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“A fé e a razão constituem como que duas asas pelas quais o espírito humano se eleva 

para a contemplação da verdade” 

       Papa João Paulo II 
                   (Fides et Ratio) 
 

 

 

 

“A razão é própria do homem e a fé, um dom que o Criador concede ao homem. Por 

isso, não deve haver oposição entre elas. Pelo contrário. A fé unida à inteligência e à 

razão propaga-se com maior facilidade. Sem a razão, pode se transformar em 

fanatismo... 

... A fé e a ciência não estão em lados opostos, mas comungam de um mesmo objetivo 

comum: a verdade” 

       Pe. Reginaldo Manzotti  
  (“20 passos para a paz interior”) 
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Resumo Geral 

Neste estudo utilizamos a planta arbustiva Rubus rosifolius (Rosaceae) a fim de 

investigarmos os efeitos indiretos de danos florais e foliares, bem como do risco de 

predação por aranhas tomisídeos no comportamento de visita e fuga de insetos 

visitantes florais, e se estes efeitos atingem os componentes de aptidão da planta. Tanto 

herbívoros quanto predadores sobre flores podem decrescer a aptidão de plantas por 

efeitos indiretos através de decréscimo na visitação por polinizadores. Dessa maneira, 

espera-se que danos foliares e florais simulando respectivamente hebivoria foliar e 

florivoria, aliados ao risco de predação por aranhas da família Thomisidae sobre flores, 

afetem negativamente a aptidão de R. rosifolius por meio de efeitos indiretos na escolha 

de sítios de polinização por insetos visitantes florais. Adicionalmente, investigamos os 

efeitos de predadores não-crípticos no comportamento de diferentes grupos de insetos 

visitantes florais e a capacidade destes insetos em reconhecerem e evitar traços 

morfológicos de predadores. Foi registrada também a freqüência das formas de 

forrageamento das espécies de aranhas utilizadas no estudo em flores de R. rosifolius.  

Danos florais provocando assimetria decresceram o número de visitas da maioria 

dos grupos de insetos visitantes florais, exceto dípteros+ lepidópteros. Já o risco de 

predação por aranhas tomisídeos decresceu a visitação e aumentou fuga em todos os 

grupos de insetos visitantes florais, sendo que, estes efeitos se estenderam até os 

componentes de aptidão da planta, decrescendo a biomassa da infrutescência e o 

número de sementes. Danos foliares não afetaram a visitação dos insetos, mas 

aumentaram a fuga dos visitantes florais de forma geral e de himenópteros. O risco de 

predação tanto decresceu a visitação quanto aumentou a fuga em todos os grupos de 

visitantes florais. Entretanto, ambos os efeitos não atingiram os componentes de aptidão 

de R. rosifolius.  
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Insetos visitantes florais não diferenciaram aranhas artificiais de aranhas reais 

com baixa habilidade críptica (Misumenops). Himenópteros e lepidopteros tiveram 

capacidade semelhante em reconhecer e evitar predadores reais e artificiais. Além disso, 

80% dos predadores pouco crípticos forragearam entre as pétalas ou atrás destas, 

possivelmente, um comportamento para compensar a falta de cripsia na captura de 

presas. 

 

Abstract 

In this study, we used the shrub Rubus rosifolius (Rosaceae) in order to 

investigate the floral and leaf damages and the  crab spiders predation risk indirect 

effects in visitation and avoidance behavior of insects flowers visitors, and if these 

effects affect plant fitness components. Both herbivores and predators upon flowers 

may decrease the plant fitness by indirect effects through a decrease in pollinators 

visiting. Thus, it is expected that floral and foliar damages simulating florivory and leaf 

herbivory, respectively, together with the crab spiders predation risk, decrease R. 

rosifolius fitness through indirect effects on the choice of pollination sites by flower 

insect visitors. Additionally, we investigated the of non-cryptic predators effects on the 

behavior of different insect flower visitors and their ability to recognize and avoid 

predators morphological traits. We also recorded the foraging way frequency of crab 

spiders species used in the study, upon R. rosifolius flowers. 

Floral damage causing flower asymmetry decreased the visitation of most 

groups of flower-visiting insects, except Diptera + Lepidoptera. Crab spider predation 

risk decreased visitation and increased avoidance in all flower-visiting insects groups, 

and these effects extended to the plant fitness components, decreasing both 

infrutescence biomass and number of seeds. Leaf damage did not affect the insects 
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visitation, however, increased the avoiding behavior of total flower-visiting insects and 

Hymenoptera. The predation risk as decreased the visitation as increased avoidance in 

all insect floral visitors groups. However, both effects did not reach the fitness 

components of R. rosifolius.  

Flower-visiting insects did not distinguish between artificial spiders (crypsis 

absent) and real spiders with low ability for crypsis (Misumenops). Hymenoptera and 

Lepidoptera had similar ability in recognizing and avoiding real and artificial predators. 

Moreover, 80% of these low cryptic predators foraged among the petals or behind them, 

possibly a compensatory behavior for the lack of crypsis. 
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Introdução Geral 
 

A dinâmica da teia alimentar é fortemente relacionada às interações consumidor-

recurso, em que todas as formas de vida são tanto consumidoras quanto consumidas. 

Interações dos tipos predador-presa, herbívoro-planta e parasita-hospedeiro são 

exemplos clássicos dessas interações (Paine 1980, Marquis 1984). Os impactos em 

cascata podem ser transmitidos de um predador através da presa até o produtor primário 

(efeito top-down) ou primeiramente do produtor primário afetando indiretamente o 

predador de topo (efeito bottom-up). Os efeitos de uma espécie sobre outra, mediados 

por uma terceira espécie são denominados efeitos indiretos (Wootton 1994). Estes 

efeitos em cascatas, denominados top-down, possuem importância para a estrutura e 

produtividade das comunidades ecológicas e, portanto, são muito estudados por 

ecólogos para elucidar sua prevalência na natureza (Paine 1980, Polis et al. 2000, Suttle 

2003, Terborgh & Estes 2010). A cascata trófica pode ocorrer quando um predador 

reduz a abundância de sua presa, o que tem efeito cascata no nível trófico abaixo, de 

modo que os recursos da própria presa aumentam em abundância. O efeito top-down, 

quando promovido pelas aranhas, por exemplo (i.e., predador de topo ou predador-

chave), reduz a abundância de herbívoros resultando em um aumento na produtividade e 

conseqüentemente na melhora da aptidão do produtor primário (Romero & 

Vasconcellos-Neto 2004). Além desta visão clássica de predação, em que predadores 

provocam efeitos em cascata quando consomem suas presas (i.e. efeito indireto mediado 

pela densidade), outros efeitos transmitidos por predadores seriam de forma não letal, 

em que, atributos do predador provocam respostas comportamentais anti-predatórias em 

suas presas, o que afetaria toda a rede de interações tróficas por ela interligadas (i.e. 

efeito indireto mediado por atributos da presa) (Schmitz 1998, Werner & Peacor 2003, 

Terborgh & Estes 2010).   
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Os efeitos da predação podem variar de acordo com o modo de forrageio do 

predador (i.e. se possuem estratégia do tipo senta-e-espera ou são caçadores ativos) 

(Schmitz 2009), sendo que, predadores que permanecem por longo período sobre 

determinado sítio (e.g., aranhas Thomisidae) podem exercer maior impacto direto na 

abundância de polinizadores quando comparado a predadores que vagueiam a longas 

distâncias (e.g. aves) (Suttle 2003, Werner & Peacor 2003). O comportamento 

adaptativo de esquiva (Stoks et al. 2003) exibido pelos polinizadores pode ser exercido 

devido ao reconhecimento da presença do predador, sendo que este pode ser notado 

através de caracteres morfológicos (Freitas e Oliveira 1996, Gonçalves-Souza et al. 

