RESSALVA

Atendendo solicitacdao do(a) autor(a), o texto
completo desta tese sera disponibilizado
somente a partir de 01/09/2025.



\V
‘%f#' UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA @
u ne Sp JULIO DE MESQUITA FILHO”

Campus de Botucatu RosoradiggAg

N L
Instituto de Bloclénclas B Ota n I c a
de Botucatu - Unesp

Unesp - Botucatu

RELACAO ENTRE O TAMANHO FLORAL E AS ESTRATEGIAS
REPRODUTIVAS EM PLANTAS COM FLORES COM ANTERAS
PORICIDAS

TAMIRIS DAIANE DELGADO DE LIMA

Tese apresentada ao Instituto de Biociéncias, Campus
de Botucatu, UNESP, para obtencdo do titulo de
Doutora junto ao Programa de Pds-Graduagdo em
Ciéncias Bioldgicas Botanica, Area de concentracio

Ecologia Vegetal.

Botucatu- SP
2023

Instituto de Biociéncias, UNESP, Campus de Botucatu Sec¢do Técnica de Pds-Graduagdo Rua Professor
Doutor Antonio Celso Wagner Zanin, s/n?, Botucatu, SP — CEP 18618-689 Telefone (14) 3880-0780
posgraduacao@ibb.unesp.br



AVA
AVAYAY  UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA

u nes " 9ULIO DE MESQUITA FILHO” | -
Campus de Botucatu PosgisHiisess

N L
Instituto de Bloclénclas B ota n I c a
de Botucatu - Unesp

Unesp - Botucatu

UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA
“Julio de Mesquita Filho”
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS DE BOTUCATU

RELACAO ENTRE O TAMANHO FLORAL E AS ESTRATEGIAS
REPRODUTIVAS EM PLANTAS COM FLORES COM ANTERAS PORICIDAS

TAMIRIS DAIANE DELGADO DE LIMA

DR. ANSELMO NOGUEIRA
ORIENTADOR

DRA. LAURA CAROLINA LEAL
COORIETADORA

Tese apresentada ao Instituto de Biociéncias, Campus
de Botucatu, UNESP, para obtencdo do titulo de
Doutora junto ao Programa de P0Os-Graduacdo em
Ciéncias Bioldgicas Botanica, Area de concentracio

Ecologia Vegetal.

Botucatu- SP
2023

Instituto de Biociéncias, UNESP, Campus de Botucatu Seg¢ado Técnica de Pds-Graduagdo Rua Professor
Doutor Antonio Celso Wagner Zanin, s/n?, Botucatu, SP — CEP 18618-689 Telefone (14) 3880-0780
posgraduacao@ibb.unesp.br



LT3k

Lirma, Tamiris Daisne Delgado
Relacio entre o tamanho floral e as estratégias reprodutivas em
plantas com flores com amberas poricidas / Tamiris Daiane Delgado
Lima. — Botcat, 2023
101 £ - tabs_, fotos

Tese (dowtorada) - Universidade Estadual Panlista (Unesp),
Instituto de Biociéncias, Botucstu

COrmientadora: Anselmo Nogueira

Coorientadora: Laura Carclina Lesl

1. Evolugio floral. 2. Morfologia foral. 3. Polinizacio. 4. Sistema
reprodutive. 5. Flor de polen 1 Timlo.

Sistera de peragde mromarica de fichas catalopraficas da Unesp. Biblioteca do Institato de

Biocisncias, Botocar Diados fomecidos pelo autor(z).

Esza ficha ndo pode ser modificada




“Dedico este trabalho aos meus avos paternos e maternos, “In Memorian”, por me
ensinar a importancia do estudo, pela existéncia de meus pais, pois sem eles este

trabalho e muitos dos meus sonhos ndo se realizariam.”



Agradecimentos

Agradeco a Coordenacdo de Aperfeicoamento de Pessoal de Nivel Superior
(CAPES) pela bolsa concedida, que possibilitou o desenvolvimento da minha tese de
doutorado.

A Deus, que foi minha maior forga nos momentos dificeis. Sem ele, nada disso
seria possivel. Obrigada, senhor, a confiangca e amor que tenho em ti me fortalece todos

os dias.

Ao meu orientador Anselmo Nogueira pelo apoio, dedicacdo, por quem tenho
grande admiracéo pela simplicidade, sabedoria, paciéncia, confianca e que tenho o prazer
em dizer que é uma pessoa maravilhosa, e que construimos uma amizade linda ao decorrer

destes anos de orientacédo

A minha coorientadora Laura Leal, por ser uma pessoa admiravel por sua
dedicacéo e inteligéncia, a quem me espelho todos os dias por ser uma mulher téo forte e
determinada. Sua colaboracéo foi indispensavel em diversas etapas deste trabalho.

Aos meus pais, Dilma Lima e Waldir Lima, pelo amor incondicional e pelo
exemplo de vida, pelo apoio, por confiar em mim, por ndo medirem esforgos para que eu
realize 0 meu sonho e por sempre ter palavras de incentivo. N&o tenho palavras para

agradecer, so tenho uma certeza amo muito VOCés e eu ndo seria ninguém sem VOCEs.

O meu namorado Felipe, por sempre me apoiar e estar ao meu lado nos momentos
dificeis, pois ele sonhou 0 meu sonho, segurou a minha mao e me deu forca quando a
minha ndo bastava. Ao decorrer deste processo foi 0 meu amigo, confidente, cozinheiro,

terapeuta, companheiro. Meu muito obrigado amor. N&o teria conseguido sem seu apoio!

A minha irmd Patty Lima e ao meu cunhado Koba, que me ajudaram inumeras
vezes sem medirem esfor¢cos. Vocés foram a minha forca e a minha coragem quando eu
ja ndo tinha mais. Obrigada por tudo e pelas inimeras risadas. Amo vocés. Também nao
posso deixar de agradecer vocés por terem o Pompeu, que sempre tem uma mordida

amiga e o olhar de quem quer brincar mesmo quando eu néo tinha energia.
Aos meus amigos Patrick e Alecsandra por todo o apoio e ajuda incondicional.

A melhor companheira de campo e de cha da tarde, Luana, obrigada pela sua

amizade, pelas inimeras conversas, por me socorrer incontaveis vezes com 0s scripts.



A melhor pessoa no mundo quando o assunto é R, Amanda, vOcé € sucesso amiga,

obrigada por toda a ajuda com a andlise e graficos, sem falar das inimeras dicas.

Ao0s meus eternos pupilos Bruna e Guilherme, por me ajudarem a medir todas as
flores do banco de dados, por me ensinarem tanto e por serem meus amigos, tenham

certeza de que eu sempre estarei ao lado de vocés.

Aos meus colegas do laboratorio LIPA que me ajudaram durante todo o processo
Douglas, Carol, Eduardo, Isac, Bruno, Vanessa, Caian, Lucas, Clara, Matheus, Dimas. O

meu muito obrigado.

A Profa. Dra. Juliana Hanna Leite EIl Ottra e ao prof. Dr. Vinicius Brito, pela
maravilhosa convivéncia, disponibilidade, pelas sugestdes no desenvolvimento deste
trabalho.

Aos amigos e familiares que atuaram nos bastidores deste trabalho, me apoiando,
incentivando e principalmente dando carinho e confiando e mim. Agradeco tambeém a

cada pessoa que ajudou de forma direta e indireta neste trabalho. Meu muito obrigado.



Sumario

RESUIMO ... ettt et e e et e e st e e snbe e e ann e e e nes 9
ADSETACT. ... ettt st 10
Lo o U oF: To R 1= - 1 S 11
Referéncias DibliografiCas ..........coceiiiiie s 13
CAPITULO 1: Flower size affects bee species visitation pattern on flowers with
poricidal anthers across pollination StUAIES ...........cccecveveiieiiiie e 19
N 0L = Tod USROS 20

1. INEPOTUCTION ...ttt 21

2. Material and Methods...........ccveiiee e 24

2.1, StUAY CASE AALASEL......eeeiieieiieeie sttt 24

2.2. FIOWET SIZ€ MEASUIEMENT ......oviiiiiiieiieieie et 24

2.3. Flower visitors: species diversity, functional groups, and most frequent

] 01T 1= SRR 26
2.4, StatistiCal ANAIYSIS.......cc.eiiiiiee e e 28
B RESUILS ... et nren 29
3.1. Flower size and the assemblage richness of floral visitors...............cc.......... 30
3.2. Flower size and the patterns of flower visiting by bees .............cccocvevvennnne. 30
3.3. Flower size predicts the size and behavior of the most frequent visitor bee
] 0110 L1 PP 30
4. DISCUSSION ....vitiiieieetiesieie ettt sttt e et e et bbbt s e st et e b e bbb b et e b e eneeneas 31
ST O] 0 0] 01 [ 3 LSS 35
B. RETEIEINCES ...ttt 37
FIQUIE TEXLE ...ttt et e et e s e te et e seesbe e st e eneenraenee e 47
FIOUIE Lottt 47
FIQUIE 2.ttt et et e e r e e st e e e e e reenteentesnnenneenee e 48
U Bttt 49
FIQUIE ettt e et e e et e e e e sreearaeenree s 50
o 0T TSP 51
FIQUIE Bttt 52
Supplementary Material.............cccooviiiiiiiiei e 53
Supplementary material S1.........cccocviieiiieii i 53
Supplementary material S2............ccoiiiiiiiie s 55

Supplementary material S3...........cccooveiiiiiic 59



Supplementary material S4...........coooveiieii i 61

Supplementary material S5...........cccoiiiiii s 62
CAPITULO 2: When size does not matter: poricidal flowers exhibit high bee
dependence and low pollen limitation regardless of flower size ..........c.cccccevevvenennn. 67

N 01 =T OSSR 68
SR 11 oo (3T 4 o] o PSSP RS RPRPR 69
2. Materials @ MEtNOAS .........cviiiiiiiice e 72

2.1. Data search, screening, and eligibility ..........cc.ccooviiiiiiiiniis 72

2.2 Calculation of effeCt SIZES.........ccceiiiiiiieie s 73

2.3 Extraction of flower size from botanical collections.............cc.ccocvvvrnnnne 74

2.4 Meta-analytical MOdelS...........ccoouiiiiiiiiii s 75

2.4  Publication bias and data heterogeneity ...........cccccvevevievecie e 77

Be RESUITS ..t 77

3.1 - Impact of flower size, apomixis, and additional flower reward on pollinator

dependencCy effeCt SIZE........coviiiiiiie e 77

3.2 - Impact of Flower Size, apomixis and additional floral reward on the

magnitude of pollen HMItAtioN ...........c.cooiiiiiiii s 78

3.3 - Publication bias and data heterogeneity ...........cccccveveeiieiie e 79

4. DISCUSSION ....viiiiiieiieiieie ettt sttt ettt bbbttt bbbt st eebe s eneas 79
5. BibliographiC referenCes ..........coocoiiiiiiiiiieere e 84
FIUIES ettt ettt r et e st e et e e r et e et e re e e r e et e e re e re e e 90

0 0 PR 90

FIQUIE 2.ttt ettt r et e et b et et e ereenre et e 91

o U TSSOSO 92

FIQUIE 4ttt 93

TADIE L e 94

TADIE 2. s 96

TADIE B et rs 97

TADIE 4 ..ottt 98

Supplementary Material...........ccccoiveiiiiiiiese e 99

TADIE S 99



LIMA, T. D. D. RELACAO ENTRE O TAMANHO FLORAL E AS ESTRATEGIAS
REPRODUTIVAS EM PLANTAS COM FLORES COM ANTERAS PORICIDAS,
2023. 100p. TESE (DOUTORADO) — INSTITUTO DE BIOCIENCIAS, UNESP —
UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA “JULIO DE MESQUITA FILHO”,
BOTUCATU.

Resumo - A interacdo planta-polinizador é uma troca mutualista em que as plantas
oferecem recursos florais em troca de servigcos de polinizacdo. Essa relacdo envolve
custos para as plantas, levando-as a desenvolver estratégias para maximizar a eficacia de
suas ofertas, como a publicidade das vantagens da visita floral por meio de caracteristicas
morfoldgicas especificas. O tamanho floral é uma dessas caracteristicas cruciais,
influenciando a atratividade visual e a quantidade de recompensa disponivel para 0s
polinizadores. Esta tese visa ampliar o entendimento da relagédo entre o tamanho floral,
atracdo de visitantes florais e estratégias reprodutivas em plantas com anteras poricidas.
No Capitulo 1, fizemos uma revisdo que buscar entender como o tamanho floral de
espécies de plantas com flores com anteras poricidas influencia a diversidade e a
composicdo dos visitantes florais, esperamos que flores maiores atraiam maior
diversidade de visitante e maior nimero de grupos funcionais de polinizadores. Além
disso, prevé-se que flores maiores possam atrair mais abelhas visitantes, tanto
polinizadoras efetivas quanto antagonistas. No Capitulo 2, utilizando uma abordagem
meta-analitica, examinamos como o tamanho e a morfologia floral afetam a estratégia
reprodutiva, esperando que plantas com flores maiores dependam mais da polinizagéo por
vibracdo e enfrentem maior limitagdo polinica em comparacdo com plantas de flores
menores. E esperamos também que espécies com mais de um recurso floral possam ter

uma menor limitagdo polinica.

Palavras-chave: Evolucdo floral, polinizacdo por vibracdo, flor de pdlen, apomixia,

polinizacdo por abelhas, tamanho floral, sistemas de acasalamento, anteras poricidas



LIMA, T. D. D. RELATIONSHIP BETWEEN FLORAL SIZE AND REPRODUCTIVE
STRATEGIES IN PLANTS WITH PORICIDAL ANTHERS, 2023.100p. TESE
(DOUTORADO) — INSTITUTO DE BIOCIENCIAS, UNESP — UNIVERSIDADE
ESTADUAL PAULISTA “JULIO DE MESQUITA FILHO”, BOTUCATU.

Abstract - The plant-pollinator interaction is a mutualistic exchange where plants offer
floral resources in exchange for pollination services. This relationship involves costs for
the plants, leading them to develop strategies to maximize the effectiveness of their
offerings, such as advertising the advantages of floral visits through specific
morphological characteristics. Floral size is one of these crucial characteristics,
influencing visual attractiveness and the amount of reward available to pollinators. This
thesis aims to broaden the understanding of the relationship between floral size, attraction
of floral visitors, and reproductive strategies in plants with poricidal anthers. In Chapter
1, we conducted a review to understand how the floral size of species with flowers with
poricidal anthers influences the diversity and composition of floral visitors. We expect
that larger flowers attract greater diversity of visitors and a larger number of functional
groups of pollinators. Additionally, it is anticipated that larger flowers may attract more
visiting bees, both effective pollinators and antagonists. In Chapter 2, using a meta-
analytical approach, we examined how floral size and morphology affect the reproductive
strategy, expecting that plants with larger flowers rely more on vibration pollination and
face greater pollen limitation compared to plants with smaller flowers. We also expect

that species with more than one floral resource may have lower pollen limitation.

Keywords: Flower evolution, buzz-pollination, pollen flower, apomixis, bee pollination,
flower size, mating systems, poricidal anthers
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Introducdo geral

A interacdo planta-polinizador € uma relacdo mutualista que pode ser pensada
como um mercado biologico de troca (Ollerton, 2007). Neste caso, as plantas ofertam os
recursos florais como néctar, 6leo, resina, odor e polen aos seus parceiros polinizadores,
que em troca, facilitam o transporte dos gametas masculino até o estigma para que a
reproducao sexuada das plantas ocorram (Bronstein, 2001). Existem beneficios e custos
associados a esse sistema de troca de produtos por servicos. A producéo do recurso floral
é custosa para as plantas, e estas utilizam diferentes estratégias para minimizar esse custo.
Uma das estratégias que as plantas utilizam para minimizar o custo de producéo do
recurso floral € a propaganda das possiveis vantagens que o visitante pode ter ao realizar
a visita floral (Latty and Trueblood, 2020). Essa propaganda se da por caracteristicas
morfoldgica das flores como a forma, tamanho, simetria, cor e perfumes (Goulson, 1999;
Fenster et al., 2006). Portanto, algumas caracteristicas da flor podem sinalizar para o
polinizador o quéo vantajosa pode ser a realizagdo da visita.

Neste contexto, o tamanho da flor é uma caracteristica essencial pois esta
diretamente associando com o qudo a flor pode ser atrativa aos visitantes florais. Em
geral, flores grandes sdo mais atraentes visualmente ao polinizadores quando comparada
a flores pequenas (Eckhart, 1999). Além disso, o tamanho da flor também pode refletir
em grande parte a quantidade de recompensa disponivel aos visitantes florais (Fenster et
al., 2006). Outro aspecto bastante descrito na literatura € que o tamanho floral influencia
diretamente a evolucdo do sistema de acasalamento e o sistema reprodutivo (Sargent et
al., 2007; Goodwillie et al., 2010). Finalmente, variagdes do tamanho floral podem
favorecer o isolamento reprodutivo de algumas plantas na populacdo, até mesmo
causando a especiacdo em alguns casos (Krizek and Anderson, 2013). Ha estudo que
relatam que a variacdo no tamanho da flor pode ser uma barreira reprodutiva mais
importante do que a cor da flor (e.g. Orchidaceae; Schiestl and Schluter, 2009). Portanto
o tamanho floral € um descritor essencial associado a diferentes estratégias reprodutivas
das plantas, influenciando diretamente a atratividade aos polinizadores, e por
consequéncia, no seu sucesso reprodutivo.

Nesse sentido, esta tese tem como objetivo ampliar 0 nosso sobre a relacéo entre
o tamanho floral, atracdo de visitantes florais e a estratégia reprodutiva em plantas que

produzem flores com anteras poricidas. No Capitulo 1, investigamos em um trabalho de
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revisao a relacdo entre o tamanho floral de espécies com flores de pdélen com anteras
poricidas e a assembleia de visitantes florais. Especificamente, respondemos trés
perguntas: como o tamanho floral influencia: (i) a diversidade e (ii) a composic¢ao de
visitantes florais? e (iii) como o tamanho das flores esta relacionado com o tamanho e
comportamento da espécie de abelha mais frequente nas flores de cada espécie? De
acordo com nossas perguntas, esperamos que as espécies de plantas com flores maiores
sejam visitadas por uma maior diversidade de visitantes florais, com maior diversidade
funcional quando comparadas com espécies de plantas com flores pequenas. De forma
ndo excludente, esperamos também que quanto maior a flor, maior seja 0 nimero de
abelhas visitantes, sejam elas polinizadoras efetivas (i.e. que vibram as anteras) ou
antagonistas (i.e. que ndo vibram as flores). Finalmente, nds esperamos ainda que a
espécie de abelha mais frequente tenha um tamanho corporal maior em espécies de
plantas com flores maiores do que em flores menores. No capitulo 2, utilizamos uma
abordagem meta-analitica para investigar como o tamanho e morfologia floral impactam
a estratégia reprodutiva em espécies de plantas com flores com anteras poricidas na quais
0 polen é o Unico ou principal recurso floral. Para isso, nds realizamos uma revisao
quantitativa sistemética dos estudos de caso publicados que investigaram a estratégia
reprodutiva das plantas com anteras poricidas por meio de experimentos de polinizacao.
A partir desses estudos, nos respondemos duas perguntas: (i) Como o tamanho das flores,
se relaciona (i) com o grau de dependéncia do servigo prestado pelos polinizadores e (ii)
com a magnitude da limitacdo polinica em flores de pdlen? Nossas hipoteses séo que (i)
plantas com flores maiores sejam mais dependentes da polinizacdo por vibragdo por
abelhas para sua reproducdo, e (ii) tenham maior limitacdo polinica quando comparadas
com espécies com flores menores, menos dependentes de polinizadores e menos limitadas
polinicamente. De forma ndo excludente, esperamos também que espécies de plantas com

mais de um recurso floral tenham menor limitacdo polinica.
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