todas as flores
das Malpighiaceae produtoras de 6leo apresentam elaiéforos do tipo epitelial (Simpson
et al. 1977) localizados aos pares na face abaxial, em geral, das cinco sépalas, t€ém cinco

pétalas livres, ungueais zigomorfas e reflexivas, e o conjunto de estames e estiletes ao
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centro preservam a mesma orientacdo geral (Anderson 1979, Taylor e Crepet 1987,
Vogel 1990). Entdo, as flores de Malpighiaceae tendem a conservar um conjunto de
caracteristicas referentes a atracdo e orientacdo dos polinizadores, além da oferta e
acessibilidade de recursos (Anderson 1979).

Os o6leos produzidos pelos elai6foros das Malpighiaceae nas Américas sao
explorados quase exclusivamente por abelhas especializadas da tribo Centridini (Vogel
1990), que também estdo ausentes no “velho mundo” (Anderson 1979, Vogel 1990,
Davis et al. 2002, Silveira et al. 2002, Machado 2004). Estas abelhas sdo freqiientes e
abundantes nas flores de espécies de Malpighiaceae (Ramalho e Silva 2002, Machado
2004) e, em geral, sao consideradas como os seus polinizadores efetivos e mais
eficientes (e.g., Raw 1979, Barros 1992, Freitas et al. 1999, Teixeira e Machado 2000,
Sigrist e Sazima 2004, Costa et al. 2006, Régo e Albuquerque 2006).

Durante a coleta dos dleos em flores de Malpighiaceae, as abelhas Centridini
fémeas frequentemente se prendem com as mandibulas na base da pétala estandarte,
liberando as patas anteriores e médias, que passam entre as pétalas ungueais e raspam o
6leo dos elaidforos do cadlice (Anderson 1979, Vinson et al. 1997, Vogel 1990). Durante
o processo, polen € aderido a parte ventral da abelha que o transfere para o estigma da
préxima flor visitada (Anderson 1979, Vogel 1990).

As caracteristicas conservadoras nas flores das Malpighiaceae parecem estar
associadas ao modo bésico de coleta de 6leo das suas abelhas especializadas do grupo
Centridini (Anderson 1979, Taylor e Crepet 1987). Acredita-se que esse
conservadorismo floral seja resultado da coevolugdo precoce com esse grupo de
polinizadores. Uma vez atreladas aos Centridini € a0 modo de exploragdo de 6leos e de
polinizacdo por essas abelhas, as Malpighiaceae das Américas ficaram menos

susceptiveis a radiacdo adaptativa em resposta a outros tipos de polinizadores. Uma
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confirmacdo desta hipétese vem do fato de que, na auséncia de Centridini, as
Malpighiaceae paleotropicais ndo sofreram pressao seletiva para a manutencdo das
caracteristicas florais relacionadas a atragdo e polinizacdo por esse grupo de abelhas

(Anderson 1979, Vogel 1990).

As abelhas coletoras de 6leo

O dleo floral é coletado e usado habitualmente apenas por fémeas de abelhas
solitarias de poucos grupos especializados (Simpson e Neff 1981, Steiner e Whitehead
2002) distribuidos em duas familias: Melittidae e Apidae (segundo classificacdo de
Michener 2000). A familia Melittidae é encontrada primariamente na Africa e Regides
Holarticas e apresenta somente dois géneros (Macropis e Rediviva) coletores de dleo
(Buchmann 1987, Roubik 1989, Machado 2004). A familia Apidae contém o maior
numero de géneros e espécies de abelhas coletoras de 6leo distribuidas em quatro tribos:
Centridini, Ctenoplectrini (restrita & Asia e Africa), Tapinotaspidini e Tetrapediini
(Roubik 1989, Machado 2004). Assim como a producdo de dleo floral é polifilética,
também sdo as caracteristicas associadas a coleta de 6leo entre esses grandes grupos de
abelhas (Steiner e Whitehead 2002).

Essas abelhas que coletam 6leos ocorrem tanto no “Velho” como no “Novo
Mundo”, entretanto sdao mais abundantes e diversificadas em dreas tropicais e
subtropicais do continente Americano (Buchmann 1987), assim como as interagdes com
plantas produtoras de 6leos florais (Steiner e Whitehead 2002).

Centridini € o maior grupo de abelhas coletoras de 6leos florais (Buchmann
1987) e esta restrito ao continente americano (Silveira et al. 2002, Machado 2004). A

maioria das fémeas de Centridini apresenta, nas patas anteriores e médias, estruturas

especializadas para a coleta de 6leos florais de elaidforos epiteliais. Essas estruturas sao
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chamadas de pentes basitarsais e se constituem de uma fileira de cerdas em forma de
laminas que atuam na ruptura das cuticulas dos elai6foros, especialmente da familia
Malpighiaceae (Neff e Simpson 1981, Buchmann 1987). Os 6leos sdo transportados
para os ninhos em densas e grossas cerdas modificadas, em parte ndo plumosas, da
escopa da pata posterior (Roberts e Vallespir 1978, Neff e Simpson 1981, Buchmann
1987). Acredita-se que o comportamento de coleta de 6leo seja uma caracteristica
monofilética dentro da tribo Centridini (Neff e Simpson 1981). A maioria dos machos
perdeu este aparato de coleta e transporte de 6leo (Neff e Simpson 1981, Buchmann
1987). Excepcionalmente, fémeas de Centris que apresentam pentes reduzidos estdo
associadas a coleta de 6leos de Calceolaria da familia Scrophulariaceae (Buchmann
1987).

Existe uma correlagdo entre o tipo de estrutura coletora de Oleos florais nas
abelhas e o tipo de elaiéforo da planta visitada (Simpson e Neff 1981). As estruturas de
pentes basitarsais encontradas em Centridini sdo especialmente adequadas a ruptura das
cuticulas dos elai6foros epiteliais (Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff 1981), como
aqueles das flores de Malpighiaceae. Ademais, o padrdo de pentes basitarsais em ambos
basitarsos (anteriores e médios) em Centridini também parece ser uma adaptacdo ao
numero e disposicdo dos elaiéforos nos célices de flores de Malpighiaceae (Vogel 1974
apud Neff e Simpson 1981).

Em revisdo de estudos realizados no Brasil sobre as abelhas de dleo e plantas
associadas, Machado (2004) observou que, das 55 espécies de Centridini observadas em
flores de dleo, 96% das espécies exploraram flores de Malpighiaceae, sendo que 84%
estavam restritas a essa familia. Das 39 espécies de Centris registradas, 30 (77 %) foram
restritas a flores de Malpighiaceae, sete coletavam tanto em Malpighiaceae como em

outras familias botanicas, e apenas duas ndo foram observadas em flores de
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Malpighiaceae. Todas as abelhas Centridini do género Epicharis Klug, 1807 foram
registradas coletando 6leo em flores de Malpighiaceae. Essa alta freqiiéncia de
associacdo entre espécies de Centridini e flores de Malpighiaceae refor¢a a premissa de
forte adaptacao dos Centridini para coleta de 6leos florais dessa familia vegetal.

Durante a constru¢do e aprovisionamento das células de cria, a maioria das
fémeas de Centridini realiza viagens de coleta de 6leos florais. Estes 6leos podem ser
misturados ao solo na construcdo das paredes das células, usados no revestimento
interno da célula e adicionados ao alimento das larvas (Buchmann 1987, Silva et al.
2001, Aguiar et al. 2006). Acredita-se que o 6leo usado nas paredes das células tenha
varias fungdes: por exemplo, protecao do ninho da invas@o por inimigos naturais e
impermeabilizacdo (Jesus e Gar6falo 2000). Na alimentacdo larval, os dleos sao
depositados proximos a massa de pdlen (Aguiar et al. 2006) e servem como fonte
energética, com a vantagem de possuir valor caldrico superior ao néctar (Neff e
Simpson 1981, Buchmann 1987, Roubik 1989). Podem ser utilizados como tnica fonte
energética (Simpson et al. 1977, Vinson et al. 1997) ou, em algumas espécies,
misturado ao néctar (Buchmann 1987, Aguiar e Garéfalo 2004). Em sintese, os 6leos
florais tém papel essencial na biologia de nidificagcao e reprodutiva das abelhas da tribo
Centridini.