2008, Romero et al. 2011), do comportamento de agressividade (Ness 2006, Ings & 

Chittka 2009), bem como odores químicos (Dicke & Grostal 2001), fornecendo assim 

informações decisivas e confiáveis sobre o risco de predação (Lima 1998). Aranhas da 

família Thomisidae são tipicamente encontradas forrageando em flores ou folhas de 

diversas espécies de plantas (Foelix 1996). Essas aranhas tendem a escolher seu sítio de 

forrageio baseado na disponibilidade de itens alimentares (Morse & Fritz 1982, Morse 

1984), sendo que, em sítios ótimos de forrageio elas se alimentam indiscriminadamente 

de diversos grupos de artrópodes (Dean et al. 1987, Agnew & Smith 1989, Morse 

2007). Fêmeas de diversas espécies de aranhas Thomisidae têm a plasticidade de 

adaptarem sua coloração corporal para a coloração das flores nas quais elas forrageiam. 

Presume-se que este comportamento é uma forma desses predadores evitarem o 

reconhecimento pelos visitantes florais, sendo assim, as presas, possivelmente serão 

capturadas mais facilmente por esses predadores (Oxford & Gillespie 1998), apesar de 

estudos contestarem esta hipótese (Brechbühl et al. 2010, Defrize et al. 2010). As 

espécies de tomisídeos do gênero Misumenops têm sido estudadas em diferentes 

sistemas devido à sua ampla distribuição geográfica. A espécie Misumenops schlingeri 
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(Araneae, Thomisidae) é predador comum em flores de Leucanthemum vulgare 

(Asteraceae); essas aranhas predam por comportamento de emboscada principalmente 

espécies de lepidópteros, dípteros e himenópteros que visitam as inflorescências em 

busca de néctar (Morse 1984). Já a espécie M. argenteus (Rinaldi) (Thomisidae) ocorre 

em muitas espécies de plantas, mas utiliza preferencialmente inflorescências de 

Trichogoniopsis adenantha (DC.) como sitio de forrageio (Romero & Vasconcellos-

Neto 2004). A presença desta aranha sobre esta planta reduz em muito as taxas de 

herbivoria floral, o que contribui para o aumento da aptidão da planta (Romero & 

Vasconcellos-Neto 2004). Dentre os principais grupos de insetos visitantes florais, os 

himenópteros são reconhecidos pela sua alta capacidade de reconhecimento de sinais 

visuais, como forma, simetria, coloração e também sinais olfatórios das flores que estes 

visitam (Helling et al. 2004, Wignall 2006, Gonçalves-Souza et al. 2008, Romero et al. 

2011). Portanto, espera-se que predadores pouco crípticos sejam mais reconhecidos e 

evitados por insetos visitantes florais e himenópteros sejam os que melhor reconheçam 

e evitem os traços morfológicos do predador. 

Plantas com flores são recursos extremamente ricos na natureza, atraindo 

simultaneamente uma grande variedade de organismos tanto mutualistas (e.g., 

polinizadores) quanto antagonistas, como herbívoros, saqueadores de pólen e 

predadores de sementes (Karban & Baldwin 1997, Cariveau et al. 2004), enfrentando 

assim um trade-off na atratividade destes organismos (Galen 1999, Cariveau 2004). A 

herbivoria pode desempenhar papel importante tanto na reprodução individual quanto 

na diversidade de plantas, sendo responsável por grande parte da riqueza vegetal e 

complexidade de interações existentes nos sistemas terrestres (Ohgushi 2005). Além 

disso, herbívoros foliares podem decrescer a aptidão da planta tanto por efeitos diretos 

(Marquis 1984, Quesada et al. 1995, Strauss et al. 1996; Lehtila & Strauss 1999; Avila-
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Sakar et al. 2003), como por efeitos indiretos sobre o sucesso reprodutivo da planta 

(Ohgushi 2005). Como exemplo de efeito indireto, a herbivoria foliar pode provocar 

alterações nos traços florais, tornando a flor menos atrativa e, desse modo, menos 

visitada por polinizadores (Strauss 1997; Lehtila & Strauss 1999; Mothershead & 

Marquis 2000), já que há uma ligação direta entre a qualidade dos traços da flor e a 

quantidade e duração da visitação de insetos visitantes florais (Suárez et al. 2009). 

Adicionalmente, danos foliares podem afetar o comportamento de polinizadores através 

de estímulos químicos induzidos pelo dano (Kessler & Halitschke 2009, Kessler et al. 

2011, Lucas-Barbosa et al. 2011 ), podendo repelir ou mesmo atrair insetos visitantes 

florais (Goyret et al. 2007) por alteração na produção de componentes voláteis da flor  

(Theis et al. 2009, Kessler et al. 2011). Os componentes orgânicos voláteis (COVs) são 

utilizados para avaliação do local de forrageio por uma grande variedade de organismos 

que interagem com plantas, como polinizadores (Kessler & Halitschke 2009, Kessler et 

al. 2011), herbívoros (Kessler et al. 2010), além de predadores e parasitóides (Lucas-

Barbosa et al. 2011, Pareja et al. 2012). Além das folhas, a herbivoria pode atingir 

outros tecidos, como sementes (Louda 1983; Cariveau et al. 2004), raízes (Blossey & 

Hunt-Joshi 2003; Hladun & Adler 2009) e flores (Krupnick & Weis 1999; McCall & 

Irwin 2006; McCall 2008; Oguro & Sakai 2009). Entre os possíveis efeitos de 

herbívoros florais, estes podem danificar tecidos reprodutivos acessórios, tais como 

brácteas, pétalas e sépalas, causando modificações nos traços florais (e.g., simetria) e 

redução no sucesso reprodutivo indiretamente por meio do decréscimo nas visitas de 

polinizadores (McCall & Irwin 2006, Cardel & Koptur 2010, Botto-Mahan et al. 2011), 

ou de forma direta como resultado dos custos fisiológicos dos danos causados (Karban 

& Strauss 1993, Krupnick & Weis 1999, McCall 2008). Portanto, é esperado que danos 

florais e foliares decresçam a visitação de polinizadores, podendo afetar negativamente 
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os componentes de aptidão da planta. Estes efeitos podem ser potencializados com a 

presença de predadores que utilizam as flores como sítio de forrageamento (e.g. aranhas 

tomisídeos). Até o momento, nada se sabe sobre os efeitos combinados de risco de 

predação e herbivoria floral e foliar sobre comportamentos de polinizadores e sucesso 

reprodutivo de plantas. 

Utilizando a planta arbustiva Rubus rosifolius (Rosaceae), investigamos efeitos 

indiretos de herbívoros florais e foliares, bem como do risco de predação por aranhas 

tomisídeos no comportamento de visita e fuga de insetos visitantes florais, e se estes 

efeitos atingem os componentes de aptidão da planta. Especificamente, buscamos 

responder as seguintes questões: (1) Danos florais, alterando a simetria da flor, e risco 

de predação decrescem a visita de polinizadores e conseqüentemente a aptidão da 

planta? (2) Danos foliares e risco de predação interferem no comportamento de 

polinizadores com consequência para a aptidão da planta? (3) A habilidade em 

reconhecer e evitar flores com dano floral, dano foliar e risco de predação varia entre 

diferentes grupos de insetos visitantes florais? Adicionalmente, investigamos os efeitos 

de predadores não-crípticos no comportamento de insetos visitantes florais e a 

capacidade destes insetos em reconhecerem e evitar traços morfológicos de predadores. 

Mais especificamente, investigamos se grupos diferentes de insetos visitantes florais 

reconhecem e evitam flores com risco de predação, e se este grau de reconhecimento 

varia entre flores com aranhas tomisídeos reais e flores com modelos artificiais 

(Capítulo 2).  
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Resumo 

Embora a presença de predadores e a herbivoria influenciem tanto o 

comportamento de polinizadores quanto a aptidão da planta, até o momento nenhum 

estudo avaliou a intensidade e os efeitos interativos da predação e danos florais (i.e. 

assimetria) e foliares no comportamento de visitantes florais e na aptidão de plantas. 

Utilizando a planta arbustiva Rubus rosifolius (Rosaceae), investigamos efeitos 

indiretos de danos florais e foliares, bem como do risco de predação por aranhas 

tomisídeos no comportamento de visita e fuga de insetos visitantes florais, e se estes 

efeitos atingem os componentes de aptidão da planta O dano floral (i.e. assimetria) 

decresceu a visitação dos insetos visitantes florais, exceto para dípteros+lepidópteros, 

enquanto o risco de predação tanto decresceu a visitação quanto aumentou a fuga dos 

insetos visitantes florais. Himenópteros foram mais eficientes em reconhecer e evitar 

assimetria floral e risco de predação quando comparado a dípteros e lepidópteros. Neste 

caso apenas os efeitos do predador se estenderam em cascata até a planta, decrescendo 

sua aptidão. O dano foliar e risco de predação aumentou a taxa de fuga dos insetos 

visitantes florais em geral e de himenópteros, porém não afetou no comportamento de 

lepidópteros. Adicionalmente, houve interação entre o predador e dano foliar na fuga 

dos insetos de forma geral e de himenópteros, em que o efeito do risco de predação foi 

aparentemente amortecido pelo dano nas folhas. A visitação dos insetos não foi 

influenciada pelo dano foliar, apenas pela presença do predador, que também teve forte 

efeito sobre a evitação dos insetos polinizadores, com exceção para lepidópteros. Estes 

efeitos, no entanto não afetaram a aptidão da planta. A análise conjunta dos efeitos que 

possam afetar tanto o comportamento de polinizadores, quanto à aptidão de plantas são 

de extrema importância pra um melhor entendimento dos processos ecológicos 
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envolvidos no sistema planta-polinizador, já que ambas as interações são comuns na 

natureza e ocorrem de forma simultânea.  

Palavras-chave: Herbivoria floral, herbivoria foliar, aptidão de plantas, 

polinizadores, efeitos indiretos, efeitos não-letais, risco de predação 

 

 

Abstract 

Although both predators and herbivores influence pollinator behavior and plant fitness, 

to date no study has evaluated the strength and interacting effects of predation and floral 

(i.e. floral asymmetry) or foliar damage on flower visitors and plant fitness. In this study 

we used the shrub Rubus rosifolius (Rosaceae) in order to investigate the floral and leaf 

damages and the crab spiders predation risk indirect effects in visitation and avoidance 

behavior of insects flowers visitors, and if these effects affect the plant fitness 

components. Petal damage causing asymmetric flowers decreased insects flower visitors 

visitation, except for Diptera+Lepidoptera; predation risk (artificial crab spider) 

decreased insect visitation and avoidance rates. Hymenoptera were more efficient in 

recognizing and avoiding floral asymmetry and predation risk compared to Diptera and 

Lepidoptera. In this case only the effects of predator cascaded down to the plant, 

decreasing its fitness. The leaf damage and predation risk increased total insect visitors 

and Hymenoptera avoidance rate, but did not affect Lepidoptera behavior. Additionally, 

there was interaction between predator and leaf damage in general visiting insects and 

Hymenoptera avoidance, which the effect of predation risk was apparently dampened by 

leaf damage. Insect visitation was not affected by leaf damage, only by predator 

presence, which also had a strong effect on the pollinating insects avoidance, except for 

Lepidoptera. These effects, however did not affect plant fitness. An analysis of the 
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effects that can affect both the behavior of pollinators, as to fitness of plants are 

extremely important for a better understanding of ecological processes involved in 

plant-pollinator system, since both interactions are common in nature and occur 

simultaneously. 

Key-words: floral herbivory, foliar herbivory, plant fitness, pollinators, indirect effects, 

non-consumptive effects, predation risk 

 
 

 

INTRODUÇÃO 
 

Efeitos indiretos são definidos como efeitos de uma espécie sobre outra, 

mediadas por uma terceira espécie (Wootton 1994). As consequências de interações 

indiretas na dinâmica das teias alimentares têm recebido especial atenção nos últimos 

anos (Stocks et al. 2003, Knight et al. 2005). A visão clássica enfatiza que as espécies 

de predadores podem transmitir efeitos indiretos por toda a teia alimentar; esses efeitos 

podem ser de dois tipos: i) os efeitos resultantes de interações indiretas mediadas pela 

densidade, ou seja, predadores interagem de forma a consumir suas presas (Romero & 

Koricheva 2011), decrescendo-a em abundância ou, ii) efeitos de interações indiretas 

mediadas por atributos, em que predadores influenciam no comportamento de presas, 

porém, sem consumi-las; neste caso, as presas evitam, por exemplo, sítios com alto 

risco de predação através de reconhecimento de traços do predador  (Schmitz 1998, 

Gonçalves-Souza et al. 2008, Romero et al. 2011). 

Insetos que consomem pólen e néctares florais sofrem risco constante de 

predação por outros artrópodes que utilizam flores como sítio de forrageamento 

(Robertson & Maguire 2005). Dentre estes artrópodes predadores, destacam-se as 
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aranhas da família Thomisidae, que comumente habitam flores de diversas espécies de 

plantas (Foelix 1996), tipicamente caçando insetos utilizando para isso suas pernas 

anteriores de formato raptorial (Suttle 2003, Morse 2007). Essas aranhas tendem a 

escolher seu sítio de forrageio baseado na disponibilidade de itens alimentares (Morse 

& Fritz 1982, Morse 1984), sendo que, em sítios ótimos de forrageio elas se alimentam 

indiscriminadamente de diversos grupos de artrópodes (Dean et al. 1987, Agnew & 

Smith 1989, Morse 2007). Uma vez sobre flores, tais predadores podem interferir 

diretamente no comportamento dos polinizadores e diminuir indiretamente a aptidão da 

planta (Suttle 2003, Dukas & Morse 2005, Gonçalves-Souza et al. 2008). O tipo de 

comportamento de forrageio utilizado por aranhas tomisídeos (i.e. senta-e-espera) pode 

exercer maior impacto direto na abundância de presas quando comparado a predadores 

que vagueiam a longas distâncias, como aves e outros animais voadores (Suttle 2003). 

Tal efeito pode ocorrer devido à redução do número de visitantes florais de forma 

consumível pelo predador (interações indiretas mediadas pela densidade de presas) ou 

por alteração comportamental, como respostas anti-predatórias desencadeadas pelos 

polinizadores frente ao risco de predação (interações indiretas mediadas por atributos 

comportamentais dos polinizadores) (Cartar 1991, Lima 1991, Craig 1994, Dukas 2001, 

Dukas & Morse 2003, Gonçalves-Souza et al. 2008, Romero et al. 2011). 

Em populações naturais plantas com flores vivenciam interações simultâneas 

tanto com mutualistas (e.g., polinizadores) quanto com antagonistas, como herbívoros, 

saqueadores de pólen e predadores de sementes (Karban & Baldwin 1997, Cariveau et 

al. 2004). A herbivoria pode ter uma influência importante tanto na reprodução da 

planta quanto no seu crescimento populacional (Louda 1983; Marquis 1984). 

Herbívoros foliares podem decrescer a aptidão da planta tanto por efeitos diretos sobre a 

produção de sementes e número de grãos de pólen, afetando-a de forma imediata 
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(Marquis 1984, Quesada et al. 1995, Strauss et al. 1996; Lehtilä and Strauss 1999; 

Avila-Sakar et al. 2003), como por efeitos indiretos através de decréscimos na qualidade 

floral e, conseqüentemente, na preferência e/ou eficiência de polinizadores  

(Mothershead & Marquis 2000). Portanto, a herbivoria foliar pode reduzir a visita de 

polinizadores por alterações nos traços florais (Strauss 1997; Lehtila & Strauss 1999; 

Mothershead & Marquis 2000). Os principais efeitos provocados por herbívoros foliares 

que poderiam afetar a efetividade dos polinizadores são atraso do período de floração 

(Marquis 1988, Frazee & Marquis 1994, Juenger & Bergelson 1997), redução do 

número de flores (Karban & Strauss 1993, Quesada et al. 1995, Juenger & Bergelson 

1997, Lehtilä & Strauss 1999, Mothershead & Marquis 2000), decréscimo no tamanho 

da flor (Strauss et al. 1996, Strauss 1997, Mothershead & Marquis 2000) e redução na 

qualidade ou quantidade da recompensa ao polinizador (Quesada et al. 1995, Strauss et 

al 1996, Mothershead & Marquis 2000). Efeitos variáveis têm sido detectados em 

estudos sobre influências de herbivoria foliar sobre a produção de pólen. Dependendo 

do tempo despendido na alimentação e da intensidade, herbívoros podem reduzir 

(Quesada et al 1995; Ávila-Sahar et al 2003), não exercer efeito algum (Ávila-Sakar et 

al. 2003) ou aumentar a produção de pólen nas plantas (Ávila-Sakar & Stephenson 

2006). Danos foliares podem ainda afetar o comportamento de polinizadores através de 

estímulos químicos induzidos pelo dano (Kessler & Halitschke 2009, Kessler et al. 

2011, Lucas-Barbosa et al. 2011), podendo repelir ou mesmo atrair insetos visitantes 

florais (Goyret et al. 2007) por alteração na produção de componentes voláteis da flor  

(Theis et al. 2009, Kessler et al. 2011). Os componentes orgânicos voláteis (COVs) são 

utilizados para avaliação do local de forrageio por uma grande variedade de organismos 

que interagem com plantas, como polinizadores (Kessler & Halitschke 2009, Kessler et 

al. 2011), herbívoros (Kessler et al. 2010), além de predadores e parasitóides (Lucas-
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Barbosa et al. 2011, Pareja et al. 2012). Adicionalmente, os efeitos de danos foliares 

podem variar entre plantas masculinas, femininas ou hermafroditas (Lehtilä & Strauss 

1999, Strauss et al. 2001, Narbona & Dirzo 2011). 

Além da herbivoria foliar, as plantas recebem danos em outros tecidos, como 

sementes (Louda 1983; Cariveau et al. 2004), raízes (Blossey & Hunt-Joshi 2003; 

Hladun & Adler 2009) e flores (Krupnick & Weis 1999; Wolfe 2002; McCall & Irwin 

2006; McCall 2008; Oguro & Sakai 2009). Florivoria é qualquer dano causado por 

consumidores em brotos florais em desenvolvimento ou em flores maduras antes da 

formação da cobertura das sementes e inclui danos às brácteas, sépalas, pétalas, 

estames, pistilos, assim como pólen e óvulos (McCall & Irwin 2006). Tal consumo pode 

em alguns casos causar danos quase que completos na produção de sementes da planta 

(Wolfe 2002, Riba-Hernandez & Stoner 2005), além de possuir efeitos diferentes nos 

órgãos vegetais em diferentes estágios de desenvolvimento (Oguro & Sakai 2009). Há 

duas maneiras pelas quais florívoros podem decrescer a aptidão da planta: eles podem 

destruir tecidos reprodutivos primários, tais como pistilos, anteras e ovários, assim 

reduzindo diretamente o número de gametas (Maron et al. 2002, Wise & Cummins 

2002, Althoff et al. 2005). Alternativamente, florívoros podem danificar tecidos 

reprodutivos acessórios, tais como brácteas, pétalas e sépalas, causando modificações 

nos traços florais (e.g., simetria) e redução no sucesso reprodutivo indiretamente por 

meio do decréscimo nas visitas de polinizadores (McCall & Irwin 2006, Cardel & 

Koptur 2010, Botto-Mahan et al. 2011); ou de forma direta como resultado dos custos 

fisiológicos dos danos causados (Karban & Strauss 1993, Krupnick & Weis 1999, Adler 

2000, McCall 2008). Danos a pétalas ou sépalas podem alterar a aparência tanto de 

flores individuais como de inflorescências, as quais também podem impedir a visita de 

polinizadores (Karban & Strauss 1993, McCall 2008), sendo que este efeito pode ser 
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mais intenso se a florivoria resultar em corolas assimétricas, já que a preferência dos 

polinizadores pode variar em corolas com simetria radial ou bilateral (Möller 1995, 

Neal et al. 1998, Wignall et al. 2006), ou se a região danificada for utilizada como guia 

de néctar (Botto-Mahan et al. 2011).  

A herbivoria é responsável por grande parte da riqueza vegetal e complexidade 

de interações existentes nos sistemas terrestres (Ohgushi 2005), mesmo assim, a maioria 

dos experimentos e trabalhos teóricos sobre essa interação tem sido concentrada em 

danos foliares (McCall & Irwin 2006, McCall 2008). Os efeitos de florivoria são pouco 

estudados até o momento, apesar de estudos mostrarem serem relativamente comuns na 

natureza (McCall & Irwin 2006). Adicionalmente, embora a presença de predadores 

(i.e., aranhas) em flores seja conspícua, até onde vai nosso conhecimento poucos 

estudos foram desenvolvidos para verificar qual o papel desses predadores nas relações 

mutualísticas entre polinizadores e plantas com flores de regiões tropicais (Romero & 

Vasconcellos Neto 2004, Morse 2007, Gonçalves-Souza et al. 2008). Além disso, nada 

se sabe quais são os efeitos combinados de risco de predação e herbivoria floral e foliar, 

bem como sobre comportamentos de polinizadores e sucesso reprodutivo de plantas. 

Espera-se que danos foliares e florais simulando respectivamente hebivoria foliar e 

florivoria, aliados ao risco de predação por aranhas da família Thomisidae sobre flores, 

afetem negativamente a aptidão de plantas por meio de efeitos indiretos na escolha de 

sítios de polinização por insetos visitantes florais.  Neste estudo investigamos a 

intensidade dos efeitos da presença de predadores em flores, da herbivoria floral e 

foliar, bem como suas interações, no comportamento de insetos visitantes florais e 

aptidão de plantas. Especificamente, foram abordadas as seguintes questões: (1) Danos 

florais (i.e. assimetria) e risco de predação decrescem a visita de polinizadores e 

conseqüentemente a aptidão da planta? (2) Danos foliares e risco de predação interferem 
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no comportamento de polinizadores com consequência para a aptidão da planta? (3) A 

habilidade em reconhecer e evitar flores com dano floral, dano foliar e risco de predação 

varia entre diferentes grupos de insetos visitantes florais? 

 

Material e métodos 
Área de estudo e organismos 

Este trabalho foi realizado na Reserva Biológica da Serra do Japi, situada a oeste 

do Planalto Atlântico próximo ao município de Jundiaí, SP. O relevo é caracterizado por 

altitudes que variam entre cerca de 700 e 1300 m acima do nível do mar (Santoro & 

Machado 1992). O clima é sazonal com média anual de temperatura variando entre 15,7 

ºC na parte mais alta e 19,2 ºC na parte mais baixa, respectivamente. O mês mais frio é 

julho com médias variando entre 11,8 ºC e 15,3 ºC e o mais quente é janeiro (18,4 ºC 

e 22 ºC) (www.jundiai.sp.gov.br). A vegetação é formada por floresta mesófila 

semidecídua de altitude, com transição para floresta mesófila semidecídua, além da 

presença de lajedos rochosos. 

Foi utilizada no estudo a planta arbustiva Rubus rosifolius (Rosaceae), a qual é 

amplamente distribuída em uma variedade de habitats tropicais, bem comum na Reserva 

Biológica da Serra do Japi. R. rosifolius possui altura que pode variar entre 1,0–2,0 

metros; possui folhas compostas pinadas, com 5 a 7 folíolos membranáceos; cada galho 

pode ter de 1 a 4 flores produzidas durante o ano, as quais são polinizadas por insetos. 

As flores são hermafroditas, brancas, com diâmetro variando de 1,8-2,0 centímetros e 

possuem cinco pétalas; são visitadas por uma ampla variedade de insetos, como dos 

grupos Lepidoptera, Hymenoptera e Diptera (Gonçalves-Souza et al. 2008). Gonçalves-

Souza et al. (2008) observaram nessa planta maior número de espécies da ordem 

Lepidoptera nos períodos amostrados, porém himenópteros foram os mais abundantes. 



 24 

R. rosifolius dependeu de polinização via insetos para maior sucesso reprodutivo, já que 

plantas que tiveram suas flores acessíveis a insetos visitantes florais desenvolveram 

infrutescências com maior biomassa e maior número de sementes que plantas nas quais 

os insetos foram impedidos de visitar. Estudos mostraram que outras espécies de Rubus 

também dependem de polinizadores para maior sucesso reprodutivo, aparentemente 

com síndrome de polinização entomofílica (Dalaplane & Mayer 2000, Mello-Pinheiro et 

al. 2011). Os frutos de R. rosifolius são uma importante fonte de alimento para uma 

variedade de aves e mamíferos frugívoros (e.g., Penelope sp; PAP Antiqueira, 

observações pessoais). 

 

Experimento I: Efeito da assimetria floral e risco de predação sobre insetos visitantes 

florais e sucesso reprodutivo da planta  

Para testar os efeitos individuais do dano floral (simulando florivoria), do risco 

de predação e das interações entre estes fatores no comportamento de escolha de flores 

por insetos polinizadores e na aptidão da planta, selecionamos e acompanhamos ao 

menos 100 plantas em campo, distribuídas independentemente. Ao surgirem os 

primeiros botões florais, estes foram revestidos com tecido de filó, evitando assim, 

danos florais prévios decorrentes de possíveis herbívoros, bem como fertilização dos 

óvulos antes do início do experimento. As plantas foram observadas diariamente e 

assim que estavam com as flores totalmente abertas foram feitas medidas do diâmetro 

do receptáculo floral (cm), tempo de floração em dias (nº de dias em que a flor estava 

aberta), número de folhas e número de flores das plantas experimentais para 

posteriormente serem utilizadas nas observações experimentais. Foram consideradas 

simétricas as flores sem alteração morfológica e assimétricas as flores que tiveram duas 

das cinco pétalas retiradas com auxílio de uma tesoura, simulando o efeito de herbívoros 
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florais. Foram retiradas pétalas vizinhas a fim de deixar a flor assimétrica 

bilateralmente, as quais estudos mostraram ser menos visitadas por insetos (Wignall et 

al. 2005). Para evitar qualquer possível efeito do dano floral que comprometesse o 

efeito da assimetria, ou seja, da influência de possíveis voláteis emitidos pelo tecido 

floral danificado e que possa afugentar ou atrair insetos (Lucas-Barbosa et al. 2011), 

também foi provocado dano nas extremidades das pétalas das flores simétricas com o 

auxílio de uma tesoura, porém sem afetar a simetria floral.  

Para observação de insetos visitantes florais foi realizado um experimento 

aleatorizado em blocos (n = 18), em que cada bloco era constituído de quatro unidades 

experimentais em que cada uma recebeu cada um dos os seguintes tratamentos: (1) 

controle (flor simétrica e sem aranhas (SIM)); (2) flor simétrica + aranha (SIM AR); (3) 

flor assimétrica sem aranha (ASS) e (4) flor assimétrica + aranha (ASS AR). Como 

modelo de predador, utilizamos aranhas tomisídeos artificiais, devido à facilidade de 

manuseio e manutenção e por ter o mesmo efeito que aranhas reais no comportamento 

dos insetos visitantes florais (ver Capítulo 2). Os modelos de aranhas artificiais foram 

inseridos apenas nas pétalas das flores para simular o modo de forrageio de Thomisidae. 

Desta forma o acesso das flores pelos visitantes florais não foi afetado. Para minimizar 

o efeito da disponibilidade de recursos selecionamos apenas flores novas, recém abertas, 

para o experimento. Todas as flores de cada bloco tiveram no mínimo 30 cm de 

distância para minimizar qualquer efeito das aranhas na taxa de visitação de outras 

flores controladas (i.e., flores sem aranhas). As flores experimentais foram observadas a 

uma distância de no mínimo 2 m para evitar qualquer influência do observador no 

comportamento dos insetos visitantes. As flores de cada bloco experimental foram 

observadas simultaneamente em quatro seções de 40 min cada, com intervalos de 10 

min entre as seções, totalizando 160 min de observações. O número de visitas, bem 
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como o numero de fugas nas flores pelos polinizadores, foram registrados em cada 

seção, mas posteriormente foram agrupados para as análises estatísticas. Foi definido o 

termo “visita’ quando o inseto pousou na flor ou permaneceu nesta por no mínimo 2 

segundos, e “fuga” quando o inseto voou em direção a flor, mas ao invés de pousar ele 

se esquivou e foi em direção a outra flor no local mais próximo ou foi embora.  

 Para testar os efeitos da herbivoria floral e do risco de predação na aptidão da 

planta foram utilizadas as mesmas plantas do experimento de observação do 

comportamento de visitantes florais. Após a senescência (estigmas murchos) as aranhas 

foram retiradas e as flores utilizadas então foram novamente revestidas com tecido de 

filó para evitar consumo por animais frugívoros (e.g. Penelope sp.). Após 

amadurecimento dos frutos estes foram coletados, armazenados separadamente em 

vasilhas de acrílico conforme tratamento utilizado e pesados em balança de precisão de 

10-4 gramas. O número de sementes foi contado com auxílio de lupa.  

 

Experimento II: Efeito do dano foliar e risco de predação sobre insetos visitantes 

florais e sucesso reprodutivo da planta  

Foram coletadas aleatoriamente 110 plântulas de R. rosifolius em campo, de 

tamanhos similares, e cultivadas em saquinhos para mudas tamanho grande em casa de 

vegetação na Reserva Biológica da Serra do Japi, Jundiaí, afim de protegê-las de 

qualquer efeito prévio de herbivoria. Além disso, foram plantadas ao menos 600 

sementes para serem cultivadas, como garantia de maturação das plantas, porém estas 

tiveram pouca germinação e crescimento muito lento, e por isso foram descartadas do 

experimento.  Ao atingirem o estagio juvenil metade das plantas coletadas em campo 

foram aleatoriamente designadas a terem 100% de seus folíolos cortados em 25% da 

área foliar sem danificar a nervura principal, em duas seções distanciadas cerca de dois 



 27 

meses entre si para formação de novas folhas. Ao formarem os primeiros botões florais, 

estes foram revestidos com tecido de filó para evitar danos florais prévios decorrentes 

de possíveis herbívoros que entrem na estufa. As plantas foram observadas diariamente 

e regadas; assim que estavam com as flores totalmente abertas, foram feitas medidas do 

número de folhas/planta, comprimento da planta (cm), diâmetro da flor (cm) e diâmetro 

do receptáculo floral (cm). Posteriormente, as plantas experimentais foram levadas a 

campo para observações experimentais 

   Para observação de insetos visitantes florais foi realizado um experimento 

aleatorizado em blocos, em que cada bloco foi constituído de quatro plantas (i.e. flores) 

experimentais, aleatoriamente designadas a receber os seguintes tratamentos: (1) 

controle (flor de planta sem dano foliar e sem aranhas); (2) flor de planta com dano 

foliar + aranha; (3) flor de planta com dano foliar sem aranha e (4) flor de planta sem 

dano foliar + aranha. Os métodos para descrição de comportamentos de visitantes 

florais foram os mesmos descritos previamente. Neste experimento utilizamos as 

mesmas plantas para avaliações dos comportamentos dos visitantes florais, bem como 

do sucesso reprodutivo. Após a senescência as flores utilizadas foram revestidas com 

tecido de filó para evitar consumo por animais frugívoros e após amadurecimento dos 

frutos estes foram coletados, armazenados separadamente em vasilhas de acrílico 

conforme tratamento utilizado e pesados em balança de precisão de 10-4 gramas. O 

número de sementes foi contado com auxílio de lupa. 

 

Análises estatísticas 

Os experimentos tiveram delineamento experimental aleatorizado em blocos.  

No experimento I, os dados referentes à visita e fuga dos visitantes florais (Total, 

Hymenoptera, Lepidoptera+Diptera), biomassa da infrutescência (g) e número de 
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sementes por infruescência foram analisados usando modelo linear misto (LME) fatorial 

de dois fatores (i.e., assimetria e risco de predação); os tratamentos tiveram efeito fixo e 

os blocos tiveram efeito aleatório. As covariáveis amostradas foram diâmetro do 

receptáculo floral, tempo de floração em dias (nº de dias em que a flor estava aberta), 

número de folhas e número de flores. Os modelos foram ajustados e depois comparados 

através de AICc (corrected Akaike Information Criterion) corrigido para pequenas 

amostras (Burnham & Anderson 1998),  em que o modelo que apresentou menor valor 

de AICc (Apêndice 1) foi utilizado na análise. No experimento II, os dados referentes à 

visita e fuga dos visitantes florais (Total, de himenópteros e lepidópteros), bem como 

biomassa da infrutescência e número de sementes também foram analisados usando 

modelos lineares mistos (LME) fatorial de dois fatores (i.e., Dano Foliar e Risco de 

Predação) em que os tratamentos tiveram efeito fixo e blocos tiveram efeito aleatório. 

As covariáveis amostradas para este experimento foram número de folhas/planta, 

comprimento da planta (cm), diâmetro da flor (cm) e diâmetro do receptáculo floral 

(cm). Os modelos também foram ajustados e depois comparados através de AICc 

(corrected Akaike Information Criterion), em que o modelo que apresentou menor valor 

de AICc (Apêndice 2) foi utilizado na análise. As variáveis resposta foram 

transformadas em log quando necessário (para distribuições não normais) (Pinheiro & 

Bates 2000, Zuur et al. 2009). Para controlar a violação de homogeneidade, foi 

utilizada, em ambos os experimentos, a função varIdent que permite modelar variações 

diferentes para cada nível de um fator e pode ser usado para ajustar o modelo 

heterocedástico para os dados (Pinheiro & Bates 2000, Zuur et al. 2009).  

Posteriormente, foi realizada ANOVA para verificar a significância dos termos de efeito 

fixo do modelo. Estas análises foram realizadas utilizando o pacote nlme com a função 
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lme. Todas as análises estatísticas foram realizadas utilizando o ambiente e linguagem R 

versão 2.10.1 (R developmental core team, 2010, http://www.Rproject.org). 

 

Resultados 

 

Experimento I: Efeito da assimetria floral e risco de predação sobre insetos visitantes 

florais e sucesso reprodutivo da planta  

A fim de verificar a freqüência de ocorrência de aranhas tomisídeos em flores 

simétricas e assimétricas de R. rosifolius foram inspecionadas cerca de 200 flores. 

Observou-se que em flores simétricas a freqüência de aranhas foi de 5,1%, e em flores 

assimétricas de 4,7 %, mostrando que aranhas tomisídeos ocorrem tanto em flores 

simétricas quanto em flores assimétricas. 

O número total de visitantes florais registrados nas observações experimentais 

foi de 41 morfoespécies (Apêndice 3), sendo a ordem Lepidoptera (Fig. 1F) a que a 

apresentou maior riqueza com 19 morfoespécies (46,34%), seguida por Hymenoptera 

com 16 morfoespécies (39,02%) e Diptera com seis morfoespécies (14,63%). 

Entretanto, apesar de possuir maior riqueza, o número de visitação de lepidópteros foi 

muito reduzido, assim como o de dípteros, sendo que himenópteros foram os que mais 

visitaram as plantas estudadas. Desse modo, dípteros e lepidópteros foram agrupados 

para a realização das análises estatísticas. 

O dano floral e risco de predação sobre visitação de insetos visitantes florais 

mostraram que tanto a simetria da flor (F1,49=11,774, P=0,001, Tabela 1, Fig.2A) quanto 

a presença do predador (F1,49=20,886, P<0,001, Tabela 1, Fig.2A) influenciaram no 

comportamento dos visitantes totais, mas sem a interação entre estes efeitos 

(F1,49=2,891, P=0,095, Tabela 1, Fig.2A). Entretanto, houve preferência dos visitantes 
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florais tanto para flores com menor tempo de floração (F1,49=7,450, P=0,009, Tabela 2), 

quanto de maior diâmetro do receptáculo floral (F1,49=4,171, P=0,046, Tabela 2). 

Analisando os efeitos de simetria e predação de forma geral, observou-se que visitação 

total foi 44% menor em flores assimétricas do que em flores simétricas e 40% menor 

em flores com o predador em comparação com as flores nas quais este está ausente. 

Assim como na visita total, na visitação de himenópteros também houve influência 

tanto a simetria da flor quanto a presença do predador (Tabela 1, Fig.2A). Neste grupo a 

visita foi 42% menor em flores assimétricas do que em flores simétricas (F1,51=12,500, 

P<0,001) e 28% menor em flores com o predador em comparação com as flores nas 

quais este estava ausente (F1,51=7,738, P=0,007). Ainda para himenópteros, não houve 

influencia significativa do tempo de floração na visitação destes insetos (F1,51=3,479, 

P=0,068). Para a visitação do grupo composto por Diptera + Lepidoptera, as variáveis 

preditoras selecionadas por AICc  foram risco de predação e tempo de floração (Tabela 

1, ver também Apêndice 1).  Para estes grupos a taxa de visitas foi 64% menor em 

flores assimétricas do que em flores simétricas e cerca de três vezes menor em flores 

com o predador em comparação às flores em que este estava ausente (F1,51=14,585, 

P<0,001, Fig. 2A). Além disso, houve preferência na visita deste grupo por flores com 

menor tempo de floração (F1,51=6,029, P=0,017). Apesar de aparentemente a assimetria 

da flor ter exercido um efeito forte na visitação do grupo composto por dípteros+ 

lepidópteros (i.e. 64%), esse efeito não foi considerado um bom preditor para o modelo 

em questão (ΔAIC= 1,36, ωAICc=0,12, ver Apêndice 1). Uma possível explicação para 

isso seria o baixo número de ocorrências destes grupos durante o período experimental. 

Quanto à fuga dos insetos visitantes florais, os efeitos que melhor explicam a 

variação entre os tratamentos foram risco de predação (Fig. 2B, Tabela 1), diâmetro do 

receptáculo floral (F1,51=4,833, P=0,032) e o número de folhas (AICc=34,65, 
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ωAICc=0,20), que no entanto não influenciou a visitação de forma significativa 

(F1,51=1,610, P=0,210). A assimetria aumentou o número de fuga total em 

aproximadamente 5% em relação a flores simétricas, não sendo considerada uma boa 

preditora para variação na evitação total de insetos entre os tratamentos (ΔAICc= 1,36, 

ωAICc=0,12, Fig.2B). Entretanto, o risco de predação aumentou em 62% a fuga em 

relação a flores sem a presença do predador (F1,51=57,179, P<0,001). Para a evitação de 

himenópteros as variáveis que melhor explicam a variação entre os tratamentos também 

foram risco de predação, diâmetro do receptáculo floral e número de folhas 

(AICc=34,65,  ωAICc=0,20). A assimetria aumentou a fuga em aproximadamente 2% 

em relação a flores simétricas, também não sendo considerada uma boa preditora para 

explicar a variação na evitação destes insetos entre os tratamentos (ver Apêndice 1). 

Ainda para himenópteros, o risco de predação aumentou em 64% a evitação em relação 

a flores sem a presença do predador (F1,51=57,179, P<0,001, Fig. 2B) e o diâmetro do 

receptáculo a influenciou negativamente (F1,51=4,833, P=0,032), diferentemente do 

número de folhas que não afetou de forma significativa a fuga deste grupo (F1,51=1,610, 

P=0,201). Já para dípteros+lepidópteros, a assimetria não afetou efetivamente a fuga 

destes insetos (ΔAICc=295,39,  ωAICc=1,69). O risco de predação foi apontado como a 

melhor variável para explicar a variação entre os tratamentos (AICc=293,70,  

ωAICc=0,23) e aumentou a evitação em 40% (F1,50=5,728, P=0,020).   

Ao investigar os efeitos da assimetria floral e risco potencial de predação sobre 

os componentes de aptidão de R. rosifolius observou-se, para a biomassa fresca das 

infrutescências, que o  modelo com o efeito da assimetria não foi considerado bom 

preditor para explicar a variação neste componente de aptidão da planta (ΔAICc=0,84,  

ωAICc=0,18),  apesar da assimetria (ASS AR 0,7563 ± 0,4441 g; ASS 1,2002 ± 0,2126 

g) decrescer a biomassa em 10,5% em relação a flores simétricas (SIM AR 0,9119 ± 
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0,3341g; SIM 1,2749 ± 0,3790 g, média ± DP). Entretanto, a presença do predador 

decresceu em 32,6% a biomassa de infrutescências quando comparado àqueles 

provenientes de flores sem a presença do predador (F1,33=21,508, P<0,001, Fig. 3A). 

Apesar do número de sementes ter sido 14,2% maior nos frutos provenientes de flores 

simétricas (SIM AR 269,83 ± 90,48 sementes; SIM 346,42 ± 40,92 sementes, média ± 

DP) comparado aos de flores assimétricas (ASS AR 207,75 ± 119,20; ASS 320,83 ± 

71,05), este efeito não foi significativo (F1,33=1,330, P=0,257, Fig. 3B). Entretanto, este 

número foi 28,4% maior em frutos provenientes de flores sem a presença do predador 

em relação aos de flores as quais este estava presente (F1,33=7,620, P=0,009, Fig. 3B).  

 

Experimento III: Efeito do dano foliar e risco de predação sobre insetos visitantes 

florais e sucesso reprodutivo da planta  

 O número total de insetos visitantes florais registrados nas observações 

experimentais foi de 33 morfoespécies (Apêndice 3), sendo 12 morfoespécies de 

lepidópteros (36,37%) e 21 de himenópteros (63,63%).  

A visitação total dos insetos visitantes florais foi aproximadamente 79% menor 

em flores com o predador em comparação com as flores nas quais este estava ausente 

(F1,27=57,255, P<0,001, Fig. 4A), também sendo influenciada pelo diâmetro da flor 

(F1,27=22,926,  P<0,001), mas não pelo número de folhas da planta (F1,27=3,632,  

P=0,067). O efeito do dano foliar não influenciou na visitação total dos insetos 

(ΔAICc=2,85,  ωAICc=0,08), o mesmo acontecendo para himenópteros (ΔAICc=2,87,  

ωAICc=0,09) e lepidópteros (ΔAICc=3,05,  ωAICc=0,08) (ver Apêndice 2). Entretanto, 

o número de visitas de Hymenoptera foi 78% menor em flores com predadores quando 

comparadas com flores sem aranha (F1,27=57,159, P<0,001, Fig. 4A), além de, 

aparentemente, também ter ocorrido uma preferência por flores de maior diâmetro 
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(F1,27=22,998, P<0,001), porem sem sofrer influência do número de folhas da planta 

(F1,27=3,816, P=0,061). Já o número de visitas de lepidópteros foi cerca de três vezes 

menor em flores com o predador em comparação a flores as quais estes se encontravam 

ausentes (F1,22=12,499, P=0,002, Fig. 4A), sendo também influenciado pelo número de 

folhas da planta (F1,22=4,341, P=0,049) (Tabela 2). 

Quanto à taxa de fuga dos insetos visitantes florais, flores de plantas que 

sofreram dano foliar apresentaram fuga total 16% maior que em flores de plantas 

íntegras (F1,27=23,802, P<0,001, Fig. 4B).  O risco de predação aumentou em 26% a 

fuga em relação a flores sem a presença do predador (F1,27=7,888, P=0,009, Fig. 4B), 

ocorrendo também efeito da interação entre os fatores (F1,27=5,045, P=0,033, Fig. 4B). 

Para himenópteros, flores de plantas que sofreram dano foliar também apresentaram 

taxa de fuga 16% maiores que em flores de plantas íntegras (F1,27=21,565, P<0,001, Fig. 

5B); já as flores com a presença de predadores tiveram evitação 27% maior que as 

flores nas quais estes estavam ausentes (F1,27=7,535, P=0,010, Fig. 4B), também 

ocorrendo efeito da interação entre dano foliar e risco de predação (F1,27=4,654, 

P=0,040, Fig. 4B). Em relação à fuga de lepidópteros não houve influência significativa 

nem do predador (ΔAICc=1,36,  ωAICc=0,12) nem do dano foliar (ΔAICc=1,36,  

ωAICc=0,12).   

Os efeitos de dano foliar e risco de predação não foram considerados bons 

preditores para explicar a pequena variação tanto na biomassa das infrutescências 

(Predação: ΔAICc=22,16, ωAICc=0,11) (Planta com Dano 0,9403±0,4914g; 

Dano+Aranha 0,7556±0,4023g; Íntegra 0,8608±0,3045g e Íntegra+Aranha 

0,9175±0,5539g, média ± DP) (Fig. 5A)  quanto no número de sementes por 

infrutescência (Predação: ΔAICc=0,56, ωAICc=0,18) (Dano 186,3±84,4; Dano+Aranha 

162,7±86,1; Íntegra 180,5±77,5 e Íntegra+ Aranha 100,2±31,7, média ± DP) (Fig.5B), 
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não afetando assim os componentes de aptidão da planta (Fig. 5) (ver Apêndice 2). Para 

a variação os dados de biomassa da infrutescência, apesar do número de folhas ser 

considerada melhor variável explicativa (AICc=51,51, ωAICc=0,31), seu efeito não foi 

significante (F1,27=3,803, P=0,061). 

  

 

Discussão 

Os resultados do efeito do dano floral (i.e. assimetria floral) e do risco de 

predação sobre o comportamento de insetos visitantes florais mostraram que tanto a 

presença do predador quanto a assimetria floral decresceram o número de visitas totais, 

sendo que, o risco de predação também aumentou a evitação dos visitantes. Entretanto, 

como esperado, estes efeitos foram menos intensos ou inexistentes para dípteros e 

lepidópteros, principalmente em se tratando do efeito da assimetria floral. Observando-

se o comportamento de himenópteros, identifica-se um maior grau de reconhecimento 

tanto de traços florais quanto do risco de predação, o que influenciou no resultado de 

visitação e evitação de visitantes totais, já que o grupo foi o mais abundante no estudo. 

Insetos desta ordem são reconhecidos pela sua alta capacidade de reconhecimento de 

sinais visuais, como forma, simetria, coloração e também sinais olfatórios das flores que 

estes visitam (Helling et al. 2004, Wignall 2006). Entretanto, dípteros e lepidópteros, 

mesmo sendo pouco estudados em relação a suas capacidades cognitivas (Weiss 2004), 

possivelmente têm menor capacidade de reconhecimento visual que himenópteros 

(Gonçalves-Souza et al. 2008, Romero et al. 2011), apesar de lepidópteros utilizarem 

sinais visuais para distinguir sítios ótimos forrageio tanto em relação à folhagem 

(Rausher 1978) quanto à predadores em potencial (Sendoya et al. 2009). A evitação dos 

polinizadores diante de flores assimétricas pode ser explicada por uma possível 
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preferência por flores radialmente simétricas por parte destes insetos (Wignall et al. 

2005). Este tipo de simetria pode ser um indicador de qualidade floral (Krupnick et al. 

1999, Mothershead & Marquis 2000), possuindo maiores quantidades de recursos 

comparado a flores que não possuem, ou perderam, suas pétalas em parte, ou no todo. O 

dano floral, muitas vezes provocado por florívoros, além de reduzir a atividade de 

polinização de insetos visitantes florais (McCall 2008) podem afetar outros 

comportamentos destes polinizadores, como a preferência de alguns destes insetos em 

ovipor sobre flores sem danos nos estigmas (Horn & Holland 2010). Adicionalmente, a 

presença do predador influenciou o comportamento de visitação e evitação de todos os 

táxons de insetos estudados, diferentemente da assimetria floral, sugerindo que os traços 

do predador exerceram um efeito mais forte sobre o comportamento dos polinizadores 

do que o efeito apenas da assimetria (i.e. dano floral). Possivelmente, esta maior 

resposta comportamental de evitação diante de um predador em potencial seja devido à 

forte pressão exercida pela predação em si, em que a capacidade de detectar e evitar 

estes riscos permite que insetos visitantes florais diminuam a probabilidade de serem 

capturados, aumentando assim a aptidão de polinizadores como um todo (Ings & 

Chittka 2009, Abbot & Dukas 2009). Por outro lado, danos florais (i.e. flores 

assimétricas) apesar de em alguns casos alterarem a qualidade do recurso consumido 

(Krupnick et al. 1999), podem não ter um efeito tão forte, evolutivamente, quanto às 

interações do tipo predador presa. Adicionalmente, não houve efeito interativo entre o 

risco de predação e a assimetria floral no comportamento de visita e fuga dos insetos de 

visitantes florais, ou seja, flores assimétricas e com predadores exercem um efeito 

apenas aditivamente para estes fatores. Este comportamento de evitação de insetos 

diante de um risco potencial de predação em associação com danos florais, ao nosso 

conhecimento, não havia sido reportado anteriormente.  
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Além da influência no comportamento dos insetos que visitaram R. rosifolius, o  

risco de predação atingiu os componentes de aptidão da planta através de uma redução 

na biomassa de infrutescências e do número de sementes. Entretanto, o efeito da 

assimetria não foi forte o suficiente para atingir tais componentes da planta.  O efeito do 

predador (i.e. Top-down) pode ser considerado indireto e não-letal, já que utilizamos 

modelos artificiais. Uma possível explicação para a redução da aptidão da planta foi a 

alta evitação de polinizadores em flores com a presença do predador, o que reduziu a 

eficiência da polinização de forma geral, já que R. rosifolius possui um certo grau de 

auto-incompatibilidade e, por isso, depende muito de atividades de polinizadores para o 

seu sucesso reprodutivo (Gonçalves-Souza et al. 2008). Da mesma forma que no 

comportamento dos insetos visitantes florais, o risco de predação provocou um efeito 

mais forte na aptidão da planta quando comparado com o efeito da assimetria, que não 

afetou nem a biomassa das infrutescências nem o número de sementes por fruto. Isso 

pode ser explicado pelo maior efeito sofrido por estes polinizadores diante do risco 

potencial de predação do que da assimetria floral, como descrito acima. Da mesma 

maneira, a falta do efeito interativo entre o dano floral e risco de predação na aptidão da 

planta possivelmente foi resultado da falta do efeito da assimetria também no 

comportamento de evitação dos polinizadores.  

A influencia do dano foliar sobre o comportamento de evitação dos insetos de 

forma geral poderia ser explicada pela menor qualidade das flores de plantas que 

sofreram estes efeitos, ou seja, a herbivoria simulada pode ter diminuído a qualidade 

e/ou quantidade da recompensa floral aos polinizadores (e.g. néctar) (Strauss 1997, 

Lehtila & Strauss 1999, Mothershead & Marquis 2000, Narbona & Dirzo 2010) fazendo 

com que as flores se tornassem menos atrativas e dessa forma mais evitadas. Outra 

possível explicação seria a emissão de possíveis voláteis resultantes dos efeitos do dano 
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foliar (voláteis induzidos por herbivoria) (Lucas-Barbosa et al. 2011, Kessler et al. 

2011). Esses compostos orgânicos voláteis (COVs), induzidos pelo dano, ao serem 

percebidos por alguns insetos agiriam como repelentes, afugentando os visitantes florais 

(Kessler and Halitschke 2009, Kessler et al. 2011). Kessler et al. (2011) observaram que 

plantas da espécie Solanum peruvianum que sofreram herbivoria real e simulada, 

mesmo em pequena quantidade, tiveram suas flores menos visitadas por  polinizadores 

e, conseqüentemente, um decréscimo na produção de sementes. Estes insetos utilizavam 

os compostos voláteis florais resultantes da herbivoria como sinais para evitarem 

plantas danificadas.  Além disso, os efeitos de herbívoros na produção e composição de 

voláteis florais podem variar tanto de acordo com o modo de alimentação de herbívoros 

quanto do grau de especialização dos mesmos (Pareja et al. 2012). Entretanto, não se 

sabe se a planta utilizada no estudo (R. rosifolius) produz voláteis induzidos pelos danos 

foliares. O forte efeito da presença do predador na evitação dos insetos neste caso foi 

semelhante ao experimento anterior (i.e. dano floral). No entanto, houve a interação 

entre o dano foliar e risco de predação. O efeito do predador no comportamento de 

evitação de insetos polinizadores foi menos intenso do que esperado quando em flores 

provenientes de plantas que sofreram danos foliares, ou seja, sem a intensidade somada 

de cada fator individualmente (i.e. Dano foliar + Risco de Predação). Assim, apesar dos 

eventos de herbivoria foliar serem comuns na natureza, aparentemente seu efeito não 

age de forma aditiva ao do predador quando estes ocorrem juntos na flor. Aranhas 

tomisídeos também selecionam sítios qualitativamente superiores, ou seja, estas 

aranhas, assim como os polinizadores, também selecionam flores de maior qualidade 

(Heiling & Herbestein 2004, Wignall et al. 2005). Esse comportamento diminuiria a 

chance de ocorrência destes predadores em flores possivelmente de qualidade inferior 

ou que emitam substâncias químicas repelentes (e.g. flores de plantas que sofreram 
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danos foliares), já que é possível que aranhas tomisídeos também possam selecionar 

sítios através de sinais químicos (Aldrich & Barros 1995, Krell & Krämer 1998). Por 

exemplo, Krell & Krämer (1998) observaram que algumas espécies de tomisídeos são 

atraídas por eugenol, um componente da fragrância floral encontrado em diversas 

famílias de plantas. Dessa maneira, o menor efeito do risco de predação no 

comportamento de visitantes florais em flores provenientes de plantas com dano foliar 

poderia ser uma conseqüência da baixa ocorrência natural destes predadores nestas 

flores, o que diminuiria as chances de encontros entre visitantes florais e aranhas 

tomisídeos em flores provenientes de plantas com grandes danos foliares.  Além disso, 

outra explicação seria que as flores de plantas com alto dano foliar seriam tão repulsivas 

aos insetos visitantes florais, que o predador não adicionaria efeito algum na evitação 

dos polinizadores. Sugerimos, portanto, que mais estudos investiguem a relação entre 

danos foliares e efeitos do risco potencial de predação na comunidade de insetos 

polinizadores e na aptidão de plantas. O motivo de lepidópteros não reconhecerem 

flores com a presença do predador pode ser atribuído ao fato de que algumas espécies 

serem da subfamília Ithomiinae, que são impalatáveis para diversas aranhas. Sendo 

assim, por possuírem este tipo de mecanismo anti-predatório, a capacidade de 

reconhecimento pode ser menos eficiente quando comparados a himenópteros. Além 

disso, os membros dessa subfamília possuem pernas alongadas o que propicia maiores 

chances de escapar de ataques de tomisídeos (Romero & Vasconcellos-Neto 2003). O 

baixo reconhecimento e evitação destes insetos também foi observado por Gonçalves-

Souza et al. (2008) em um estudo semelhante também em R. rosifolius.  

Apesar do comportamento de visitação e fuga dos insetos visitantes florais terem 

sido afetados pela presença do predador e/ou pelo dano foliar provocado, 

surpreendentemente estes efeitos não atingiram os componentes de aptidão da planta. O 
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que pode ter ocorrido é que, mesmo R. rosifolius possuindo um certo grau de auto-

incompatibilidade e, por isso, dependendo de atividades de polinizadores para o seu 

sucesso reprodutivo (Gonçalves-Souza et al. 2008), a baixa ocorrência de polinizadores 

nas plantas experimentais durante o período de estudo pode ter permitido uma maior 

dependência da auto-fertilização, sendo assim, os componentes de aptidão não seriam 

afetados por alterações comportamentais de polinizadores. De fato, a visitação por 

insetos visitantes florais foi 36% menor em 2011 (18,5 ±1,44, média±EP) nas plantas 

controle deste experimento de dano foliar,  quando comparado a 2010(28,83±1,40), em 

plantas controles do experimento da simetria floral tratado anteriormente.  Além disso, a 

média da biomassa de infrutescências provenientes de flores controle em 2010, 

(1,275±0,11g, média±EP), foi 1,5 vezes maior que a das infrutescências provenientes de 

plantas controle em 2011 (0,861±0,09g, média±EP). Esta mesma diferença foi 

observada por Gonçalves-Souza et al. (2008) comparando frutos provenientes de flores 

com acesso de polinizadores (1,215±0,08g, média±EP) em relação aqueles provenientes 

de flores em que os visitantes florais foram privados do acesso.  

Apesar de algumas outras características vegetais terem influenciado na visita 

e/ou fuga tanto em plantas com dano floral (i.e. assimetria floral) quanto dano foliar, 

estes efeitos não se estenderam até os componentes de aptidão da planta. No entanto, 

houve preferência por parte dos polinizadores a flores com maior diâmetro e de menor 

tempo de floração, ambas as características indicativas de maior qualidade da flor 

(Strauss 1997, Lehtila & Strauss 1999, Mothershead & