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RESUMO

As interacGes planta-polinizador sdo responsaveis por desempenhar um papel crucial na
montagem e dinamica das comunidades bioldgicas, sendo capaz de influenciar a reproducéo
das plantas, e consequentemente, a manutencdo da biodiversidade dos ecossistemas. As
comunidades podem ser estruturadas por processos deterministicos (competicao, facilitagdo e
filtragem ambiental) ou neutros. Primeiro, foram sintetizados estudos para avaliar qual o
principal processo que direciona a montagem das comunidades sob a perspectiva das interacdes
planta-polinizador, em segundo, foram explorados, a partir de experimentos manipulativos em
uma comunidade de altitude, se padrdes funcionais e filogenéticos geram efeitos de competicéo
ou facilitacdo. A abordagem meta-analitica mostrou que o principal processo estruturador das
comunidades foi competicdo. Entretanto, foi possivel notar uma alta variacdo de efeitos. Para
0s experimentos manipulativos, foi possivel observar que a similaridade morfoldgica foi o
principal fator para a visitagdo dos polinizadores - Sisyrinchium wettsteinii experimentou um
aumento do sucesso reprodutivo quando associada a outras espécies com morfologia floral
semelhante, condizente com o processo de facilitacdo interespecifica. Esses resultados mostram
a complexidade das interacdes planta-polinizador, indicando que a competicdo pode ser um
processo predominante para as comunidades em uma escala mais abrangente, independente das
condigdes climaticas ou do bioma onde a comunidade estd inserida. Ainda, ressalta a
importancia da similaridade morfoldgica para a polinizagdo em ecossistemas de altitude,

ampliando a compreensdo da ecologia de comunidades nesses ambientes.

Palavras-chave: comunidades, Campos de Altitude, polinizacdo, competicéo, facilitacéo.



ABSTRACT

Plant-pollinator interactions play a crucial role in the assembly and dynamics of
biological communities, influencing plant reproduction, and consequently, maintenance of
biodiversity in ecosystems. Communities are structured by deterministic processes
(competition, facilitation, and environmental filtering) and neutral processes. First, we
synthesized the literature to investigate which is the primary process driving community
assembly, and secondly, we explored communities in high-altitude environments through
manipulative experiments simulating structural patterns predefined in the literature, such as the
ones expected under facilitation. These approaches revealed that, globally, the primary
structuring process was competition. However, we found considerable variation among effect
sizes among the considered variables, indicating the need for further studies. In the
manipulative experiments, it was observed that morphological similarity is the main factor
driving pollinator visitation, in which Sisyrinchium wettsteinii experienced an increase in
reproductive success when associated with other similar plants through a process of
interspecific facilitation. These results demonstrate the complexity of plant-pollinator
interactions, indicating how competition can be a predominant process for communities on a
global scale, regardless of climatic conditions or the biome where the community is located.
Additionally, it highlights the importance of morphological similarity for pollination in high-
altitude ecosystems, expanding our understanding of community ecology in these

environments.

Keywords: communities, Campos de Altitude, pollination, competition, facilitation.
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1 INTRODUCAO GERAL

As comunidades bioldgicas - conjunto de populacdes de diferentes espécies que
coexistem em um determinado espaco e periodo de tempo - sdo sistemas complexos, nas quais
interacdes entre plantas e polinizadores desempenham um papel fundamental na manutencéo
da biodiversidade e servicos ecossistémicos (Freitas et al., 2014). Os polinizadores s&o espécies
chaves responsaveis pelo fornecimento de uma funcéo ecossistémica essencial, a polinizagéo,
capaz de moldar a dinamica dessas comunidades, através do estabelecimento de novas espécies,
aumento da diversidade e estabilidade (Grunewald, 2010; Wei et al., 2021; Johnson, 2023). Ja
foi descrito que na auséncia da polinizacdo aproximadamente metade das plantas do mundo
sofreriam falha reprodutiva (Rodger et al., 2021). Isso tém ainda mais importancia no contexto
atual, onde, a biodiversidade, vegetal e animal, enfrenta uma crise global, com declinios severos
em suas populacdes, devido as acbes antropicas, como o desmatamento, uso de agrotdxicos,
parasitas, patdgenos, mudancas climéticas espécies invasoras (Stout et al., 2009; Kennedy et
al., 2013; Godfrey et al., 2015; Brown et al., 2016; Hansen et al., 2018; Bascompte; Scheffer,
2023). Tais perturbacbes podem isolar populacdes e impactar comunidades, comprometendo a
sobrevivéncia das espécies e das interacdes entre plantas e polinizadores. Esse cenario leva a
vulnerabilidade da polinizacdo e da reproducdo sexual das plantas, causando uma queda na
diversidade de comunidades bioldgicas (Ferreira et al., 2013).

O estudo de comunidades tem sido definido pelo debate de como os processos
deterministicos ou processos neutros podem moldar a composicdo de uma comunidade
(Hubbell et al., 2001; Sargent; Ackerly, 2008; E-Votjko et al., 2020). Sob processos neutros,
as comunidades se formam de acordo com a ocorréncia ao longo do tempo de imigragdes,
especiacdes ou extingdes (Favretto, 2017). Entre 0os processos deterministicos que moldam as
interacdes planta-polinizador, destacam-se: (1) competicdo, onde, plantas que utilizam
diferentes polinizadores estabelecem-se mais facilmente, resultando em comunidades como
uma maior diversidade de sistemas de polinizagcdo do que seria esperado ao acaso (Johnson et
al., 2022); (2) e facilitacdo e filtragem ambiental, onde espécies de plantas que compartilham
polinizadores tém uma maior probabilidade de coexistir, apresentando sistemas de polinizacdo
mais similares do que o esperado ao acaso (Bergamo et al., 2020). Embora os processos de
facilitacdo e de filtragem ambiental apresentem distingdes e caracteristicas proprias, eles séo
frequentemente tratados em conjunto devido as dificuldades em diferencia-los com os métodos

atuais que existem para a analise da montagem de redes, gracas as complexidades das interaces



entre as espécies e 0 ambiente. Essas interacbes envolvem fatores indiretos e interaces
complexas com fatores ambientais, o que torna a distincdo pratica dos dois conceitos
desafiadora. E crucial destacar que os processos deterministicos, que envolvem as interagdes
entre plantas e polinizadores, desempenham papéis fundamentais na configuracdo dessas

comunidades (Fournier et al., 2016; Csecserits et al., 2021).

Dada a importancia dos processos de montagem das comunidades, compreender quais
fatores determinam a coexisténcia de espécies em comunidades é uma questdo fundamental. A
pesquisa de ecologia de comunidades tem sido importante para entender padrdes atuais de
diversidade de espécies e processos ecoldgicos importantes para entender e abordar programas
de conservagdo ambiental (Rull, 2012). Esses estudos ajudam a entender melhor a dinamica das
comunidades naturais, onde, compreender como as interagem e coexistem em diferentes
ambientes torna possivel desenvolver estratégias mais eficazes para protecao da biodiversidade
e dos ecossistemas. A partir dessa compreensao, se faz necessario o estudo desses ambientes e
dos processos que mediam a montagem de comunidades. Assim, o presente trabalho esta

organizado em dois capitulos.

No estudo da montagem de comunidades adotamos abordagens top-down e bottom-up,
para que fosse possivel compreender os processos que moldam a estrutura e a dindmica desses
ecossistemas. O capitulo | é um trabalho de revisdo cujo objetivo foi identificar padrGes de
montagem relacionados aos processos deterministicos que definem a estrutura de uma
comunidade bioldgica, oferecendo uma visdo ampla sobre as dindmicas planta-polinizador.
Para alcancar esse objetivo, foram examinados os padrbes de estrutura filogenética das
comunidades e o conservadorismo dos atributos funcionais, o que tornou possivel inferir os
processos de montagem (Webb et al., 2002; Sargent; Ackerly, 2008; Wolowski et al., 2017).
Esses padrdes representam medidas significativas a serem avaliadas, uma vez que tém
demonstrado ser mais sensiveis do que as medidas tradicionais de diversidade (e.g. indice de
Shannon ou de Simpson, que levam em conta apenas nimero de espécies e contribuicoes
relativas) na deteccdo das respostas das comunidades as alteracdes ambientais (Cianciaruso et
al., 2009) (Figura 1, objetivo 1). Entdo, no capitulo um foi realizada a abordagem top-down, de
cima para baixo, onde foram analisados os padrdes de estrutura filogenética e funcional das
comunidades para que fosse possivel inferir os processos ecoldgicos e evolutivos de montagem,
como nas interacOes planta-polinizador. Essa perspectiva permitiu uma compreenséo holistica

das comunidades, considerando o papel crucial dos polinizadores como espécies-chave na



10

manutencdo da biodiversidade, dos servigos ecossistémicos e organizacdo das redes de
interacdo.