As abelhas Centridini sdo polinizadoras criticas de enorme variedade de plantas
nos Neotropicos (Machado 2004). Além de indispensdveis a polinizagdo de plantas
produtoras de 6leos florais (e.g., Raw 1979, Barros 1992, Freitas et al. 1999, Teixeira e
Machado 2000, Aguiar e Almeida 2002, Sigrist e Sazima 2004, Costa et al. 2006,
Gimenes e Lobao 2006, Régo e Albuquerque 2006), como dependem de outros recursos
(néctar, pdlen, resinas) para completar o ciclo biolégico e reprodutivo, as abelhas

Centridini visitam e polinizam um amplo espectro de tipos florais de muitas familias
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vegetais (e.g., Pereira-Noronha et al. 1982, Freitas e Paxton 1998, Lewis e Gibbs 1999,
Costa e Ramalho 2001, Aguiar et al. 2003, Andena et al. 2005, Viana et al. 2006). Dado
o papel das abelhas da tribo Centridini na reprodu¢ao de uma variada flora, é importante
a identificacdo de fatores que influenciem sua diversidade para o desenvolvimento de

ferramentas direcionadas a sua conservagao.

A relacao entre a oferta de 6leos florais e a diversidade de Centridini

A despeito das diferentes hipdteses sobre o periodo de diferenciagao das
Mapighiaceae, se antes ou depois da separacdo entre os continentes do Gondwana, e
sobre qual teria sido o primeiro passo em dire¢ao a adaptagao mutua das flores de dleo e
abelhas, a0 menos em uma coisa a maioria dos pesquisadores concordam: a associagao
entre Malpighiaceae produtoras de 6leo e abelhas Centridini deu-se prematuramente
logo apds o surgimento dos dois grupos no norte da América do Sul (e.g., Taylor e
Crepet 1987, Neff e Simpson 1981, Vogel 1990, Davis 2002).

Dentro do género Centris, por exemplo, sabe-se que existe uma associagao
ancestral com elai6foros epiteliais, particularmente das Malpighiaceae, e as perdas
independentes da habilidade de coletar 6leos ou variagdes no aparato coletor de 6leo das
espécies atuais sdo aquisicdes secunddrias relacionadas a radiacdo no espectro de
hospedeiros produtores de 6leo (Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff 1981). Por sua
vez, as abelhas Epicharis estao fortemente associadas a coleta de o6leos florais de
Malpighiaceae (Vogel 1974 apud Neff e Simpson 1981), sem nenhum registro de
coletas deste recurso em outras familias botanicas na revisao de Machado (2004).

Alguns autores argumentam que o grande sucesso, em termos de nimero de
espécies, de Malpighiaceae e de Centridini no continente Americano seja decorrente de

uma longa historia de interagdes evolutivas conservadoras entre ambos (Anderson 1979,
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Neff e Simpson 1981, Vogel 1990). Entretanto esta relacdo estd longe de ser espécie-
especifica. Normalmente se observa que abelhas de cada espécie de Centridini podem
explorar flores de diversas espécies de Malpighiaceae, e flores de cada espécie de planta
hospedeira costuma atrair e ser polinizada por abelhas de varias espécies dessas abelhas
(Simpson e Neff 1981, Roubik 1989, Machado 2004). A morfologia floral similar das
espécies de Malpighiaceae permite o acesso de abelhas de muitas espécies de Centridini
aos recursos (Gottsberger 1986).

Visto que as abelhas Centridini normalmente estdo associadas as flores de
Malpighiaceae e apresentam aparato coletor de 6leo particularmente adequado aos
elaiéforos epiteliais e, em contrapartida, as flores desta familia nos Neotrépicos
apresentam caracteristicas conservadoras (pouco varidveis) e adequadas a visitacdo e
polinizacdo por essas abelhas, podemos assumir uma relagdo ecologicamente estreita
(freqiiente e previsivel no tempo e espaco) entre ambos os grupos e com fortes
influencias reciprocas sobre a biologia reprodutiva. Assim, parece razodvel a premissa
de que variagdes na abundancia e riqueza de um lado da relagdo tenham efeitos diretos
sobre o outro (Ramalho e Silva 2002).

Segundo Ramalho e Silva (2002), existem duas situa¢des nos trépicos orientais
do Brasil em que € possivel a coexisténcia de um elevado nimero de espécies de
Centridini nas comunidades locais: as savanas (cerrados), com sua alta riqueza
(diversidade) de Malpighiaceae, e as por¢des de restinga, ao longo da planicie litoranea,
onde a flora oleifera pode ser localmente abundante apesar de pouco diversificada.

Visto que a relacdo entre as Malpighiaceae e os Centridini ndo é espécie-
especifica, é provdvel que a particdo de Oleos florais ndo seja o principal mecanismo
regulador da diversidade de abelhas Centridini. Nesse contexto, as possibilidades de

coexisténcia de espécies seriam maiores quanto maior a abundancia de 6leos florais,
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uma vez que se sabe que a produtividade de recursos normalmente exerce influencia
sobre a riqueza de espécies de consumidores.

Assim, sob essa Otica, Ramalho e Silva (2002) propuseram a seguinte
generalizagdo: “os principais fatores reguladores da diversidade de Centridini no
mosaico de habitats da restinga seriam a qualidade de cada por¢ao de habitat, em termos
da oferta de 6leos florais, e as taxas de migragao entre essas porcdes de habitat”.

O presente estudo propde que variagdes na oferta de Oleos florais de
Malpighiaceae entre por¢des de habitat exercem influéncia sobre a diversidade de
Centridini. E analisou, em escala regional, a validade dessa premissa, comparando a
diversidade de Centridini entre porcdes de habitat com diferentes ofertas de dleos florais
na costa baiana, entre o Litoral Norte e o Baixo sul da Bahia, na por¢dao norte do
Corredor Central da Mata Atlantica. A hipdtese geral de interesse do estudo € a
seguinte: hd relacdo entre a oferta de dleos florais e a abundancia e a riqueza de abelhas
Centridini.

Assim, essa hipétese assume a influéncia de um fator relacionado a qualidade
dos habitats sobre a diversidade de Centridini, provavelmente um dos mais importantes
grupos de polinizadores da flora tropical. Os resultados devem contribuir para a
fundamentagdo ecoldgica de diretrizes para a preservacao dessas abelhas na escala da
paisagem. Se a hipétese nula de auséncia de relacdo entre oferta de 6leos florais e
diversidade de abelhas Centridini puder ser rejeitada estatisticamente, entdo as areas
abundantes em Oleos florais abrigam maior diversidade (riqueza e abundéncia) dessas
abelhas e deverdo ser priorizadas no planejamento de unidades de conservacdo e no
tracado de mini-corredores ecolégicos na planicie litoranea da Costa Atlantica. Ha
urgéncia no provimento de informagdes cientificas que justifiquem as tomadas de

decisdes voltadas para a conservacdo de polinizadores (Freitas et al. 2009), pois ja
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existe evidéncia suficiente para concluir que hd uma crise ecoldgica nos sistemas
polinizadores (Kearns et al. 1998, Kevan e Philips 2001).

A espécie vegetal Byrsonima sericea DC. (Malpighiaceae) foi utilizada como
planta focal para testar a validade da premissa desse estudo, devido a impossibilidade de
mensuragdo de todas as espécies de Malpighiaceae que florescem ao longo do ano nas
dreas amostrais.

O género Byrsonima ¢ um dos maiores (cerca de 150 espécies) da familia
Malpighiaceae (Buchmann 1987) e o mais bem estudado quanto aspectos da biologia
floral e reprodutiva (Machado 2004). Visto que as abelhas Centridini sdo freqiientes e
abundantes nas flores de espécies do género Byrsonima (e.g, Gottsberger 1986, Régo e
Albuquerque 1989, Barros 1992, Ramalho e Silva 2002, Machado 2004, Costa et al.
2006, Régo e Albuquerque 2006, Rosa e Ramalho 2007), a relacdo Centridini-
Byrsonima pode ser considerada como ecologicamente estreita (muito freqiiente e
previsivel no espaco e tempo) e preferencial (outros visitantes sdo freqiientemente
menos numerosos), assim € esperado que um grupo exerca efeitos importantes sobre a
biologia reprodutiva do outro (Ramalho e Silva 2002).

A espécie B. sericea foi escolhida como planta focal pelos seguintes aspectos da
sua biologia e ecologia: (1) é a espécie produtora de 6leos florais associada ao maior
nimero de espécies de Centridini (Machado 2004), destacando-se mesmo quando em
simpatria com outras flores de 6leo (e.g., Lima 2004, Costa et al. 2006); (2) destaca-se
também em termos de volume de oferta de 6leos florais em habitats de dunas costeiras
(Ramalho e Silva 2002, Costa 2002, Costa et al. 2006); (3) nestes habitats
freqiientemente atrai a grande maioria das espécies (ou todas) e o maior nimero de
Centridini (Costa 2002, Costa et al. 2006); (4) é muito freqiiente na paisagem litorinea

regional, onde apresenta grandes variacdes aparentes na densidade populacional
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(Ramalho e Silva 2002). Por tudo isso, pressupde-se que B. sericea tenha papel de
destaque na determinagdo da capacidade de suporte de Centridini na paisagem estudada,
de modo que variagdes na sua abundancia também devem se refletir sobre a diversidade

de Centridini.
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ABSTRACT - The Centridini bees are adapted to harvest oil from the epithelial
elaiophores of Malpighiaceae flowers, which they use as larval food and nest
construction material. Given to the evidences of long conservative evolutionary
association between Centridini and Malpighiaceae and extensive field information, a
narrows ecological association between both groups can also be assumed. This research
presupposes that variations in the Malpighiaceae oils abundance influence the
abundance and richness of Centridini, and it analyzes the validity of such premise in
regional scale. The study hypothesis is: there is a relationship between the floral oils
abundance and the abundance and richness of Centridini. Bees were sampled on
Byrsonima sericea DC. flowers in 12 sample points, from the north of the Central
Corridor of Atlantic forest and the north coast of Bahia state. The oil abundance was
measured in random parcels positioned upon habitat patches of B. sericea. A total of
1246 females of Apoidea were collected, however Centridini was dominant (73%) and
the most frequent group. In regional scale, it is supported the hypothesis of narrow
ecological relationship between B. sericea and Centridini. The oil abundance presented
strong correlation with the richness (r = 0.804, p = 0.001) and abundance (r = 0.810, p =
0.001) of Centridini. We inferred the positive effect of increasing oil abundance on
Centridini richness is due to the asymmetry of density dependent effects that would
become very strong within populations of the species when that resource and so the

habitat is very productive.

KEY WORDS: bee diversity, Centridini, floral oil, habitat quality, Malpighiaceae,

resources abundance, richness.
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RESUMO - As abelhas Centridini estdo adaptadas a explorar 6leos de elai6foros
epiteliais de flores de Malpighiaceae, que utilizam na alimentagdo larval e na construg¢ao
das células do ninho. Dadas as evidéncias de longa associagao evolutiva conservadora
entre Centridini e Malpighiaceae, e registros extensivos de campo, pode-se assumir uma
associacdo ecoldgica estreita entre ambos. Esta pesquisa pressupde que variagdes na
oferta de 6leos de Malpighiaceae exercem influéncia sobre a abundancia e riqueza de
Centridini, e analisa, em escala regional, a validade dessa premissa. A hipétese do
estudo é: ha relac@o entre a oferta de 6leos florais e a abundancia e riqueza de abelhas
Centridini. As abelhas foram amostradas nas flores de Byrsonima sericea DC. em 12
pontos, entre a por¢ao norte do Corredor Central da Mata Atlantica e o litoral norte da
Bahia. A oferta de 6leos foi mensurada de parcelas aleatdrias nas dreas com B. sericea.
Foram coletadas 1246 fémeas de Apoidea, entretanto Centridini foi o grupo dominante
(73%) e mais freqiiente. Na escala regional, foi sustentada a hipdtese de relacdo
ecoldgica estreita entre B. sericea e Centridini. A oferta de 6leos apresentou forte
correlagdo com a riqueza (r = 0.804, p = 0.001) e abundancia (r = 0.810, p = 0.001) de
Centridini. Argumenta-se que o efeito positivo do aumento na oferta de 6leo sobre a
riqueza de Centridini se deve a assimetria dos efeitos dependentes da densidade, que se
tornam mais fortes dentro das populagdes das espécies quando esse recurso e, por

extensdo o hébitat, se torna muito produtivo.

PALAVRAS-CHAVE: abundincia de recursos, Centridini, diversidade de abelhas,

Malpighiaceae, 6leos florais, qualidade do habitat, riqueza.
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Introducao

Existe uma extensa variedade de recursos florais oferecidos pelas plantas aos
polinizadores (Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987, Endress 1996). Entre eles,
encontra-se o 6leo floral, coletado apenas por fémeas de abelhas solitdrias de poucos
grupos especializados e usado na alimentac@o das larvas e/ou na construgdo e prote¢ao
dos ninhos (Simpson e Neff 1981, Steiner e Whitehead 2002). A tribo Centridini é o
maior grupo de abelhas coletoras de dleos florais (Buchmann 1987) e estd restrito ao
continente americano (Silveira et al. 2002, Machado 2004). Em contrapartida,
Malpighiaceae é a principal familia de Angiospermas (em nudmero de géneros e
espécies) que recompensa seus polinizadores com O6leos florais (Buchmann 1987) e
também estd especialmente diversificada no continente americano, onde se concentram
cerca de 80% das espécies (Joly 1977, Anderson 1979, Vogel 1990, Davis et al. 2002).

Embora as diferentes espécies de Centridini possam apresentar graus variaveis
de dependéncia dos o6leos florais, esse recurso tem grande importancia na biologia
reprodutiva dessas abelhas. Os 6leos podem servir de alimento larval e na construcao
das células de nidificagdo. Como alimento, esses 6leos tém valor energético superior ao
néctar, com a grande vantagem de ndo ser partilhado com as abelhas consumidoras de
néctar. No ninho, funcionam na prote¢ao contra inimigos naturais e impermeabiliza¢ao
(Neff e Simpson 1981, Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987). O aproveitamento desse
conjunto de vantagens demanda estruturas e comportamentos especializados de coleta e
exploracdo das fontes florais de 6leo, especialmente os elaidforos epiteliais da familia
Malpighiaceae (Roberts e Vallespir 1978, Anderson 1979, Neff e Simpson 1981,
Simpson e Neff 1981, Buchmann 1987, Vogel 1990).

Os Oleos produzidos pelas flores das Malpighiaceae sdo, quase que

exclusivamente, explorados por abelhas Centridini (Vogel 1990), que, por sua vez, estao
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especialmente adaptadas a coleta de dleos de seus elaidforos epiteliais (Neff e Simpson
1981, Buchmann 1987). Registros extensivos e intensivos revelam que as abelhas
Centridini sao muito freqiientes e abundantes nas flores de espécies de Malpighiaceae
(Ramalho e Silva 2002, Machado 2004) e, via de regra, também sdo apontadas como os
seus polinizadores mais efetivos e eficientes (e.g., Raw 1979, Barros 1992, Freitas et al.
1999, Teixeira e Machado 2000, Sigrist e Sazima 2004, Costa et al. 2006, Régo e
Albuquerque 2006).

Devido, provavelmente, a um processo precoce de adequacdo as caracteristicas
especializadas das abelhas Centridini, a morfologia floral das Malpighiaceae produtoras
de o6leo se manteve pouco varidvel (conservadorismo evolutivo) (Anderson 1979,
Taylor e Crepet 1987). H4 evidéncias, nos registros fosseis, de que a associagdo entre
Malpighiaceae produtoras de 6leo e as abelhas Centridini deu-se logo ap6s o surgimento
de ambos na regido norte da América do Sul (e.g., Taylor e Crepet 1987, Neff e
Simpson 1981, Vogel 1990, Davis et al. 2002). Também se atribui o grande sucesso, em
numero de espécies, das Malpighiaceae e dos Centridini no continente Americano a essa
longa histéria de interacdes evolutivas conservadoras entre ambos (Anderson 1979,
Neff e Simpson 1981, Vogel 1990). Ainda assim, a relacdo ecoldgica estd longe de ser
espécie-especifica: cada espécie de Centridini pode explorar diversas espécies de
Malpighiaceae, e cada espécie de planta hospedeira freqiientemente atrai e € polinizada
por vérias espécies de Centridini (Simpson e Neff 1981, Gottsberger 1986, Roubik
1989, Vogel 1990, Machado 2004).

Dadas as evidéncias de longa associacdo evolutiva conservadora, as adaptagdes
e registros das interacdes nas comunidades, pode-se assumir uma associagdo ecoldgica
estreita (freqiiente e previsivel no tempo e espago) entre Centridini e as flores de

Malpighiaceae, também com fortes influéncias reciprocas sobre a biologia reprodutiva
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de ambos. Assim, parece coerente a premissa de que variagdes na abundancia e riqueza
de um lado da relagdo tenham efeitos diretos sobre o outro (Ramalho e Silva 2002).

Estimar a abundancia de recursos florais em qualquer ambiente, mesmo os mais
pobres floristicamente, requer muito esfor¢o e, por isso, raramente tem sido feito
(Buchmann 1987). Os poucos casos bem estudados indicam forte correlagdo entre a
abundancia de recursos florais e a riqueza e a abundancia de seus consumidores
(Steffan-Dewenter e Tscharntke 1997, Marques et al. 2000, Westphal et al. 2003).
Embora boas medidas sejam dificeis de obter neste tipo de estudo de campo, os
resultados empiricos sdo de extrema relevancia para avaliar os mecanismos subjacentes
arelacdo entre produtividade e diversidade.

Hé décadas os ecdlogos tém tentado descrever e entender o relacionamento
existente entre produtividade de recursos e diversidade de seus consumidores (Abrams
1988, 1995). A maioria concorda que a produtividade deve afetar a diversidade
(Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman 1993, Rosenzweig 1995, Waide et al. 1999,
Partel et al. 2007), entretanto diversos mecanismos foram propostos para explicar os
diferentes relacionamentos observados entre produtividade e diversidade de espécies
(Abrams 1988, Owen 1988, Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman 1993, Rosenzweig
1995, Mittelbach et al. 2001).

Esta pesquisa pressupde que variagdes na oferta de Oleos florais de
Malpighiaceae exercem influéncia sobre a abundancia e riqueza de Centridini. Analisa a
validade dessa premissa, em escala regional, comparando por¢des de habitat com
diferentes ofertas de Oleos florais, isto €, com diferentes niveis de produtividade de
6leos entre a porcdo norte do Corredor Central da Mata Atlantica e o litoral norte da
Bahia. A hipdtese de interesse do estudo € a seguinte: hd relacio entre a oferta de dleos

florais e a abundancia e a riqueza de abelhas Centridini. Também avalia os mecanismos
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subjacentes a relacdo entre produtividade e diversidade nas comunidades ecoldgicas
(e.g., Abrams 1988, 1995, Rosenzweig e Abramsky 1993, Rosenzweig 1995) que
melhor se aplicam a premissa de que a oferta de dleos florais seria um fator importante

na determinacdo da diversidade de Centridini.

Material e Métodos
Desenho amostral

O estudo foi realizado em escala regional, de acordo com as categorias espaciais
de Waide et al. (1999). Foram escolhidos 12 pontos amostrais entre o Litoral Norte e o
Baixo sul da Bahia, na por¢ao norte do Corredor Central da Mata Atlantica (Tabela 1).
Cada ponto amostral foi considerado uma unidade amostral, e, em cada um deles, foram
mensuradas a oferta de 6leos florais e a riqueza e abundancia de abelhas Centridini.

Devido a impossibilidade de mensuragao de todas as espécies de Malpighiaceae
que florescem ao longo do ano nos pontos amostrais, a espécie Byrsonima sericea DC.
(Malpighiaceae) foi utilizada como planta focal para testar a validade da premissa desse
estudo. Esta espécie vegetal apresenta alta producdo de flores entre os meses de
Novembro e Janeiro, com pequena producdo de flores nos outros meses do ano
(Machado 2004).

A espécie B. sericea foi escolhida como planta focal pelos seguintes aspectos da
sua biologia e ecologia: (1) é a espécie produtora de 6leos florais associada ao maior
nimero de espécies de Centridini (Machado 2004), destacando-se mesmo quando em
simpatria com outras flores de 6leo (e.g., Lima 2004, Costa et al. 2006); (2) destaca-se
também em termos de volume de oferta de 6leos florais em habitats de dunas costeiras
(Ramalho e Silva 2002, Costa 2002, Costa et al. 2006); (3) nestes habitats

freqiilentemente atrai a grande maioria das espécies (ou todas) e o maior nimero de
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Centridini (Costa 2002, Costa et al. 2006); (4) é muito freqiiente na paisagem litoranea
regional, onde apresenta grandes variagdes aparentes na densidade populacional
(Ramalho e Silva 2002). Por tudo isso, pressupde-se que B. sericea tenha papel de
destaque na determinacdo da capacidade de suporte de abelhas Centridini na paisagem
estudada, de modo que variacdes na sua abundancia também devem se refletir sobre a

diversidade de Centridini.

Mensuracao da oferta de 6leos florais

Em cada ponto amostral, a média e a varidncia na oferta de dleos foram
mensuradas a partir de dados de cinco parcelas aleatérias de 100 m de comprimento por
20 m de largura (0.2 ha), nas por¢des de habitat onde haviam individuos de B. sericea.
Essas medidas sdo, portanto, superestimativas da oferta de 6leo/area de habitat. Na APA
Lagoas e Dunas do Abaeté e no Campus da UFBA s6 foi possivel estabelecer e
mensurar apenas duas parcelas.

Nas parcelas, todos os individuos de B. sericea com e sem glandulas produtoras
de 6leos florais foram contados. A quantidade de 6leos florais de cada parcela foi
estimada multiplicando-se a densidade de individuos com glandulas de 6leos por 0.128,
uma vez que Ramalho e Silva (2002) estimaram que cada individuo de B. sericea deve

produzir 0.128 L de 6leos florais por ano (na floragdao entre Novembro e Janeiro).

Mensuracio da riqueza e abundancia de Centridini

Para a mensuracdo da riqueza e abundincia de Centridini, as abelhas foram
amostradas em individuos de B. sericea escolhidos ao acaso em cada ponto amostral. As
coletas foram feitas nas flores com rede entomoldgica durante 15 a 30 minutos, em

intervalos de 1 hora, no periodo da manha (08:00-13:00), quando estas abelhas
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apresentam maior atividade de forrageio, e nos dias de pico da florag¢do. Foi totalizado
um esforco amostral de 12 horas de coleta por ponto, considerando no calculo do
esfor¢co amostral apenas o tempo de coleta nas flores por pessoas (coletores). O nimero
de manhas necessdrias para completar o esforco amostral variou entre os pontos
amostrais (2 a 9 dias) e dependeu do nimero de pessoas presentes. As pessoas se
dispersaram pelo ponto amostral, com o objetivo de amostrar o maximo de individuos
ao longo dos pontos.

As abelhas capturadas nas flores foram sacrificadas em frasco com acetato de
etila. Posteriormente, foram montadas em alfinete entomolégico e desidratadas a 50°C
por 10 dias. A identificacdo das espécies e morfo-espécies foram realizadas pela Dra.
Favizia Freitas de Oliveira, do Laboratério de Sistematica de Insetos (LASIS) da
Universidade Estadual de Feira de Santana. Os espécimes estdo armazenados na cole¢ao
cientifica do Laboratério de Ecologia da Polinizacio (ECOPOL) da Universidade

Federal da Bahia e no LASIS.

Analises estatisticas

Como todas as varidveis apresentaram distribuicdo normal e a relagdo entre as
varidveis correlacionadas nao desviou da linearidade (exceto para a relagdo entre a
oferta de dleos e a riqueza estimada por rarefacdo), foram feitas andlises de correlagdao
linear simples entre os pares de varidveis de interesse (Tabela 4). Foi calculado o
coeficiente de correlacio de Pearson nos casos onde houve homocedasticidade na
variacdo dos valores de x em relacdo aos de y, caso contrdrio, foi calculado o
coeficiente de correlacio de Spearman. Apds calcular os coeficientes de correlacdo,
foram realizados os respectivos testes de hipdtese de que os valores dos coeficientes

diferiam significativamente de zero.
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Embora a relacdo entre a oferta de 6leos e a riqueza estimada por rarefacio tenha
desviado da linearidade, optou-se por realizar correlagdo linear simples porque o desvio
foi causado pelo ponto amostral da duna no bairro do Stiep que é um “outlier”, ou seja,
embora apresente uma alta oferta de 6leos média, a sua riqueza ndo foi muito alta uma
vez que € uma drea pequena e isolada (Tabela 1).

Foram realizadas correlagdes parciais (entre oferta de dleos florais, abundancia
absoluta de abelhas Centridini e a riqueza de Centridini) para mensurar a correlagao
entre pares de varidveis, extraindo-se a variancia relacionada as demais. As correlacdes
foram realizadas no programa estatistico SPSS 13.0 for Windows.

A avaliagdo qualitativa da intensidade da correlacdo entre duas varidveis foi
realizada segundo o critério de Callegari-Jacques (2003). A correlagdo € dita: nula se r =
0, fraca se 0 <r < 0.3, regular se 0.3 <r < 0.6, forte se 0.6 <r < 0.9, muito forte se 0.9 <
r< 1, plena ou perfeita se r = 1.

Com o objetivo de padronizar a abundancia absoluta de abelhas Centridini do
que foi coletado nas 12 horas de esforco amostral nos pontos amostrais, a riqueza de
Centridini em todos os pontos amostrais foi estimada em subamostras de 26 individuos
através de rarefacdo (exceto no Campus da UFBA, onde o nimero de individuos foi
igual a 26). As rarefacdes foram realizadas com o pacote estatistico Ecological
Methodology 6.1.

Para verificar a normalidade dos valores das varidveis foi utilizado o teste
Kolmogorov-Smirnov (KS), e, para verificar se os relacionamentos entre as variaveis
desviavam, significantemente, da linearidade, foram realizados testes F para a
linearidade. Ambos os testes foram realizados no programa estatistico Graphpad Instat

3.05.
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O nivel de significancia adotado foi 0.05. Como, neste estudo, cometer o erro do
tipo Il poderia ter conseqiiéncias mais sérias, como acontece com a maioria dos
problemas aplicados (Buhl-Mortensen 1996, Gotelli e Ellison 2004), optou-se por ndo
efetuar qualquer correcdo do nivel de significancia, uma vez que esse tipo de
procedimento tem como conseqiiéncia a inflacdo do P, ou seja, aumenta-se a

probabilidade de se cometer o erro do tipo II (Moran 2003, Garcia 2004).

Resultados
Os visitantes florais de Byrsonima sericea (DC.)

Foram coletadas 1246 fémeas de Apoidea nas flores de B. sericea, pertencentes
a oito tribos (Apini, Augochlorini, Centridini, Exomalopsini, Meliponini,
Tapinotaspidini, Xylocopini, Halictini). As abelhas da tribo Centridini foram mais
abundantes, totalizando 73% (922 individuos) das fémeas amostradas (Fig. 1). O
segundo grupo mais abundante foi Augochlorini com apenas 9.0%, seguido de
Tapinotaspidini com 8.0% e Meliponini com 7.0%. Além de mais abundante nas flores
de B. sericea, as fémeas de Centridini foram também mais freqiiente, sendo o tnico
grupo amostrado em todos os pontos amostrais.

As abelhas da tribo Centridini foram mais abundantes em todos os pontos,
embora tanto a abundancia relativa como a absoluta deste grupo tenham variado entre
os pontos amostrais (Tabela 2). A abundiancia relativa variou entre 41.0% e 100%
(média = 83.3%, desvio padrao = 18.09%, n = 12) e absoluta variou entre 26 individuos,
no Campus da UFBA, e 137 individuos, na APA Pratigi.

Foram amostradas 31 espécies de Centridini nas flores de B. sericea (Tabela 3).

A riqueza variou entre 2 e 14 espécies entre os pontos, sendo a APA Lagoas e dunas do
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Abaeté o local com menor riqueza dessas abelhas e a APA Pratigi o local com maior

riqueza.

A oferta de éleos florais

Ao longo dos 12 pontos amostrais, existiu grande variacdo na densidade de B.
sericea, que, obviamente, refletiu diferencas na oferta de Oleos florais nos habitats
locais. A oferta de 6leos média variou entre 1.52 L/ha e 9.38 L/ha (Fig. 2).

O coeficiente de correlacdo entre a oferta média e a variancia na oferta de 6leos
foi baixo e nado significantemente diferente de zero (r = 0.156, p = 0.646). Isto indica
que a amplitude de variagdo na oferta de 6leos florais de B. sericea ndo se altera com a
produtividade média do habitat (Fig. 3a). Portanto, também nao ha evidéncias de que
habitats com alta oferta média de 6leos florais (maior produtividade de 6leos) de B.
sericea apresentem maior ou menor heterogeneidade espacial do que habitats com baixa

oferta.

Correlacao entre as variaveis

A oferta média de O6leos apresentou associacdo significante com todas as
variaveis de diversidade e abundéncia das abelhas analisadas (Tabelas 4 € 5).

Os coeficientes de correlacdo linear simples entre a oferta de dleos e a riqueza (r
= 0.804, p = 0.001, Fig. 4a) ou abundancia de abelhas Centridini (r = 0.810, p = 0.001,
Fig. 4b) foram altos e significantes, indicando também forte associacdo entre essas
varidveis, segundo o grau de correlacdo de Callegari-Jacques (2003).

A abundancia absoluta de abelhas Centridini aparentemente também esteve
associada a riqueza destas abelhas, de acordo com a correlagdo linear simples (r =

0.608, p = 0.018, Fig. 5a). Entretanto, a andlise de correlacdo parcial ndo indicou
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associacdo significante entre essas duas varidveis quando a varidvel oferta de 6leos foi
controlada e mantida constante (r = -0.126, p = 0.356, Fig. 5b). Ou seja, a aparente
associacdo forte entre a abundancia e a riqueza de Centridini € na verdade esptria e
resulta de forte correlacdo entre oferta de d6leos e abundancia dessas abelhas. As
correlagdes parciais apontadas a seguir dao forte suporte a essa conclusao.

Quando a abundincia absoluta de abelhas Centridini foi controlada, o
coeficiente de correlagdo parcial entre a oferta de 6leos e a riqueza de abelhas Centridini
se manteve forte e significante (r = 0.669, p = 0.012, Fig. 4d). O mesmo acontece com o
coeficiente de correlacdo parcial entre a oferta de 6leos e a abundancia absoluta de
abelhas Centridini quando a riqueza € controlada (r = 0.682, p = 0.010, Fig. 4e).

A oferta de 6leos também apresentou forte correlacdo com a riqueza de abelhas
Centridini estimada através de rarefacao de subamostras padronizadas de 26 individuos
(r = 0.629, p = 0.014, Fig. 4c), com o ndmero de tribos de abelhas nas flores de B.
sericea (r =0.537, p = 0.036) e com o nimero de tribos de coletores de 6leos florais (r =
0.501, p = 0.049). Entretanto, o coeficiente de correlagdo com o nimero de tribos foi
menor, indicando uma correlagio apenas regular (Tabela 4).

Ao passo que a variacdo na oferta de Oleos poderia explicar cerca de 65%
(correlacdo simples, Tabela 4) ou 45% (correlacdo parcial, Tabela 5) da variacdo
observada na riqueza e abundancia de abelhas Centridini, s6 explicaria cerca de 29% e
25% da variag@o observada no nimero de Tribos de Apoidea e no nimero de Tribos de
abelhas coletoras de 6leos de B. sericea, respectivamente (Tabela 4).

A variancia na oferta de 6leos florais de B. sericea ndo apresentou correlacao
com a riqueza de abelhas Centridini: o coeficiente foi baixo e ndo significantemente

diferente de zero (r = 0.140, p = 0.340, Fig. 3b).
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Discussao

Nos registros sobre a relagdo entre abelhas de 6leo e flora oleifera, o género
Byrsonima € mais citado (Machado 2004) e é também o género com maior nimero de
espécies (Buchmann 1987). Na revisao de Machado (op.cit.) sobre essa interacdo em
varias formagdes vegetais no Brasil, das 15 espécies de Byrsonima, 13 apresentaram
interacdo com abelhas Centridini, sendo B. sericea a mais rica em espécies (visitada por
21 espécies de Centridini).

Neste estudo, a abelhas da tribo Centridini foram dominantes nas flores de B.
sericea (Fig. 1) e estiveram presente em todos os pontos amostrados (Tabela 2), muito
embora a sua abundancia relativa tenha variado bastante (Tabela 2). Os outros visitantes
das flores de B. sericea foram bem menos freqiientes e menos abundantes e coletavam
principalmente pélen, a excecdo de abelhas da tribo Tapinotaspidini. Esse grupo de
abelhas também coleta 6leos florais, mas estd mais adaptado a exploracao de elai6foros
do tipo tricoma (Neff e Simpson 1981, Buchmann 1987). Assim sendo, na escala
regional, fica sustentada a hipétese de que o relacionamento entre a B. sericea e as
abelhas Centridini é ecologicamente estreita (freqiiente e previsivel no espago e no
tempo) e preferencial (as abelhas Centridini sdo os visitantes mais numerosos), como
sugeriram Ramalho e Silva (2002).

Em estudo feito em uma comunidade de deserto no Arizona, considerada pobre
em Oleos florais, Buchmann (1987) estimou que Krameria grayi Rose & Painter e
Janusia gracilis Gray ofereciam, juntas, 0.4 litros de O6leo por hectare, o que
representaria Oleo suficiente para produzir 4000 abelhas do género Centris Fabricius,
1804 por hectare (considerando que uma abelha do género Centris de porte médio
necessitaria de 100 pL para ser formada). Na escala do presente estudo, o local com

menor densidade de B. sericea (AV-UFBA) produziria 6leo suficiente para sustentar
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uma populacdo de 15200 abelhas Centris por hectare, valor cerca de 4 vezes maior que
na comunidade de Buchmann (op.cit.). Dada essa ordem de grandeza e a premissa de
relacdo ecoldgica estreita, esta unica espécie vegetal deve servir como uma medida
importante da variacdo na capacidade de suporte das por¢des de habitat da costa baiana
para as abelhas da tribo Centridini, com efeitos esperados sobre a diversidade dessas
abelhas.

De fato, variacdes na abundancia de Oleos florais de B. sericea poderiam
explicar mais de 45% da variagdo na abundancia e riqueza de abelhas Centridini entre
por¢des de habitat na costa baiana entre o Litoral Norte e o Baixo sul da Bahia. E, de
fato, a abundancia de 6leos talvez tenha mais influéncia sobre a diversidade de abelhas
da tribo Centridini do que a diversidade de fontes florais de 6leos (Ramalho e Silva
2002).

Se houve uma longa histéria de interagdes evolutivas conservadoras entre os
dois grupos (Anderson 1979, Neff e Simpson 1981, Vogel 1990), essas mesmas
caracteristicas conservadoras levaram a relacdes ecoldgicas difusas, onde abelhas de
varias espécies de Centridini podem explorar uma mesma hospedeira de Malpighiaceae
e vice-versa (Simpson e Neff 1981, Gottsberger 1986, Vogel 1990, Machado 2004).
Sob este ponto de vista, a particio de espécies de Malpighiaceae produtoras de 6leos
florais talvez ndo se caracterize como mecanismo regulador da coexisténcia de espécies
e consequentemente da diversidade alfa de Centridini em uma comunidade local
(Ramalho e Silva 2002).

Dada a relacdo entre a produtividade de recursos e a riqueza de espécies de
consumidores (Rosenzweig e Abramsky 1993, Wright et al. 1993, Rosenzweig 1995,
Waide et al. 1999, Mittelbach et al. 2001, Partel et al. 2007), as possibilidades de

coexisténcia das espécies de Centridini seriam maiores quanto maior a abundancia de
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6leos florais (Ramalho e Silva 2002). Essa premissa geral fica, portanto, sustentada no
presente estudo, visto que variagdes na oferta de O6leos florais de Malpighiaceae
estiveram associadas a variacodes significantes na riqueza de abelhas Centridini. Caberia
compreender os mecanismos subjacentes.

Embora o padrao unimodal seja defendido como padrdo universal na relagio
entre produtividade e diversidade (e.g., Owen 1988, Rosenzweig e Abramsky 1993,
Rosenzweig 1995), é muito provavel que o tipo de padrao emergente dependa de fatores
tais como: as escalas ecoldgica e geografica da andlise, o tipo de organismo, o tipo do
bioma e a latitude (Wright et al. 1993, Waide et al. 1999, Mittelbach et al. 2001, Partel
et al. 2007). No presente estudo, foi encontrado um relacionamento linear positivo entre
a oferta de 6leos e a diversidade de Centridini em escala regional. Em escala regional
(ver categorias espaciais de Waide et al. 1999) e em estudos envolvendo animais, o
relacionamento linear positivo pode ser observado com maior freqii€éncia (Waide et al.
1999) ou com freqiiéncia equivalente (Mittelbach et al. 2001) ao padrdo unimodal.
Adicionalmente, Partel et al. (2007) verificaram que o relacionamento linear positivo €
significantemente mais comum nos trépicos.

Ao menos trés mecanismos poderiam ser propostos para explicar como o
aumento na produtividade de um unico recurso (importante) poderia promover a
coexisténcia de um maior nimero de espécies, por exemplo, gerando o relacionamento
linear positivo entre produtividade (oferta) de dleos e diversidade de Centridini: (1)
aumentando-se a produtividade média do recurso aumenta-se a varidncia da
produtividade média (heterogeneidade espacial), que, por sua vez, poderia permitir a
coexisténcia de maior nimero de espécies através da particdo espacial nos niveis de
oferta do recurso (Vance 1984, Abrams 1988, Rosenzweig e Abramsky 1993,

Rosenzweig 1995); (2) aumentando-se a produtividade, as espécies raras se tornam mais
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abundantes reduzindo as taxas de extincdo (Abrams 1995, Rosenzweig e Abramsky
1993, Rosenzweig 1995); (3) aumentando-se a produtividade aumenta-se a pressdo da
dependéncia da densidade intra-especifica, permitindo a coexisténcia de mais espécies
(Abrams 1983, 1988, 1995).

A correlacdo entre produtividade média de recurso e a varidncia na
produtividade tem sido defendida como o melhor mecanismo subjacente aos padrdes
observados no relacionamento entre produtividade e riqueza de espécies, especialmente
em modelos de mais de dois recursos (e.g., Rosenzweig e Abramsky 1993, Tilman e
Pacala 1993, Rosenzweig 1995). Os efeitos sobre a diversidade dependeriam de como a
produtividade média afetaria a heterogeneidade espacial. No caso da oferta de 6leos de
B. sericea, o aumento da produtividade provavelmente nao tem efeitos relevantes sobre
a heterogeneidade (a oferta média nao estd correlacionada com a varidncia da oferta).

Alternativamente, Abrams (1988) defende que mudancas na amplitude de
variancia, sem mudanca na produtividade do recurso, podem ter efeitos sobre a
diversidade de consumidores. Também neste caso, a variancia na oferta de 6leos por si
s0 ndo esteve associada a riqueza de Centridini. Assim, a hipdtese de que diferentes
grupos de espécies de Centridini pudessem se segregar espacialmente dentro dos limites
de um mesmo habitat para explorar manchas com ofertas diferentes de 6leo ndao pdde
ser sustentada como mecanismo de coexisténcia. Esse resultado concorda com a
afirmacdo de Tilman e Pacala (1993) de que a heterogeneidade espacial na taxa de
suprimento de um dnico recurso ndo tem efeito sobre a diversidade de espécies.

Quanto ao segundo mecanismo, pressupde-se que a abundincia tenha efeitos
diretos sobre a riqueza de espécies, porque reduziria a probabilidade de extin¢des
estocésticas das populacdes de espécies raras (Preston 1962, Abrams 1995, Rosenzweig

e Abramsky 1993, Rosenzweig 1995, Hubbell 2001, Adler et al. 2007). Embora ja
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documentada em relagdes entre plantas e artropodes herbivoros (e.g., Siemann 1998),
esse mecanismo ndo explica satisfatoriamente as variacdes na diversidade de Centridini.
Neste caso, a oferta de 6leos florais apresentou alta correlacdo com a abundancia
absoluta e com a riqueza de abelhas Centridini, entretanto a correlagdo da abundancia
com a riqueza desaparece quando é extraido o efeito da prépria oferta de Oleos
(correlacdo parcial). A correlagdo entre abundancia e riqueza € espuria, resultando da
alta correlagdo simultanea da oferta de 6leos com a abundancia e com a riqueza de
Centridini. Em particular, a andlise dos dados de riqueza resultantes da rarefacdo e a
correlagdo parcial entre oferta e riqueza (com abundancia como varidvel controlada)
mostram que, quando a abundancia € mantida constante, as dreas de maior produgdo de
Oleos sdo as dreas com maior nimero de espécies de Centridini. Em sintese, as
evidéncias sustentam que a reducdo da probabilidade de extin¢cdo de espécies raras nos
habitats mais produtivos nao oferece explicacio para a variagcdo observada na
diversidade de Centridini.

Assim, propde-se que o efeito positivo do aumento na oferta de dleos florais
sobre a riqueza de Centridini se deve a assimetria dos efeitos dependentes da densidade,
que seriam mais fortes dentro das espécies do que entre as espécies quando os recursos
se tornam muito produtivos. Nestas condi¢des, os efeitos negativos da densidade intra-
especifica tornam a competicio inter-especifica por recursos menos importante, € mais
espécies podem coexistir em um mesmo local (Abrams 1983, 1988, 1995, Vance 1984,
Chesson 2000). Tal efeito da dependéncia da densidade intra-especifica pode surgir
como resultado de agressdo intra-especifica (Abrams 1983), de acdo de predadores,
parasitas, doengas (Abrams 1983, Chesson 2000) ou se a exploragdo do recurso é

espacialmente localizada (Abrams 1983, Vance 1984).
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Esse mecanismo de dependéncia da densidade de abelhas coletoras de dleo deve
se expressar, inclusive, em niveis taxondmicos maiores, visto que a oferta de dleo
apresentou correlacdo com o numero de tribos coletores de 6leos. As tribos de
competidores menos eficientes na exploracio de Oleo de elaiéforos epiteliais
encontrariam certo espaco para a exploragdao deste recurso quando os niveis de oferta
sa0 mais altos porque os efeitos dependentes da densidade seriam mais intensos dentro
dos préprios Centridini. A correlacio com o nimero total de tribos de Apoidea parece
dar apoio a este argumento, entretanto deve ser vista com cautela, pois as tribos de
abelhas nao adaptadas a coleta de o6leos florais, como Meliponini e Augochlorini,
visitam as flores de B. sericea basicamente para coletar pélen (Teixeira e Machado
2000, Ramalho e Silva 2002, Régo e Albuquerque 2006), e ndo hd porque supor que
contribuicao de pdlen desta planta seja particularmente importante no habitat. Ademais,
a variacao da oferta de 6leos explicou mais da varia¢do da riqueza de Centridini que do
nimero de Tribos, resultado coerente com a premissa de associagdo ecoldgica estreita
de flores com elai6foros epiteliais de B. sericea com abelhas Centridini, mas nao com as
demais abelhas (incluindo outros coletores de 6leo, nao necessariamente adaptados aos
elaiéforos epiteliais, como Tapinotaspidini).

De acordo com modelos classicos de coexisténcia de espécies em escala regional
(e.g., Slatkin 1974, Hanski 1983, 1999), era de se esperar que dreas de alta oferta de
Oleos florais apresentassem redu¢do nos parametros 7y (efeito negativo de uma espécie
sobre probabilidade de colonizacdo por outra) e € (efeito positivo de uma espécie sobre
probabilidade de extincdo de outra), porque, como argumentado acima, a alta oferta de
Oleos afrouxaria principalmente os efeitos da competicao inter-especifica. Assim sendo,

as areas de alta oferta de 6leos exerceriam importante fung¢do na dindmica espacial da
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diversidade de abelhas Centridini, uma vez que acumulam mais espécies e podem servir
como “reservatérios” de migrantes na paisagem.

Ramalho e Silva (2002) propuseram um modelo sobre a dinamica espacial nas
comunidades das abelhas Centridini. Segundo esse modelo, as populacdes de Centridini
apresentariam troca de individuos na paisagem costeira, e o fluxo de migrantes seria
proporcional aos tamanhos das populacdes, que por sua vez dependeriam da oferta local
de 6leos florais. Aos menos a premissa de correlacdo entre tamanhos populacionais e
oferta de Oleo fica empiricamente sustentada no presente estudo, visto que a
produtividade apresentou forte correlagio com a abundancia e diversidade de
Centridini.

Em sistemas populacionais que apresentam a dinamica fonte-pogo, a
sobrevivéncia nas dreas fonte (com populagdes vidveis) € essencial para manutencao das
areas poco (incapazes de manter populagdes residentes) e, portanto, para persisténcia
das espécies na escala da paisagem (Watkinson e Sutherland 1995, Hanski 1999). Se a
diversidade nas comunidades de Centridini esta atrelada a dinamica fonte-pogo, com
habitats de alta oferta de 6leos gerando continuamente migrantes para areas de aparente
colapso populacional (p.ex., Area de Protecio Ambiental Lagoas e Dunas do Abaeté),
entdo a preservacdo desta dinamica espacial € por si sé essencial para manutencdo da
diversidade em maior escala espacial (regional ou na escala da paisagem).

Em geral, processos locais tendem a reduzir a diversidade local através de
exclusdo competitiva e estocasticidade, enquanto processos regionais, como O
movimento de individuos entre habitats, tendem a aumenti-la (Ricklefs e Schluter
1993). No curto prazo, o desaparecimento das dreas mais ricas em espécies afetaria a
diversidade porque atingiria espécies que exigem dreas de alta produtividade (alta oferta

de Oleos). Como conseqiiéncia, no longo prazo, haveria colapso generalizado da
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diversidade nas dreas menos produtivas (pela redu¢do na taxa de substituicdo de
espécies) ou nas dreas po¢o (sem entrada regular de migrantes). O mesmo resultado
seria observado nas 4dreas de baixa produtividade se houvesse apenas perda de
conectividade na paisagem. Toda essa linha de argumentacdo tem como premissa a
assimetria dos efeitos dependentes da densidade, em que as espécies sdo mais
prontamente afetadas por pressdes intra-especificas nas dreas de alta produtividade do
que nas areas de baixa produtividade.

No que se refere a diversidade de abelhas Centridini na paisagem em mosaico do
Corredor Central da Mata Atlantica, planos de preservacdo e conservacdo/manejo
devem considerar o papel essencial das areas de alta oferta de o6leos florais no
planejamento de unidades de conservagdo e restabelecimento da conectividade na escala

regional.
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Legendas das Figuras
Fig. 1 Comparacao da Abundancia relativa de Centridini em relagdo ao total dos outros
grupos de visitantes florais de Byrsonima sericea DC..
Fig. 2 Oferta de 6leos florais média (L./ha) de Byrsonima sericea DC. ao longo dos
pontos amostrais. Significados das siglas dos pontos amostrais na Tabela 1.
Fig. 3 Relacionamentos com a variancia da oferta de 6leos média de Byrsonima sericea
DC.: a = entre a oferta e a variancia de Oleos florais, b = entre a variincia de 6leos
florais e a riqueza de Centridini.
Fig. 4 Relacionamento entre a oferta de 6leos florais de Byrsonima sericea DC. e a
riqueza e abundancia de Centridini: a = entre a oferta e a riqueza, b = entre a oferta e a
abundancia absoluta, ¢ = entre a oferta e a riqueza estimada por rarefacdo, d = entre os
residuos da oferta e da riqueza, e = entre os residuos da oferta e da abundancia absoluta.
Fig. 5 Relacionamento entre a abundancia absoluta e a riqueza de abelhas Centridini: a

= relac@o entre valores originais, b = relagdo entre os residuos.
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Fig. 1 Comparacdo da Abundancia relativa de Centridini em relacdo ao total dos outros

grupos de visitantes florais de Byrsonima sericea DC..
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Oferta de 6leos Florais Média (L./ha)
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Fig. 2 Oferta de 6leos florais média (L./ha) de Byrsonima sericea DC. ao longo dos

pontos amostrais. Significados das siglas dos pontos amostrais na Tabela 1.
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residuos da oferta e da riqueza, e = entre os residuos da oferta e da abundéncia absoluta.
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Tabela 1 Descricao dos pontos amostrais localizados entre o Litoral Norte e o Baixo Sul

da Bahia.

Sigla

Descri¢ao

Coordenada
geografica

MSJ

Area com vegetagcdo predominante de restinga em dunas,
localizada em &rea rural do municipio de Mata de Sao Joao.
Apresenta area aproximada de 306 hectares.

S 12°32°29.8”°
0 37°59°57.6

Cl

Area com vegetacdo predominante de restinga em dunas
(herbaceo-arbustiva) localizada em érea rural do municipio
de Camacari. Apresenta area aproximada de 96 hectares.

S 12°47°58.8”°
0 38°12’56.1”

C2

Area com vegetacdo predominante de restinga localizada em
area rural do municipio de Camacari. Apresenta drea
aproximada de 55 hectares.

S 12°46°34.28”’
0 38°19°4.07

Abaeté

Area de Protecdo Ambiental Lagoas e Dunas do Abaeté,
localizada no municipio de Salvador, apresenta vegetacdo
predominante de restinga em dunas (ora herbaceo-arbustiva,
ora arbustiva-arborea) e uma drea aproximada de 1800
hectares (Costa et al. 2006).

S 12°56°38.66’
0 38°21’32.91”

Pituagu

Parque Metropolitano de Pituact, localizado na 4rea urbana
do municipio de Salvador, apresenta vegetacdo de restinga
arbustiva-arbérea e uma drea aproximada de 450 hectares
(Ramalho e Silva 2002).

S 12°57°58.86”’
0O 38°24°41.88”’

Stiep

Pequena area (cerca de 20 ha) de dunas localizada no bairro
do Stiep no municipio de Salvador. Vegetacdo de Restinga.

S 12°59°15.51”
0O 38°26’32.71”

UFBA

Pequenos remanescentes de Mata Atlantica dispostos em
mosaico, com matriz ocupada por edificacdes urbanas,
localizados no Campus de Ondina da Universidade Federal
da Bahia no municipio de Salvador.

S13°0°16.26”
0 38°30’39.20”’

Ilha

Remanescente de Mata Atlantica localizado no municipio de
Itaparica, na Ilha de Itaparica. Apresenta drea aproximada de
6 hectares.

S 13°03°46.2"°
0O 38°43°23.8”

Nazaré

Remanescente de Mata Atlantica localizado no municipio de
Nazaré.

S 12°59°22.6
0O 38°54°03.9

Pratigi

Area de Protecio Ambiental de Pratigi, apresenta vegetagio
de restinga e mata ombrofila densa (Mata Atlantica) em
mosaico em uma drea aproximada de 32000 hectares. O
ponto de coleta estd localizado no municipio de Itubera.

S 13°40°38.5”°
0 39°04°29.0”

Ml

Clareira em regeneracdo no mosaico de Mata Atlantica e
silvicultura de seringueiras das Plantacdes Michelin da
Bahia Ltda, no municipio de Ituberd. Apresenta darea
aproximada de 3 hectares

S 13°49°44 .4
039°11°27.9”

M2

Clareira em regeneracdo no mosaico de Mata Atlantica e
silvicultura de seringueiras das Plantacdes Michelin da
Bahia Ltda, no municipio de Ituberd. Apresenta d&rea
aproximada de 4 hectares

S 13°51°27.8”
W 39°11°36.2”
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Tabela 2 Abundancia relativa (%) das tribos de Apoidea em flores de Byrsonima sericea
DC. nos pontos amostrais. Significados das siglas dos pontos amostrais na Tabela 1.
Cen, Centridini; Api, Apini; Aug, Augochlorini; Exo, Exomalopisini; Mel, Meliponini;

Tap, Tapinotaspidini; Xyl, Xylocopini; Hal, Halictini.

Pontos Abundéancia relativa tribos de Apoidea (%)
Amostrais | Cen | Api | Aug | Exo | Mel | Tap | Xyl | Hal
UFBA 61.90 38.10
Abaeté | 100.00
C2 100.00
Ilha 85.71 11.69 2.60
Pituacu 97.83 | 2.17
Ml 7531 | 494 | 988 | 3.70 | 494 | 1.23
M2 88.24 3.92 7.84
Nazaré 85.33 533 | 6.67 | 1.33 | 1.33
MSJ 92.44 5.88 0.84 | 0.84
Cl1 100.00
Pratigi 41.14 6.31 | 1.80 | 24.02 | 26.73
Stiep 71.58 24.21 2.11 | 1.58 0.53
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Tabela 3 Abelhas Centridini coletas nas flores de Byrsonima sericea DC. entre o Litoral

Norte e o0 Baixo Sul da Bahia.

Abelhas Centridini Abundancia Relativa (%)
Centris aenea Lepeletier, 1841 10.58
Centris flavifrons Fabricius, 1775 4.91
Centris leprieuri Spinola 1841 3.71
Centris spilopoda Moure, 1969 7.20
Centris fuscata Lepeletier, 1841 0.54
Centris tarsata Smith, 1874 3.27
Centris trigonoides Lepeletier, 1841 1.20
Centris analis Fabricius, 1804 0.87
Centris terminata Smith, 1874 1.09
Centris sponsa Smith, 1854 2.51
Centris bicornuta Mocsary, 1899 0.11
Centris caxiensis Ducke, 1907 1.64
Centris difformis Smith, 1854 0.11
Centris lutea Friese, 1899 0.11
Centris varia Erichson, 1848 0.44
Centris aff pulchra Moure, Oliveira & Viana, 2003 0.33
Centris nitens Lepeletier, 1841 0.11
Centris decolorata Lepeletier, 1841 0.11
Centris vittata Lepeletier, 1841 0.11
Epicharis flava Friese, 1900 7.20
Epicharis bicolor Smith, 1854 3.49
Epicharis nigrita Friese, 1900 30.97
Epicharis fasciata Lepeletier & Serville, 1828 1.53
Epicharis cockerelli Friese, 1900 2.83
Epicharis pygialis Friese, 1900 3.82
Epicharis analis Lepeletier, 1841 0.33
Epicharis sp3 7.96
Epicharis sp4 1.42
Epicharis sp6 0.33
Epicharis sp7 1.09
Epicharis spl10 0.11
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Tabela 4 Sintese das anélises de correlagdo linear simples.

2

Variaveis Correlacionadas | r r P n Graude | Coeficiente | Tipo de
correlacio” teste
Oferta Oleos x Riqueza | 0.804 | 0.646 | 0.001 | 12 Forte Pearson | Unilateral
Centridini
Oferta Oleos x Abundancia | 0.810 | 0.656 | 0.001 | 12 Forte Pearson | Unilateral
absoluta de Centridini
Abundancia Absolutade |0.608 | 0.370 | 0.018 | 12 Forte Pearson | Unilateral
Centridini x Riqueza
Centridini
Oferta Oleos x Niimero de | 0.537 [ 0.288 [ 0.036 | 12 Regular Spearman | Unilateral
Tribos de Apoidea
Oferta Oleos x Numero de | 0.501 | 0.251 | 0.049 | 12 Regular Spearman | Unilateral
Tribos de Coletores de 6leo
Oferta de Oleos x Riqueza | 0.629 | 0.396 | 0.014 | 12 Forte Pearson | Unilateral
de Centridini estimada por
Rarefacio”
Oferta média de Oleos x | 0.156 [ 0.024 | 0.646 | 11 Nao hi Pearson Bilateral
Variancia na oferta de 6leos correlagao
Variancia na oferta de 6leos | 0.140 | 0.020 | 0.340 | 11 Nao hi Pearson | Unilateral
x Riqueza de Centridini correlagao

a Avaliacdo segundo Callegari-Jacques (2003).

b Riqueza estimada por rarefacdo para subamostras padronizadas de 26 individuos de

Centridini, em cada local.
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Tabela 5 Sintese das andlises de correlagdo parcial.

Variavel controlada Variaveis r r p n | Graude
correlacionadas Correlagio®
Oferta Oleos Abundancia Absoluta | -0.126 | 0.016 | 0.356 |12| Nao ha
de Centridini x Riqueza correlagdo
Centridini
Abundéncia Absoluta | Oferta Oleos x Riqueza | 0.669 | 0.448 | 0.012 |12 Forte
de Centridini Centridini
Riqueza Centridini Oferta Oleos x 0.682 | 0.465 | 0.010 |12 Forte
Abundancia absoluta de
Centridini

a Avaliacdo segundo Callegari-Jacques (2003).

67




10

15

20

25

Conclusao Geral

Conclui-se que existe, em escala regional, uma associagdo ecoldgica estreita
(freqiiente e previsivel no espaco e no tempo) e preferencial (Centridini € o visitante
mais numeroso) entre a Byrsonima sericea DC. e as abelhas Centridini.

As variagdes na abundancia de Oleos florais de B. sericea poderiam explicar
cerca de 45% da variagdo na abundancia e riqueza de abelhas Centridini, em escala
regional, nas por¢des de habitat na costa baiana entre o Litoral Norte e o Baixo sul da
Bahia. Assim, conclui-se que a abundancia de 6leos nos habitats talvez tenha mais
influéncia sobre a diversidade de Centridini do que a diversidade de fontes florais de
6leos. Dada a relagdo observada entre a produtividade de recursos e a riqueza de
espécies de consumidores, as possibilidades de coexisténcia de mais espécies de
Centridini seriam maiores quanto maior a abundancia de 6leos florais num habitat.

Entretanto, a produtividade média e a variancia de 6leos florais de B. sericea nao
estiveram correlacionadas, e a varidncia na oferta de 6leos por si s6 ndo esteve
associada a riqueza de Centridini, portanto a hipétese de que a heterogeneidade espacial
na taxa de suprimento de um unico recurso teria efeito sobre a diversidade de seus
consumidores nao pdde ser sustentada como mecanismo subjacente ao relacionamento
observado entre a produtividade de 6leos e riqueza de Centridini.

Embora a oferta de dleos florais tenha apresentado alta correlagdo com a
abundancia absoluta e com a riqueza de abelhas Centridini, a correlagdo entre
abundancia e riqueza desapareceu quando foi extraido o efeito da prépria oferta de 6leos
através de correlacao parcial. Adicionalmente, a andlise dos dados de riqueza resultantes
da rarefacdo mostra que, quando a abundancia de abelhas Centridini nas amostras €

mantida constante, as areas de alta oferta de 6leos continuam sendo as areas com maior
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nimero de espécies de Centridini. Assim, a redu¢do da probabilidade de extin¢cdo de
espécies raras nos habitats mais produtivos, porque estes apresentam maior abundancia
de individuos, ndo oferece explicacdo para a variacdo observada na diversidade de
Centridini.

Assim, conclui-se que o efeito positivo do aumento na oferta de 6leos florais
sobre a riqueza de Centridini deve resultar da assimetria dos efeitos dependentes da
densidade, que se tornam ainda mais fortes dentro das espécies do que entre as espécies
quando o recurso se torna muito produtivo. Nestas condi¢des de alta produtividade os
efeitos negativos da densidade intra-especifica tornam a competi¢do inter-especifica por
recursos menos importante, € mais espécies podem coexistir em um mesmo local.

No que se refere a diversidade de abelhas Centridini (e flora associada) na
paisagem em mosaico da costa Atlantica, incluindo o norte do Corredor Central da Mata
Atlantica, propde-se que planos de preservacao e conservacao/manejo devem considerar
o papel essencial das dreas de alta oferta de 6leos florais no planejamento de unidades

de conservacao e restabelecimento da conectividade na escala regional.
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Anexos

Anexo 1 Esquema com a localizacdo dos Pontos amostrais. Significados das siglas dos
pontos  amostrais na  Tabela 1. Mapa da  Bahia extraido de

www.br.viarural.com/mapa/bahia/default.htm, em 09 de Julho de 2009, as 13:15.
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Numero Total de Tribos de Apoidea

Numero de Tribos de Coletores de
Oleos
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Anexo 2 Relacionamento entre a oferta de 6leos florais de Byrsonima sericea DC. e o

nimero de Tribos de Apoidea: a = Tribos total, b = Tribos de Coletores de Oleos.
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