Ainda, é crucial entender a complexidade das interacfes entre plantas e polinizadores
em cenarios especificos, como os ambientes de altitude, que sdo ambientes mais sensiveis as
mudancas provocadas pelas agdes antropogénicas (Ribeiro; Freitas, 2010). Os ecossistemas de
altas elevagdes, como os campos de altitude, apresentam alta riqueza de espécies, alta taxa de
endemismo (cerca de 25% dos endemismos do Dominio Mata Atlantica ocorrem em formacdes
campestres e em afloramentos rochosos) e microendemismo (Ribeiro; Freitas, 2010; Kulkamp
et al., 2018; Monteiro et al., 2021). Essas caracteristicas Unicas, entretanto, significam alta
vulnerabilidade. Campos de altitude atualmente enfrentam diversos impactos e estresses como
0 pastoreio de gado, incéndios recorrentes, escassez de agua e nutrientes, erosdo,
desmatamento, retiradas de espécies ornamentais e mineracdo (Ribeiro; Freitas, 2010). Sendo
assim, essas comunidades vegetais sao muito sensiveis a mudangas no seu funcionamento, o
que torna fundamental o estudo desses ambientes. Levando isso em conta, no capitulo II,
concentramos nossos esfor¢cos em uma amostragem de campo no Parque Nacional do Itatiaia,
com experimentos manipulativos em um ambiente de altitude simulando padr&es definidos pela
literatura, explorando a relevancia das interagcbes na dindmica dessas comunidades. Essa
simulacdo é importante para compreender 0os mecanismos de montagem de comunidades,
gerando evidéncias de quais processos deterministicos sdo moldadores das dindmicas nesses
ambientes (Wolowski et al., 2017; Bergamo et al., 2020; E-Votjko et al., 2020) (figura 1,
objetivo 2). Para a abordagem bottom-up, de baixo para cima, foram realizados experimentos
que permitiram investigar a correspondéncia entre padrOes de estruturacdo previstos e
observados em um ambiente natural, fornecendo informacgdes sobre os mecanismos de
montagem de comunidades para ambientes de altitude, que sdo altamente sensiveis as mudancas
ambientais e impactos antrépicos (Ribeiro; Freitas, 2010; Kulkamp et al., 2018). Assim, a
integracdo das abordagens top-down e bottom-up nesse estudo permitiu uma compreensdo
abrangente das interagcdes planta-polinizador e dos processos deterministicos que moldam as

comunidades em ambientes de altitude.
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Figura 1 — Estrutura conceitual sobre as abordagens para o estudo de montagem de

comunidades.

Abordagens no estudo da montagem de comunidades

Padrées das intera¢des planta-polinizador
4 4

Atributos funcionais

Estrutura funcional e filogenetica

Objetivo 1

Processos ecologicos e evolutivos

Experimentos manipulativos

Objetivo 2

Fonte: DO AUTOR.

Nota: Na abordagem top-down (azul), os padrbes de estrutura funcional e filogenética das comunidades foram
utilizados para inferir processos ecoldgicos e evolutivos de montagem de comunidades com enfoque nas interagfes
planta-polinizador (objetivo 1). Na abordagem bottom-up (vermelha), em experimentos sdo simulados arranjos de
flores de acordo com caracteristicas que resultam em certos processos deterministicos para investigar a

correspondéncia entre padrdes de estruturacdo previstos e observados em ambiente natural (objetivo 2).
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RESUMO

Os estudos em ecologia de comunidades de plantas tém destacado a importancia dos
polinizadores como mediadores dos processos de montagem de comunidades. Levando em
conta o atual contexto de mudancas climaticas globais e crise de biodiversidade, entender a
complexidade dos processos estruturadores se torna cada vez mais importante, pois tais estudos
podem auxiliar na previsdo das fungdes ecoldgicas e no entendimento sobre a provisdo de
servigos ecossistémicos associados as comunidades bioldgicas. Nesse contexto, através de uma
revisdo sistematica da literatura, nosso trabalho buscou sintetizar estudos que exploraram como
0s processos deterministicos - competicéo e facilitacdo - dirigem a montagem das comunidades
ecoldgicas, sob a perspectiva das interacbes planta-polinizador. A revisdo sistematica da
literatura foi feita a partir de 10 trabalhos selecionados com base em determinadas palavras
chaves no contexto de montagem de comunidades. Os critérios de retirada de dados resultaram
na observacdo de 149 casos a partir dos estudos selecionados. Globalmente, a competicéo
emergiu como o processo deterministico prevalente, apontado em 60% dos estudos como o
principal estruturador. Essa tendéncia persistiu quando as variaveis moderadoras (clima, bioma
e altitude) foram analisadas individualmente. Surpreendentemente, cerca de 35% dos estudos
revelaram a predominancia de processos que ndo estavam alinhados com as expectativas da

literatura. Para facilitacdo e filtragem ambiental, a presenca foi de apenas 4% e 0S processos
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neutros ndo foram identificados nas comunidades analisadas. Esses resultados ressaltam néo
apenas a predominancia da competicdo como um processo influenciador na montagem, mas
também apontam para uma lacuna entre o esperado e o observado, revelando uma grande parte
de estudos que divergem das previsdes da literatura. Isso enfatiza a importancia da realizacédo
de mais estudos e incorporacdo de novas varidveis para compreender com mais precisao a

complexidade do papel da poliniza¢cdo em comunidades bioldgicas.

Palavras-chaves: comunidades, competicdo, facilitacdo, bioma, clima, altitude, interacéo

planta-polinizador.

ABSTRACT

Studies in plant community ecology have underscored the importance of pollinators as
mediators of community assembly processes. Considering the current context of global climate
change and biodiversity crisis, understanding the complexity of structuring processes becomes
increasingly crucial, as such studies can assist in predicting ecological functions and
comprehending the provision of ecosystem services associated with biological communities. In
this context, through a systematic literature review, our work aimed to synthesize studies that
explored how deterministic processes - competition and facilitation - drive the assembly of
ecological communities from the perspective of plant-pollinator interactions. The literature
review was conducted based on the analysis of ten selected studies using specific keywords in
the context of community assembly. The data extraction criteria led to the observation of 149
cases from the selected studies. Globally, competition emerged as the prevailing deterministic
process, identified in 60% of the studies as the primary structuring factor. This trend persisted
when variables (climate, biome, and altitude) were individually analyzed. Surprisingly,
approximately 35% of the studies revealed the predominance of processes that were not aligned
with literature expectations. For facilitation and environmental filtering, the presence was only
4%, and neutral processes were not identified in the analyzed communities. These results
highlight not only the predominance of competition as an influencer in assembly processes but
also indicate a gap between the expected and observed, revealing a significant portion of studies
that diverge from literature predictions. This emphasizes the importance of conducting more
studies and incorporating new variables to understand the complexity of a biological

community more accurately.
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Keywords: communities, competition, facilitation, biome, climate, altitude, plant-pollinator

interaction.

2.1 Introducéo

As interagbes planta-polinizador desempenham um papel fundamental nas
comunidades, pois influenciam a reproducéo das plantas e assim, também sdo capazes de afetar
a estrutura e a dinamica de comunidades biologicas (Albrecht et al. 2012; Wolowski et al. 2017;
Bergamo et al. 2020a; Braun & Lortie 2020; Csecserits et al. 2021; Johnson 2023). Ainda, as
interagBes planta-polinizador também influenciam processos evolutivos, levando a especiagdo
ou a selecdo de caracteres comuns entre espécies ndo relacionadas (e.g. convergéncia) (Feldman
et al. 2004). Por outro lado, as mudancas evolutivas nas espécies também modificam suas
interacdes, afetando a composicdo e 0s processos que ocorrem na comunidade (Haloin &
Strauss 2008; Fontaine et al. 2011). Elucidar possiveis regras que dirigem a estruturacdo de uma
comunidade bioldgica é um objetivo central da Ecologia, entretanto, trabalhos tém apontado
para diferentes processos como principais estruturadores de comunidades (Ellwood et al. 2016;
Braun et al. 2020; Bergamo et al. 2020a; Johnson et al. 2022). Assim, se torna fundamental o
uso da ferramenta de sintese em escala global, sendo possivel destacar lacunas no entendimento
de padrdes gerais de montagem de comunidades e seus mecanismos reguladores (de Jager et al.
2011). Entender a complexidade desses processos em uma escala global € crucial para prever
as funcdes e 0s servicos ecossistémicos associados as comunidades bioldgicas (Balvanera et al.
2006; Fournier et al. 2016).

A coocorréncia de espécies em comunidades pode ser explicada por meio de processos
deterministicos (e.g. interacdes bidticas como competicdo e/ou facilitacdo, filtragem abidtica)
e processos neutros (e.g. imigracao, especiacdo e/ou extingdo estocasticas), que podem atuar
simultaneamente na estruturacdo de comunidades (Fournier et al. 2016). A filtragem ambiental
se refere a condi¢Ges ambientais que impedem o estabelecimento de determinados grupos de
especies dentro da comunidade de acordo com as condi¢cdes ambientais locais, determinando
quais espécies conseguem se estabelecer (Weiher & Keddy 1999). Dessa forma, a influéncia da
filtragem ambiental tende a resultar em um fenémeno de agrupamento das caracteristicas ou
fenotipo (trait clustering) das espécies co-ocorrentes, refletindo as tolerancias ecoldgicas
compartilhadas (Cornwell et al. 2006; Sargent & Ackerly 2008). A facilitacdo, que representa
a interacéo positiva entre planta-planta ou animal-animal, se aplica no processo de polinizagéo
com plantas de espécies distintas que compartilham polinizadores. A facilitagdo se da quando

plantas co-ocorrentes em uma comunidade, em floragcdo conjunta, experimentam um aumento
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da frequéncia de visitas, resultando na promo¢do de um maior sucesso reprodutivo. Como
resultado desse processo, a montagem da comunidade envolve um compartilhamento de
caracteristicas fenotipicas mais semelhantes para a atracdo de polinizadores, 0 que leva a um
padrdo filogenético agrupado (clustred), onde existe uma proximidade entre as espécies
(Feldman et al. 2004; Sargent & Ackerly 2008; Bergamo et al. 2020a). Para as interacgdes entre
os animais, a facilitacdo influencia na distribuicdo e no estabelecimento deles dentro da
comunidade (Bergamo et al. 2020a).

Em contraste a esses dois processos que permitem a coexisténcia de multiplas espécies,
a competicéo se expressa de maneira oposta, promovendo a desestabilizacdo da coexisténcia de
plantas e polinizadores e a exclusdo competitiva de espécies (Sargent & Ackerly 2008;
Muchhala et al. 2014; Johnson et al. 2022). Espécies fenotipicamente similares tém maior
chance de competir pelos polinizadores, logo, em comunidades que sdo estruturadas por
processos competitivos, é esperado uma maior diversidade de sindromes de polinizacdo, ja que
espécies similares compartilhando polinizadores experimentam uma redu¢do no sucesso
reprodutivo (Muchhala & Potts 2007). Um conceito que relaciona a estruturacdo por
competicdo € o de complementaridade de alguns atributos fenotipicos nas comunidades de
plantas e polinizadores, em que a maior diversidade funcional de polinizadores esté associada
a maior diversidade de plantas, pois quanto maior a diversidade plantas, maior pode ser a
abrangéncia de sistemas de polinizagdo dentro da mesma comunidade (Freitas et al. 2014).
Ainda, a competicdo se estende nas interacGes entre os polinizadores, que competem
intensamente pelos recursos florais disponiveis (Ellwood et al. 2016).

Para 0s processos neutros, que possuem como base a teoria da biogeografia de ilhas,
pressupde-se que as interacdes entre as espécies sdo essencialmente aleatérias, onde, as
comunidades sdo moldadas por eventos estocasticos (e.g. imigracéo, especiacdo e extingao),
ndo dependendo apenas dos processos deterministicos (Hubbell et al. 2001; Poisot et al. 2014;
Coelho et al. 2017; Favretto 2017). Esses processos neutros resultam em uma comunidade com
padrdo de dispersdo aleatoria (Cadotte & Tucker 2017). Processos fundamentais como
dispersdo e especiacdo também podem desempenhar um papel importante na moldagem da
estrutura filogenética observada em redes mutualisticas (Vellend 2010; Warren et al. 2014). A
complexidade das interagdes entre plantas e seus polinizadores € perceptivel através de nuances
e variacOes especificas nos processos deterministicos e neutros nos ecossistemas, onde nem
sempre existe uma ligagdo direta, ou 0 que é esperado acontece, entre 0 processo estruturador
e 0 padrdo de uma comunidade (Ellwood et al. 2016; Jones et al. 2019). Essa complexidade

desafia perspectivas de montagem simplificadas, o que destaca a importancia de considerar as
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diversas particularidades de cada ecossistema, assim como processos ecologicos e evolutivos,
ao explorar os conceitos de montagem de comunidades.

Neste contexto, buscamos sintetizar os resultados de estudos que exploraram como 0s
processos deterministicos dirigem a montagem das comunidades biologicas de plantas e
polinizadores, sob a perspectiva das interagbes planta-polinizador. Para sintetizar nossos
resultados, analisamos medidas sobre a estrutura das comunidades que incorporam informacoes
sobre as relacdes filogenéticas das espécies e suas caracteristicas funcionais, que sdo medidas
que tém se mostrado mais sensiveis para detectar respostas das comunidades as mudancas
ambientais e processos ecoldgicos (Cianciaruso et al. 2009). Além disso, avaliamos também o
sinal filogenético para cada um dos tragos abordados em cada comunidade. Com a avaliacao
das medidas de estrutura filogenética e dos sinais filogenéticos correspondentes, foi possivel
interpretar o processo estruturador dentro das comunidades de cada estudo (seguindo Sargent
& Ackerly 2008 e Wolowski et al. 2017). O objetivo desse projeto foi entender qual a
importancia dos polinizadores em comunidades bioldgicas, e como suas interagdes com as
plantas sdo capazes de influenciar nos processos de montagem. Incluimos algumas variaveis,
sendo elas bioma, altitude e clima (tropical vs. ndo tropical) para explorar os diferentes padrdes
de estruturacdo (Kennedy et al. 2013; Bergamo et al. 2020a; Osorio-Canadas et al. 2021; Aung
et al. 2022).

2.2 Metodologia

A revisdo sistematica da literatura incluiu estudos que contemplassem interacdes planta-
polinizador como processos estruturadores de comunidades de plantas e de polinizadores. Para
o levantamento dos estudos, utilizamos as bases de periddicos cientificos Web of Science e
Scopus e as seguintes palavras-chaves: ‘community’, ‘pollinat®’, ‘process’ or ‘pattern’,
‘assembly’ or ‘structure’, ‘phylogenetic’ or ‘functional’ e ‘trait’ or fitness’.

A busca inicial resultou em 144 artigos no Web of Science e 129 no Scopus, totalizando
273 trabalhos até o dia 24 de marco de 2023. A retirada de duplicatas entre as duas bases foi
feita manualmente e entdo 192 estudos foram analisados (figura 1). Na etapa subsequente, foi
realizada a leitura do resumo para identificar os estudos que apresentavam dados sobre os
padrdes de estrutura funcional ou filogenética de comunidades, com enfoque nas interacdes
planta-polinizador. Apos essa etapa, dez artigos foram selecionados para extracdo dos dados,
onde foram considerados 149 casos em 62 comunidades. As comunidades poderiam apresentar
mais de um caso se o0 estudo avaliou multiplos atributos. Os dados extraidos dos trabalhos

incluiram os indices observados de MPD (mean pairwise distance), que calcula média das
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distancias filogenéticas entre todas as possiveis duplas de espécies em uma comunidade e
MTND (mean nearest taxon distance), que representa a média das distancias entre as espécies
de uma comunidade e seus parentes taxondémicos mais proximos fora da comunidade (Bergamo
et al. 2018; Muchhala et al. 2014), que podem ser utilizados como uma demonstracdo do
tamanho do efeito meta-analitico para cada comunidade (Botta-Dukéat 2018). Na meta-anélise,
um tamanho de efeito € calculado padronizando a diferenca entre os grupos controle e o
tratamento (Gotelli & McCabe 2002). Como os indices citados sdo medidas ponderadas geradas
a partir de comparacdo com comunidades simuladas e padronizadas pelo desvio-padrdo dos
valores simulados, utilizamos eles para comparar a estruturacdo das comunidades entre estudos
(seguindo abordagem de Gotelli e McCabe 2002). Além disso, foram extraidas informacdes dos
artigos sobre o local onde o estudo foi realizado, incluindo bioma, pais, local, latitude,
longitude, altitude, clima, hemisfério, nivel taxonémico de plantas e polinizadores, grupo

funcional de plantas e polinizadores, tracos, sinal filogenético e MPD ou MNTD.
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Figura 1. Diagrama de Prisma representando a amostragem das publicagdes em cada estagio da revisdo da
literatura.

Utilizamos as medidas de estrutura filogenética (e.g. MPD e MNTD), sinal filogenético
e as caracteristicas funcionais das espécies para analisar 0s processos que organizam cada
comunidade (Webb et al. 2002). Sendo assim, definimos o processo de estruturacdo de cada

comunidade com base no padrdo de estrutura filogenética, que pode ser agregado, aleatorio ou
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disperso; associado ao padréo evolutivo dos tracos, que podem ser conservados ou ndo
conservados. Com base nessas premissas, se 0s tracos funcionais forem conservados na
evolucdo das linhagens de espécies e a comunidade apresentar padrdo filogenético agregado,
ou seja, 0 nivel de co-ocorréncia entre as espécies proximas filogeneticamente alto, o processo
estruturador se dard por filtros ambientais ou facilitacdo. Por outro lado, se os tracos funcionais
forem filogeneticamente conservados, mas a comunidade apresentar padrdo filogenético
disperso, 0 processo ecoldgico estruturador serd a competicdo (Wolowski et al. 2017). Se a
comunidade apresentar padrbes filogenéticos aleatdrios, sem previsdes para 0s padrdes
evolutivos dos tracos, o processo ecolégico dominante dessa comunidade sera neutro.
Entretanto, se o padrao filogenético da comunidade for aleatério e o padrdo evolutivo dos tragos
por conservado, o processo ecoldgico dominante ndo pode ser definido por falta de previsao na

literatura (figura 2).

Padriao Filogenético Padrao Evolutivo Processo Ecologico
da Comunidade dos Tracos Dominante
Filtragem
Agregado |« Conservado Ambiental ou
7 Facilitacao
Nao-conservado
Disperso Conservado Competicio
Nio-conservado

Aleatorio Neutro

4

Figura 2. Estrutura conceitual do efeito dos processos ecologicos dominantes relacionados as interagdes planta-
polinizador nos padrdes filogenéticos e funcionais na montagem de comunidades (Adaptado de Wolowski e
colaboradores 2017).

Adicionalmente, utilizamos os dados de MPD para realizar o calculo do tamanho de
efeito, essa medida é necessaria para que seja possivel comparar o papel de diferentes forcas de
montagem (e.g. facilitacdo ou competicdo) entre diferentes locais ou varidveis (Botta-Dukat
2018). Isso foi feito calculando a diferenca entre a comunidade observada e a média das
comunidades aleatdrias dividida pelo desvio padréo delas, o que resultou no tamanho do efeito

padronizado. Ainda, para que fosse possivel descrever a relagdo entre 0s processos estruturados



19

dominantes das comunidades e as variaveis dos estudos (hemisfério: tropical ou ndo tropical;
bioma: florestas tropicais, savanas e pradarias/estepes; e altitude: até 1.000 metros, entre 1.000
e 2.000 metros e acima de 2.000 metros), foi feita a visualizacdo de histogramas, que é
representacdo das distribuicbes das variaveis categoricas em estudo, permitindo uma
observacdo de possiveis padrdes ou tendéncias. Além disso, foi aplicado o teste do qui-
quadrado (?), para que fosse possivel avaliar a significancia das associagdes entre 0s processos
estruturadores e as categorias de cada variavel. Todas analises foram feitas em ambiente R
(RStudio versdo 4.2.3).

2.3 Resultados e discussao

Todos os dados que foram codificados (Tabela S1) e a lista de artigos incluidos nas
analises (Tabela S2) estdo disponiveis no material suplementar. De forma global, o processo
estruturador dominante foi a competicdo (tabela 1). Entretanto, ainda houve a prevaléncia de
muitos estudos que nao foi possivel definir pela literatura.

Tabela 1. Distribuicdo global de processos estruturadores de comunidades, indicando a prevaléncia em estudos.
Inclui os processos estruturadores de competicdo e facilitacdo/filtragem ambiental e fatores ndo previstos pela
literatura.

Processo NuUmero de comunidades Porcentagem (%b)
Competicdo 91 61,07
Facilitacdo e Filtragem Ambiental 5 3,36
Né&o previstos pela literatura 53 35,57

Ainda, observamos tamanhos de efeito negativos em todas as categorias analisadas
(tabela 2, Figura 3). Para os biomas de pradaria e estepes e para as altitudes mais elevadas, 0s
tamanhos do efeito médio apresentaram os valores mais negativos, mas também os maiores

desvios, 0 que indica uma alta dispersao dos resultados, resultado de uma alta heterogeneidade.

Tabela 2. Célculo dos valores do tamanho de efeito médio e desvio padrdo para cada varidvel analisada, sendo
elas bioma, altitude e hemisfério. O tamanho de efeito reflete a magnitude da diferenca observada, enquanto o
desvio padrédo indica a variabilidade dos dados dentro de cada categoria.

Bioma Altitude Hemisfério

Pradarias Floresta ) Né&o
Savana ] 0-1000 1000-2000 2000-4000 Tropical )
e estepes tropical tropical
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Tamanho

) -6,49 -2,08 -0,81 -0,20 -1,28 -7,71 -0,11 -0,59
do efeito
Desvio

) 14,01 2,72 2,31 1,21 3,71 14,66 0,56 2,88
padréo

Essa observacdo se torna mais robusta quando adicionamos a analise o tamanho do
efeito, que apresentou o sinal competitivo mais forte para os ambientes de pradarias e estepes
(tabela 2, Figura 3). E embora que as pradarias e estepes estejam amplamente amostrados na
nossa analise (n = 46), foi para esses biomas que foi registrado o maior nimero de processos
ndo previstos pela literatura. Para esse bioma também foi obtido o maior desvio padrao,
indicando uma maior dispersdo dos dados em relacdo a média, ou seja, existiu uma alta
variabilidade nos dados. Analisando os ambientes de florestas tropicais, a competicdo também
foi o processo dominante. Esses ambientes sdo conhecidos por apresentarem uma alta riqueza
de espécies, isso relacionado a sua alta heterogeneidade ambiental (topografica e de habitats),
eles entdo sdo caracterizados por apresentarem uma organizagdo complexa, com diversas
espécies que diferem em morfologia e comportamento (Sakai 2001; Ghalambor et al. 2006;
Kreft & Jetz 2007; Sarkinen et al. 2012). A soma desses fatores, associado com estudos prévios
da literatura que descreveram como a competicdo sendo responsavel por regular determinadas
comunidades, podem ter levado a prevaléncia de um processo competitivo entre os individuos
dentro dessas comunidades. Entretanto, ainda existem diferentes tipos de florestas tropicais,
onde, tanto os processos de competicdo quanto os processos de facilitacdo podem atuar
simultaneamente, afetando a composicdo de espécies (Zhang et al. 2017, Wolowski et al. 2017;
Bergamo et al. 2021). Para os ambientes de savana, 0s processos competitivos também foram
predominantes. Entretanto, para esse bioma foi registrado o0 menor nimero de comunidades (n
= 17), e isso pode ter afetado a capacidade de se registrar outros processos, ja que na literatura
existe a descricdo de comunidades que sdo estruturadas por esses processos de facilitagdo
(Willis et al. 2010; Worth et al. 2022). Ainda, para a variavel bioma néo foi obtido significancia

estatistica no teste do qui-quadrado (p = 0,79).
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Figura 3. Histograma representando a prevaléncia de cada processo estruturador para determinado bioma.

A andlise por altitude apontou uma tendéncia de efeito mais negativos para altitudes
mais elevadas, o que pode estar relacionado as condi¢des mais restritivas em altitudes elevadas
para as interagdes entre planta-polinizador (Nishizawa et al. 2022; Ahmad et al. 2023; Liu et al.
2023). Os processos competitivos foram descritos com maior prevaléncia para as altitudes mais
baixas, 0 que pode estar associado a maior diversidade de plantas e polinizadores, que pode
fazer com que exista uma intensificacdo da competicao por recursos (Vamosi et al. 2006). Para
as altitudes médias, embora houve mais comunidades apontando para 0S pProcessos
competitivos, o nimero amostral foi 0 menor para as trés altitudes, isso pode estar associado ao
fato de que os ambientes entre as altitudes mais baixas e mais altas estdo em uma area de
transicdo, logo, processos estruturadores podem ser mais dificilmente registrados (Liu et al.
2023). Ainda, conforme a altitude aumenta, houve 0 aumento da presenca de estudos nao
previstos pela literatura e a presenca dos processos de filtragem ambiental ou facilitacdo (figura
4). Esse padrdo pode ser interpretado associando a diversidade de espécies nesses locais com
as condigbes climaticas mais severas desses ambientes, como ventos fortes, baixas
temperaturas, intensa radiagao solar e baixa fertilidade do solo (Sproul et al. 2015). Esses fatores
desfavoraveis sdo limitantes da biodiversidade, o que impede o estabelecimento de novas
espeécies, permitindo apenas as especies adaptadas a essas condi¢cdes a sobreviverem. Essas
espécies podem experimentar um processo de facilitacdo devido a baixa diversidade de
polinizadores (Bergamo et al. 2020a), onde, sua reproducéo € beneficiada quando florescem em
conjunto, ja que assim conseguem atrair mais polinizadores, aumentando as chances de obterem
sucesso reprodutivo (Liu et al. 2023). Entretanto, para essa variavel os resultados do teste do

qui-quadrado ndo apresentam significancia estatistica (p = 0,82)
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Figura 4. Histograma sobre a prevaléncia de cada processo estruturador em determinada faixa altitudinale.

Quanto ao hemisfério, os resultados de desvio padréo revelaram que comunidades néo-
tropicais exibem desvios maiores em comparacdo as comunidades inseridas em climas
tropicais. O desvio padrdo é uma medida que quantifica a dispersao dos valores em torno da
média, onde, neste contexto, um desvio padrdo mais elevado nas comunidades ndo tropicais
sugere que os dados sé@o mais dispersos. Analisando 0s processos dominantes, mais uma vez a
competicdo foi prevalente, com acentuagdo dos processos nao esperados pela literatura para os
ambientes tropicais (figura 5). Entretanto, € importante observar uma diferenca no nimero
amostral. Cerca de 85% das comunidades amostradas provinha de estudos realizados em
ambientes tropicais, enquanto apenas cerca de 15% exploraram os efeitos de montagem para
climas ndo tropicais. Além disso, os resultados do teste do qui-quadrado ndo apresentam
significancia estatistica (p = 0,36).
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Figura 5. Histograma sobre a prevaléncia de cada processo estruturador para zonas tropicais e ndo tropicais.

Sendo assim, embora exista a prevaléncia dos processos competitivos para a
estruturacdo das comunidades, a presenca de muitos casos de processos que ndo foram previstos
pela literatura, combinado com os resultados do teste do qui-quadrado que ndo apresentaram
significancia estatistica, aponta para a necessidade de mais estudos para esses ambientes. A
incorporacgdo de novas medidas filogenéticas e funcionais é fundamental para que seja possivel
obter uma maior precisdo na determinacdo de como uma comunidade pode ser estruturada,

assim como a amostragem para outros biomas e altitudes.

2.4 Conclusao

Esta sintese apontou que o processo estruturador mais prevalente para as comunidades
é a competicdo. Entretanto, é possivel observar diferentes proporgdes dessa prevaléncia para
cada uma das variaveis utilizadas, como hemisfério, bioma e altitude. Observamos um maior
namero de estudos em ambientes tropicais do que em ambientes ndo tropicais. Tudo isso,
somado a prevaléncia dos estudos ndo previstos pela literatura, aponta para a necessidade de
investigacOes adicionais para que seja possivel preencher as lacunas existentes e fornecer uma
compreensdo mais abrangente e precisa desses processos estruturadores de comunidades. O
acumulo de estudos utilizando métodos padronizados permitira a comparacdo dos diferentes

efeitos de montagem em diversos ecossistemas em escala global.
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Resumo

Processos deterministicos (competicéo, facilitacdo e filtragem ambiental) e neutros sdo
responsaveis pela estruturacdo e a dindmica de comunidades ecoldgicas. No entanto, quando
analisamos o0s processos deterministicos, existe uma lacuna entre ligar os padrées fenotipicos e
filogenéticos com o processo correspondente, facilitacdo ou competicdo. Nesse contexto, o
objetivo desse estudo foi testar se determinados arranjos florais, que representavam
caracteristicas filogenéticas e morfoldgicas associadas aos processos deterministicos
influenciam a frequéncia de visitas de polinizadores e sucesso reprodutivo (medido através da
deposicdo de polen e formacdo de tubos polinicos). Para isso, utilizamos Sisyrinchium
wettsteinii e plantas proximas ou distantes filogeneticamente e morfologicamente para criar
arranjos florais associados a competigdo ou facilitagdo. A partir disso, foi possivel observar que
embora S. wettsteinii recebeu mais visitas quando estivesse sozinha no arranjo floral, o que
pode ser resultado de um conjunto floral maior e mais atrativo, este arranjo resultou em uma
taxa de visitagdo menor para cada uma das flores individualmente em relagéo a arranjos com
outras espécies. Para a deposicdo de pdlen e formacao de tubo polinico, 0 melhor cenario foi o
gue apresentava arranjos com espécies similares morfologicamente, o que indica um processo
de facilitacdo mediada por atributos para esses ambientes de altitude. Ainda, a menor taxa de
visitacao por flor quando sozinha no arranjo, indica um processo de competicao intraespecifica.

Esses resultados evidenciam a importancia dos polinizadores para a manutencéo e diversidade
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de espécies, sendo fundamentais mediadores capazes de influenciar a estrutura e a dindmica dos

ambientes de altitude através dos processos de facilitagao.

Palavras-chaves: campos de altitude, comunidades, ecologia, Mata Atlantica, polinizacdo e

redes de interacdo.

Abstract

Deterministic processes (competition, facilitation, and environmental filtering) and
neutral processes are responsible for the structure and dynamics of ecological communities.
However, when we analyze the deterministic process, there is a gap in linking phenotypic and
phylogenetic patterns with the corresponding process, facilitative or competitive. In this
context, the aim of this study was to test whether specific floral arrangements representing
phylogenetic and morphological patterns associated with deterministic processes influence the
frequency of pollinator visits and reproductive success (measured through pollen deposition
and pollen tube formation). For this, we used the species Sisyrinchium wettsteinii, using plants
that were either phylogenetically and morphologically close or distant to create floral
arrangements associated with competition or facilitation. Although S. wettsteinii received more
visits when alone in the floral arrangement, possibly due to a larger and more attractive floral
display, this resulted in a lower visitation rate for each individual flower. Regarding pollen
deposition and pollen tube formation, the best treatment was the one with morphologically
similar arrangements, indicating a facilitation process in these high-altitude environments.
Furthermore, the lower visitation rate per flower when alone suggests an intraspecific
competition process. These results highlight the importance of pollinators for the maintenance
and diversity of species, being fundamental mediators capable of influencing the structure and
dynamics of high-altitude environments through facilitation processes.

Keywords: Campos de Altitude, communities, ecology, Atlantic Rainforest, pollination,

interaction networks.

3.1 Introducéo

Os processos deterministicos (competicdo, facilitagdo e filtragem ambiental) e neutros
tém sido considerados como estruturadores das comunidades ecoldgicas (Webb et al. 2002).

Nas Ultimas décadas, os estudos de ecologia de comunidades de plantas vém tratando da
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importancia dos polinizadores como mediadores dos processos de montagem de comunidades
(Sargent & Ackerly 2008; Wolowski et al. 2017; E-Vojtkd et al. 2020). As interacdes entre as
espécies também podem impactar nos processos evolutivos das comunidades, afetando a sua
composicao e dindmica (Fontaine et al. 2011). Os polinizadores entdo desempenham um papel
fundamental na coexisténcia de plantas, sdo responsaveis pela reproducdo e pelo
estabelecimento em comunidades, sendo capazes entdo de influenciar nos processos
deterministicos (Pauw 2013).

Na facilitacdo, as plantas influenciam positivamente no sucesso reprodutivo de outra
espécie de planta por meio de compartilhamento de polinizadores (Braun & Lortie 2018). A
facilitacdo pode ocorrer devido a maior abundancia de polinizadores em ambientes com mais
flores semelhantes, onde os polinizadores sdo atraidos e podem acessar 0s recursos florais,
assim plantas florindo proximas umas das outras experimentam um aumento da frequéncia de
visitas com promocao de maior sucesso reprodutivo (Cornwell et al. 2006; Freitas et al. 2014).
Porém, é importante mencionar também casos em que existe facilitagdo entre plantas com
caracteristicas distintas (Ghazoul 2006, Braun & Lortie 2018). De modo geral, espera-se que 0
processo de facilitagdo mediada por polinizadores seja dominante quando espécies vegetais
diferentes compartilham polinizadores e apresentam caracteristicas florais semelhantes (e.g.
forma e tamanho das flores, tipo e quantidade de recurso floral) (Sargent & Ackerly 2008,
Bergamo et al. 2020a). Filogeneticamente, espera-se que esse processo selecione espécies
intimamente relacionadas, resultando em padrbes de agrupamento (Cadotte & Tucker 2017).

Em contraste, é esperado que a competicdo mediada por polinizadores resulte em uma
maior diversidade de fendtipos florais ligados a diferentes polinizadores nas comunidades.
(Sargent & Ackerly 2008, Freitas et al. 2014). Em um ambiente de competicdo pelos
polinizadores é esperado que exista um maior investimento na producao de recursos florais (e.g.
néctar, 6leo, pdlen), devido ao fato de que as taxas de visitacdo estdo correlacionadas com a
oferta desses recursos (Freitas et al. 2014). Em relacéo a fenologia, um padréo esperado € de
floracBes mais longas, distribuidas aleatoriamente ao longo do ano, de modo que espécies
menos atrativas aos polinizadores ampliem as chances de sucesso reprodutivo (Leite &
Machado 2007). Por outro lado, em um cenario de maior equivaléncia na atratividade de
polinizadores (i.e., quando o compartilhamento de polinizadores reduz as taxas de visitagdo de
forma equitativa para ambas espécies), o padréo esperado ¢ de floragfes curtas e sequenciais,
de tal forma que as espécies estabelecidas na comunidade evitariam os efeitos da competicdo
direta (i.e., principio da partilha de polinizadores; Albor et al. 2020). A exclusdo competitiva

elimina espécies intimamente relacionadas, resultando em uma comunidade mais
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filogeneticamente dispersa (Cadotte et al. 2017).

Conhecer o padréo estrutural das comunidades nédo é o suficiente para compreender 0s
processos que podem o ter gerado (Gerhold et al. 2015). Dentro das comunidades bioldgicas,
0s processos estruturadores atuam através de diversos mecanismos em diversas caracteristicas
das plantas e dos polinizadores, onde a coexisténcia das espécies € definida pelo balango entre
a competicao e pela facilitagdo, afetando as relagdes entre esses dois grupos (Shrestha et al.
2014, Bergamo et al. 2024). Assim, experimentos manipulativos, simulando padrbes de
conjunto de espécies que sao similares entre si ou ndo, tanto em termos filogenéticos quanto
funcionais, séo importantes para compreender os mecanismos de montagem de comunidades
(Ghazoul et al. 2006). Nesse contexto, também é importante manipular as abundéancias de
flores, ja que esse fator pode determinar e influenciar no balanco entre a competicdo e a
facilitacdo (Bergamo et al. 2020b). Desta forma, esses experimentos podem gerar evidéncias
de processos deterministicos ja descritos pela literatura (Webb et al. 2002), permitindo avaliar

se esses padrdes estruturais refletem os processos esperados.

A estruturacao das comunidades pode variar num gradiente de altitude. Neste contexto,
o0s processos de filtragem ambiental ou facilitacdo atuam com mais forca na estruturacdo das
comunidades biol6gicas de maior altitude (Tur et al. 2016, Bergamo et al. 2018, Gavini et al.
2021). Ainda, para os campos de altitude, a facilitacédo ja foi descrita como um possivel processo
estruturador dessa comunidade vegetal, principalmente para alguns tragos das espécies de
plantas, como sincronia de floracdo e similaridade de caracteristicas morfoldgicas florais
(Bergamo et al. 2020b). Isso pode ser resultado do fato de que a facilitacdo atua como um filtro,
mantendo algumas espécies de fora e permitindo que apenas aquelas que se beneficiam entre si
persistam nessas comunidades (Sargent & Ackerly 2008). Ainda, 0s ecossistemas de altas
elevacdes, como os campos de altitude, apresentam alta riqueza de espécies, alta taxa de
endemismo (cerca de 25% dos endemismos do Dominio Mata Atlantica ocorrem em formacdes
campestres e em afloramentos rochosos) e microendemismo (Ribeiro & Freitas 2010; Kulkamp
et al. 2018; Kessous & Freitas 2023). Portanto, devem ocorrer diversos mecanismos
estruturadores e de coexisténcia para manter a alta diversidade dos campos de altitude.

O objetivo deste trabalho foi testar o papel dos polinizadores na montagem de
comunidades de plantas. Para isso, realizamos experimentos para testar se frequéncia de visitas
e sucesso reprodutivo (atraves da deposicdo de polen e formacéo de tubos polinicos) diferia
entre determinados arranjos florais. Esses experimentos entdo foram montados contendo a

espécie focal do estudo (Sisyrinchium wettsteinii Hand. -Mazz) em combinagdo com plantas
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proximas e distantes filogeneticamente de S. wettsteinii. Ainda, também fizemos arranjos com
espécies fenotipicamente similares e divergentes da espécie focal, em tratamentos cruzados
considerando a distancia filogenética determinada taxonomicamente, ou seja, com base nos
géneros e nas familias de cada espécie. Essa abordagem permitiu a descricdo de padrdes de
estruturacdo e do sucesso reprodutivo das plantas em cenérios especificos (competi¢cdo ou
facilitacdo). Nossa hipOtese era que a polinizacdo estivesse positivamente associada a
facilitacdo, ou seja, mais visitas e maior sucesso reprodutivo em arranjos com especies
similares, conforme descrito por estudos observacionais neste ecossistema (Bergamo et al.
2020a). Ainda, relacionado a hipdtese da distancia filogenética é esperado que a polinizacdo
esteja inversamente relacionada a distancia filogenética, ou seja, espera-se uma menor

frequéncia de visitas e sucesso reprodutivo em arranjos distantes filogeneticamente.

3.2 Materiais e métodos

3.2.1 Sistema de estudo

Os experimentos foram conduzidos em um ecossistema de campo de altitude no Parque
Nacional do Itatiaia, inserido na Floresta Atléantica do sudeste do Brasil (22° 22' 29" S 44° 42'
20" W, 2.469m). Este ecossistema é marcado pela sazonalidade climatica, com uma estacao fria
e seca e outra estacdo quente e Umida, com o clima classificado como tropical de montanha
(Ribeiro et al. 2007). Gramineas, ervas e arbustos dominam a vegetacdo, crescendo em
afloramentos rochosos e solos rasos (Ribeiro et al. 2007).

Os dados de campo foram coletados mensalmente durante a estacdo quente e Umida, de
setembro de 2022 a fevereiro de 2023, acompanhando a floragdo da espécie focal, Sisyrinchium
wettsteinii (Bergamo et al. 2020a). Foram realizados experimentos com determinados arranjos
florais, fazendo a observacéo dos visitantes florais e posterior coleta dos pistilos das flores para
contagem dos graos de pélen e dos tubos polinicos formados, para determinar o sucesso

reprodutivo em cada tratamento.

3.2.2 Experimentos e analises

Em campo foram montados arranjos com flores de espécies de plantas que estavam em
floracdo, simulando padrdes estruturais da comunidade. As espécies foram escolhidas por
compartilhar polinizadores com a espécie focal, e formarem um gradiente de distancia

fenotipica e filogenética (Bergamo et al. 2020a, Streher et al. 2020). Foram utilizados tubos
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Falcon para a montagem desses arranjos, mantendo as flores dentro da 4gua para protegé-las da
rpida dessecacdo, evitando assim que as flores murchassem até o final de cada setup
experimental. Os tratamentos eram oferecidos aos polinizadores a0 mesmo tempo e com
distancia minima de 10m entre si, com duracdo de um dia. A cada dia, era montado um setup
experimental com todos os tratamentos (ver abaixo) e feitas rodadas de observacdo de 20
minutos por tratamento. Repetimos entre 4 a 5 rodadas de observagdo em cada tratamento por
dia, a depender das condigdes climaticas. Registramos a frequéncia dos visitantes florais
potencialmente polinizadores (i.e., que tocaram as estruturas reprodutivas das flores).
Obtivemos a taxa de visitacdo (numero de visitas por flor) na espécie focal em cada rodada de
observacao em cada tratamento. Os experimentos foram replicados ao longo de todos os meses
de campo (n = 86 rodadas de observacao).

O primeiro tratamento foi utilizado como o controle (figura 1). Nesse contexto, foram
utilizadas quatro flores de Sisyrinchium wettsteinii, dada a composicao exclusiva desta espécie,
a configuracdo floral foi considerada 100% coespecifica (100% sw.). Este tratamento pode ser
considerado como a linha base para entender se ha diminui¢do (indicando competicdo) ou
aumento (indicando facilitacdo) da polinizacdo da espécie focal quando em arranjos
interespecificos.

No segundo tratamento, simulamos o processo estruturador de facilitacdo
interespecifica (figura 2). Nesse cenéario, foram empregadas duas flores de Sisyrinchium
wettsteinii e duas flores de Sisyrichium glaziovii. Essas duas espécies apresentam proximidade
filogenética e compartilharam caracteristicas florais semelhantes e até polinizadores (Streher et
al. 2020; Bergamo et al. 2021), possibilitando a investigacdo da associacdo desse padrdo de
agregacdo filogenética e funcional nos arranjos florais com o processo de facilitagdo.
Denominou-se esse experimento como “50% sw, 50% sg”, o que reflete a composi¢do do
experimento com duas flores de S. wettsteinii (coespecificas) e duas flores de S. glaziovii
(filogeneticamente proximas). Os grdos de pdlen das duas espécies de sisyrinchium séo
semelhantes e indistinguiveis ao microscopio (Streher et al., 2020). No entanto, devido a
escassez de visitas observadas na S. glaziovii, consideramos que é provavel que a grande
maioria dos graos de polen contados pertenciam de fato a espécie focal.

Para o terceiro tratamento, buscou-se explorar arranjos florais envolvendo espécies
filogeneticamente distintas, mas com morfologia floral semelhante, em outro cenério de
facilitacdo interespecifica. Para isso, foram utilizadas duas flores de Sisyrinchium wettsteinii e
duas flores de Oxalis confertissima (figura 3). Este experimento apresentou uma composi¢ao

sendo 50% coespecifico (representado pelas duas flores de S. wettsteinii) e 50%
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fenotipicamente similar (duas flores de O. confertissima), recebendo entdo a denominagéo
“50% sw., 50% ox.”. Essa abordagem permitiu investigar como a proximidade morfolégica,
mesmo entre espécies filogenéticamente distintas, é capaz de influenciar no processo de
polinizacéo.

Ainda, com a mesma escolha de espécies foi montado o experimento “25% sw., 75%
ox.”, com a utilizag@o de apenas uma flor de S. wettsteinii e trés flores de O. confertissima. Essa
variacdo na composicdo, com 25% coespecifico e 75% de similaridade fenotipica foi utilizada
para testar se diferentes proporcGes de abundancias podem impactar na polinizacdo das
espécies.

No quarto tratamento utilizamos duas flores de S. wettsteinii e duas flores de Geranium
brasiliense (figura 4). Essa escolha visou explorar a dinamica da espécie focal com uma espécie
filogeneticamente distante e morfologicamente diferente, simulando o cenéario de competicédo
interespecifica. Este tratamento foi denominado “50% sw., 50% gb.” e reflete a composigao de
duas flores de S. wettsteinii e duas flores de G. brasiliense. As flores dessa espécie apresentam
diferentes recursos florais dependendo da fase de floracdo, e para 0 nosso experimento foram
utilizadas na fase masculina, quando ofereciam pélen e néctar para os visitantes florais.

Todos os experimentos foram realizados em ambientes desprovidos de uma abundancia
floral circundante, com o intuito de mitigar possiveis influéncias externas nas taxas de visitacdo
atribuiveis a cada um dos tratamentos. Ao final do dia, com as flores ja fechadas, todos 0s
pistilos das espécies Sisyrinchium wettsteinii observados foram coletados e armazenados em
microtubo tipo Eppendorf em &lcool 70%, para que os tecidos fossem preservados até a
preparacdo das laminas em laboratério. Ao total, foram coletados 80 pistilos, e como medida
do sucesso reprodutivo das plantas, foi contado o nimero de grdos de p6len nos estigmas e 0
namero de tubos polinicos formados ao longo do estilete (Alonso et al. 2012). Esses pistilos
foram preparados seguindo Martin (1959) e a contagem foi feita em microscopia de
epifluorescéncia, onde os graos de polen coespecificos e heteroespecificos e 0 nimero de tubos
polinicos germinados foram quantificados (figura 5).

Utilizamos diferentes modelos estatisticos para avaliar o impacto dos tratamentos sobre
a polinizagdo dependendo da varidvel resposta: taxa de visitacdo (nimero de visitas por flor),
numero de gréos de pdlen no estigma e numero tubos polinicos na espécie focal. Todos 0s
modelos foram rodados em ambiente R (R Version 4.2.3. 2023). Em todos os modelos, o tipo
de arranjo foi considerado como variavel preditora e cada tratamento (“100% sw.”, “50% sw.
50% sg.”, “50% sw. 50% 0x.”, “25% sw. 75% o0x.” € “50% sw. 50% gr.””) como os niveis desta

variavel. Utilizamos o horério de observacéo e data como variaveis aleatorias para levar em



34

consideracdo mudancas na atividade diaria dos polinizadores e ha composicao da comunidade
entre os meses. Utilizamos modelos lineares generalizados mistos (GLMMs) com distribuigédo
de Poisson e ligacao logaritmica para investigar como os tratamentos influenciaram a taxa de
visitacdo. Na analise dos resultados da polinizacdo, duas varidveis respostas foram
consideradas: o nimero de grdos de pdlen coespecificos depositados nos estigmas e o nimero
de tubos polinicos formados ao longo do estilete em cada pistilo da espécie focal, Sisyrinchium
wettsteinii. Mais uma vez, os tratamentos foram utilizados como variaveis com distribuicdo de
Poisson e ligacdo logaritmica, explorando como os tratamentos afetaram esses aspectos da
polinizacdo. Também foi realizado o teste de Tukey para que fosse possivel avaliar as diferencas
entre os tratamentos, comparando par a par cada um dos tratamentos, identificando quais grupos

apresentaram médias significativamente diferentes.

Tipo de
Tratamento

Tratamento 1:
100% sw.

Quatro flores de
Sisyrinchium
wettsteinii.

Figura 1. Tratamento 1 - 100% co (coespecifico). Composto por quatro flores da espécie Sisyrinchium wettsteinii,
indicando proximidade filogenética.
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Tipo de
Tratamento

Tratamento 2:
50% sw. 50% sg.

Duas flores de (a)
Sisyrinchium wettsteinii
e duas flores de (b)
Sisyrinchium glaziovii.

Figura 2. Tratamento 2 - 50% sw. (coespecifico), 50% sg. (filogeneticamente préximo). Composto por duas flores
da espécie Sisyrinchium wettsteinii e duas flores de Sisyrinchium glaziovii., indicando proximidade filogenética e
morfologica.

Tipo de
Tratamento

Tratamento 3:
50% sw. 50% ox.

Duas flores de (a)
Sisyrinchium wettsteinii
e duas flores de (b)
Oxalis confertissima.

Figura 3. Tratamento 3 - 50% sw. (coespecifico), 50% ox. (fenotipicamente similar). Composto por duas flores
de Sisyrinchium wettsteinii e duas flores de Oxalis confertissima, indicando distancia filogenética e proximidade
morfologica.
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Tipo de
Tratamento

Tratamento 4:
50% sw. 50% sg.

Duas flores de (a)
Sisyrinchium wettsteinii
e duas flores de (b)
Geranium brasiliense.

Figura 4. Tratamento 4 - 50% sw. (coespecifico), 50% gb. (filogeneticamente distante). Composto por duas flores
de Sisyrinchium wettsteinii e duas flores de Geranium brasiliense, indicando distancia filogenética e morfolégica.

Figura 5. Pistilos da espécie Sisyrinchium wettsteinii corado com azul de anilina, evidenciando a deposi¢éo de
polen no estigma e os pontos de calose dos tubos polinicos ao longo do estilete da flor.

3.3 Resultados

3.3.1 Visitacédo

Foram observadas 225 visitas em 23 horas e 20 minutos de observagéo na espécie focal
S. wettsteinii ao longo de todos os experimentos. Em relacdo aos visitantes, a ordem mais
representativa foi Hymenoptera (abelhas com 88 visitas, formigas e vespas com quatro visitas
cada), sendo 58,66% do numero total de visitas florais, seguido por Diptera com 39,12% e
Coleoptera com 2,22% de visitas. Em relacdo as plantas, S. wettsteinii recebeu 225 visitas, ja
Oxalis confertissima recebeu cinco, Sisyrinchium glaziovii trés visitas e Geranium brasiliense

n&o recebeu nenhuma visita ao longo de todos os meses de observacao.
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Os tratamentos receberam diferentes numero absoluto de visitas, onde, se destaca o
tratamento 100% sw., que foi responsavel pelo maior nimero de visitas (177), seguido por 50%
sw. 50% ox. (57), 50% sw. 50% gb. (19), 50% sw. 50% sg. (18) e, por fim, 25% sw. 75% ox.
(16). No entanto, ao considerarmos a taxa de visitacdo ao ponderar o numero de flores em cada
tratamento, o cenrio se transforma. A anélise revela que o experimento com uma flor da
espécie focal S. wettsteinii e trés flores da espécie O. confertissima se destaca, apresentando a
mais alta taxa de visitacdo e o tratamento 100% sw. a menor (figura 6). Todos o0s testes

apresentaram significancia estatistica (p < 0,05).
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Figura 6. Gréafico representando a taxa de visitagdo (nimero de visitas totais dividido pelo nimero de flores totais
observadas) que os tratamentos obtiveram ao longo das observacdes em campo. Letras e cores diferentes indicam
diferencas estatisticas entre os tratamentos (p < 0,05). As barras de erro representam o erro padrao da média para
cada tratamento.

O tipo de arranjo floral afetou a taxa de visitacao na espécie focal (3> = 61,65, p <0,001).
Ao comparar todos os tratamentos considerando todas as visitas observadas, foi possivel
observar que o tratamento 100% coespecifico apresentou uma taxa de visitagdo
significativamente menor (p < 0,05) em comparacdo a qualquer outro tratamento. Esses

resultados indicam que a presenca exclusiva de Sisyrinchium wettsteinii, embora atraia uma
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frequéncia maior de visitas em relacdo a configuracdes com maior diversidade floral, cada flor

individualmente recebe menos visitas.

3.3.2 Sucesso reprodutivo

O tipo de arranjo floral afetou a deposigéo de pélen (3> = 72,34, p < 0,001). Ao analisar
os tratamentos, foi possivel observar diferentes médias de deposicdo (figura 7). Os tratamentos
“100% sw.” e “50% sw. 50% gb.” apresentaram uma deposicdo de pdlen significativamente
mais baixa em comparacao aos que incluiam “50% sw. 50% ox.” e “50% sw. 50% sg.”. Ainda,
o tratamento que incluiu flores de O. confertissima (proxima fenotipicamente) obteve uma

menor deposicdo de polen que os que incluiu S. glaziovii (proxima filogeneticamente).
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Figura 7. Grafico representando a comparacdo das diferentes médias de deposicdo de polen para cada um dos
tratamentos. Letras e cores diferentes indicam diferencas estatisticas entre os tratamentos (p < 0,05). As barras de
erro representam o erro padrao da média para cada tratamento.

O tipo de arranjo floral afetou a formacéo de tubos polinicos (y* = 66,93, p < 0,001). Ao
analisar os tratamentos, foi possivel observar diferentes médias na formacgdo dos tubos
polinicos, sendo: “100% sw.” com uma média de 16,11; “50% sw. 50% gb.” com 9,83; “50%
sw. 50% ox.” com 20,11 e “50% sw. 50% sg.” 19,72 (figura §). Seguindo o mesmo padrao para
a deposicao de pdlen, os tratamentos que incluiam combinagdes “100% sw..” e “50% sw. 50%

gb.” apresentaram taxas de formagdo de tubos polinicos consideravelmente mais baixas em
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comparagdo com outros grupos. Porém, neste caso, o tratamento que incluiu flores de O.
confertissima (proxima fenotipicamente) apresentou uma formagéo de tubos polinicos do que

0 que incluiu S. glaziovii (préxima filogeneticamente).
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Figura 8. Gréfico representando a comparacdo das diferentes taxas médias de formacg&o de tubos polinicos entre
o0s tratamentos. Letras e cores diferentes indicam diferencgas estatisticas entre os tratamentos. As barras de erro

representam o erro padrdo da média para cada tratamento.

3.4 Discusséo

3.4.1 Impacto da composicdo floral na visitacao de polinizadores

A dindmica de visitacdo observada em Sisyrinchium wettsteinii revela uma interacéo
entre a atratividade do conjunto floral, a competicdo intraespecifica e os beneficios potenciais
da presenca de outras espécies florais. Essa espécie recebe visitas de diversos insetos, como
vespas, abelhas, besouros e moscas (Bergamo et al. 2020a). Quando as flores de S. wettsteinii
estavam sozinhas no arranjo floral (quatro flores iguais), foi registrado maior nimero absoluto
de visitas, o que pode ser resultado de um conjunto floral maior e mais atrativo (de Jager 2011;
Kemp et al. 2019). Além disso, essa espécie naturalmente recebe mais visitas do que as outras
utilizadas no estudo (Bergamo et al. 2020b). Assim, presenca de quatro flores iguais resultou
em uma taxa de visitacdo menor para cada uma das flores individualmente, indicando a

possibilidade de uma deplecdo de visitas, evidenciado competicdo intraespecifica, onde, a
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abundancia do conjunto floral pode resultar em uma distribuicdo menos equitativa de visitas
entre as flores (Fornoff et al. 2017; Albor et al. 2019). Isso é refor¢ado pela grande variagdo do
desvio padrdo para esse tratamento, indicando uma concentracéo de visitas e uma distribuicédo
desigual entre as flores ao longo do tempo. Bergamo e colaboradores (2020b) também
observaram padrdes semelhantes em campos de altitude, onde, espécies raras eram beneficiadas
em espacos de alta densidade de uma espécie, enquanto as espécies abundantes experimentaram
um processo de competicédo intraespecifica, que resultou em um menor sucesso reprodutivo.

Quando analisamos os outros tratamentos, quando a S. wettsteinii compartilhava o
arranjo com flores de outras espécies, a espécie focal recebeu uma maior taxa de visitantes. Este
resultado nos indica que as flores de outras espécies podem funcionar como atrativos para 0s
polinizadores, aumentando o display floral do arranjo e beneficiando a visitacdo na espécie
focal, indicando facilitacdo interespecifica (Ghazoul 2006). Enquanto a competicdo
intraespecifica pode ser prevalente em locais com alta densidade de flores da mesma espécie, a
facilitacdo interespecifica € um fator crucial para aumentar a taxa de visitacdo quando existe
uma maior diversidade floral no mesmo ambiente (Moeller 2004). A facilitacdo entre essas
plantas pode promover a coexisténcia de varias espécies em um ecossistema, ja que ao
compartilharem polinizadores, essas espécies evitam a exclusdo competitiva (Ludwig &
Reynolds 1988). Essa dindmica pode ser especialmente importante para os campos de altitude,
que ja apresentam uma atividade limitada dos polinizadores, ou seja, para esses ambientes
existe uma quantidade relativamente baixa de polinizadores ativos, resultando em uma reducéo
na taxa de visitacao das flores e na eficacia da polinizacdo (Bergamo et al. 2021). Considerando
o favorecimento de uma maior diversidade espécies vegetais, e consequente favorecimento de
maior diversidade de polinizadores, essas complexas redes de interagcdes em ecossistemas de
altitude podem se tornar mais resilientes & mudancas e aos impactos ambientais (Memmott et
al. 2004).

Apesar de serem espécies filogeneticamente distantes, Sisyrinchium wettsteinii e O.
confertissima estabeleceram interacdo positiva durante a observacdo dos arranjos florais. A
presenca de uma mancha atrativa, com mais flores morfologicamente parecidas entre si, pode
aumentar sua capacidade de atrair visitantes. Ao comparar a visitagdo para cada espécie, ficou
evidente o favorecimento da espécie focal em arranjos mistos com a outra espécie. Essa
preferéncia pode ser associada as caracteristicas morfologicas das espécies, como o tamanho
das flores. O. confertissima apresenta flores menores, o que pode impactar no display floral
dessa planta, ja que as flores de S. wettsteinii sdo maiores, que entdo favoreceu a visitacdo nesse

tratamento por serem mais atrativas (Doust & Doust 1988). O padréo de interacdo positiva se
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repetiu quando o arranjo era composto por duas flores da S. wettsteinii e duas flores da S.
glaziovii, que s&o espécies filogenéticamente proximas, onde, nesse caso, S. glaziovii também

pode desempenhar um papel no display floral do arranjo.

3.4.2 Diversidade floral e seu impacto no sucesso reprodutivo

Os resultados combinados de deposicdo de polen no estigma e formacdo de tubos
polinicos no pistilo forneceram informacdes sobre o sucesso reprodutivo da espécie focal do
estudo. Independente do tratamento, as flores tiveram pdlen depositados em seus estigmas e
houve formacdo de tubos polinicos. Dessa forma, os tubos polinicos formados indicam um
potencial em fertilizar os 6vulos presentes no ovario de S. wettsteinii (Freitas & Oliveira 2002;
Bergamo et al. 2021).

S. wettsteinii ttm, em média, 60 6vulos por ovario (Streher et al. 2020). De modo geral,
observou-se que a média geral de formac&o de tubos polinicos ndo foi suficiente para fertilizar
todos os Ovulos das plantas. Esse resultado estd de acordo com o que ja foi demonstrado para
os altos niveis de limitacdo polinica dessas comunidades (Bergamo et al. 2020b). As maiores
médias de deposicdo de polen formacdo de tubos polinicos aconteceram nos arranjos
relacionados as plantas que compartilham semelhancas morfoldgicas, O. confertissima e S.
glaziovii, mostrando a importancia da morfologia nas interagfes planta-polinizador (Basnett et
al. 2021; Naghiloo et al. 2021). Entretanto, a contribuicdo dos visitantes florais pode variar
significativamente dentro de cada grupo, onde a eficiéncia desse processo depende de diversos
fatores, como as caracteristicas florais (ou dos arranjos florais), preferéncia dos insetos,
comportamento e frequéncia de visitacdo, tempo do dia, duragéo da visita, recursos forrageados
e contato com as partes reprodutivas das flores (Di Trani et al. 2024).

Maior deposi¢do e nimero de tubos polinicos pode promover fecundagdo de maior
qualidade (Di Trani et al. 2024). Primeiramente, os tratamentos que apresentaram uma alta taxa
de visitacdo de polinizadores, como o tratamento que continha duas flores de Sisyrinchium
wettsteinii e duas flores de Oxalis confertissima, também podem ter uma vantagem em termos
de sucesso reprodutivo, j& que uma maior visitagdo de polinizadores pode aumentar as chances
de transferéncia de polen (Baronio et al. 2018; Polatto & Alves 2008; Di Trani et al. 2024).
Além disso, as diferengas significativas observadas entre os tratamentos, tanto em termos de
deposicdo de pdlen e formacdo de tubos polinicos, sugerem que a composicao especifica de
espécies de flores desempenha um papel crucial no sucesso reprodutivo das plantas em campos
de altitude (Ahmad et al. 2021).
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Algumas combinacdes de flores sdo mais eficazes na atragdo de polinizadores e na
promoc¢do da transferéncia de pdlen do que outras (Warren & James 2008). Os tratamentos
“50% sw. 50% 0x.” e “50% sw. 50% sg.” apresentaram as maiores taxas de deposic¢do de polen
e de formacao de tubos polinicos em comparacao aos outros tratamentos. Esse padrdo indica
que a maior vantagem reprodutiva para a S. wettsteinii é estar com o fen6tipo similar ao seu,
independentemente da proximidade filogenética. Isso pois ao considerar a taxa de formagao de
tubos polinicos, a semelhanca morfoldgica foi mais vantajosa do que a proximidade
filogenética. Esse padrdo revela a prevaléncia do processo deterministico de facilitacdo através
de atracdo conjunta, 0 que é vantajoso para ambientes de altitude onde existe uma baixa
disponibilidade de polinizadores (Bergamo et al. 2020b).

Os resultados obtidos se alinham com os achados por Streher e colaboradores (2020)
sobre deposicdo de pdlen heteroespecifico. A S. wettsteinii demonstrou notavel tolerancia,
respondendo positivamente a presenca de pdlen de uma espécie distante filogeneticamente,
como a Oxalis confertissima. Como apontado, a longa coexisténcia das espécies pode ter
desempenhado um papel fundamental para esse resultado. Nossos resultados corroboram essa
observacao, evidenciando que a S. wettsteinii se beneficia significativamente na presenca da O.
confertissima, uma espécie filogeneticamente distante e fenotipicamente parecida, em termos

de taxa de visitagdo, deposicdo de polen e formagdo de tubos polinicos.

3.5 Concluséo

Os resultados indicam que a composic¢do diferente de espécies de flores afeta o sucesso
reprodutivo das plantas em campos de altitude, com implicacdes importantes para entender o
papel da polinizag&o nesses ecossistemas (Black et al. 2019; Gavini et al. 2021; Ding et al.
2022). A presenca de outras espécies florais nos arranjos influenciou positivamente a taxa de
visitacdo de Sisyrinchium wettsteinii, indicando um processo de facilitacdo interespecifica,
onde, individuos fenotipicamente similares beneficiaram as taxas de visitacdo, deposicao de
polen e formacdo de tubos polinicos da espécie focal. Ainda, observou-se também competicéo
intraespecifica entre um cenario de maior densidade da mesma espécie. Isso destaca a
importancia da similaridade floral e das interacBes entre as plantas e polinizadores em
ambientes de altitude. Por fim, a combinacdo de padrdes filogenéticos, padrées morfologicos e
experimentos em campo, mostrou-se fundamental para avancar a compreensdo de como 0s

polinizadores estruturam comunidades.
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4 CONSIDERAQ@ES FINAIS

A partir da sintese da literatura e dos resultados obtidos nos experimentos em campo,
foi possivel obter uma visdo mais abrangente sobre o0s processos estruturadores que regem as
comunidades sob a perspectiva das interagdes planta-polinizador. Em nivel global, a
competicdo se mostrou como o principal processo estruturador das comunidades. Isso se alinha
historicamente com visdo da competicdo sendo um fator estruturador predominante na ecologia.
Contudo, a presenca de varios padrdes ndo previstos pela literatura reforca a necessidade de
uma revisao tedrica sobre 0 assunto para que seja possivel entender melhor como 0s processos
atuam na estruturacdo e na dindmica das comunidades nos diversos ecossistemas.

Focando em um ambiente de altitude como sistema de estudo, foi possivel elucidar
como arranjos florais definidos a partir de padrbes esperados na literatura refletem em processos
ecologicos. Em situacdes de alta densidade floral da espécie focal (Sisyrinchium wettsteinii),
foi registrado um processo de competicdo intraespecifica, com base nas menores taxas de
deposicdo de polen no estigma e menor formacdo de tubos polinicos no pistilo. Entretanto,
guando S. wettsteinii esta associada a outras plantas préximas fenotipicamente, foi possivel
identificar o processo de facilitacdo interespecifica. Esses processos sdo evidenciados quando
observamos as maiores taxas de visitantes florais, deposicdo de pdlen e formacdo de tubos
polinicos para os arranjos florais que apresentavam Oxalis confertissima, que é
morfologicamente préxima e filogeneticamente distante de S. wettsteinii.

A abordagem experimental, combinando padrdes filogenéticos e morfoldgicos e
medidas de polinizacdo e de sucesso reprodutivo em campo se mostrou bastante preciso para
reconhecer qual o processo ecolégico dominante na dindmica dessas comunidades locais.
Entretanto, para reconhecer processos a nivel global ainda € necessario novas pesquisas. A
prevaléncia de casos que nao foram previstos pela literatura mostra a necessidade de pesquisas
mais abrangentes, considerando multiplas variaveis, e a incorporagdo de métodos padronizados,
utilizando as métricas de diversidade MPD, MNTD e sinal filogenético. Isso € o que tornara
possivel a descri¢cdo e comparacao dos diferentes efeitos de montagem a nivel global.
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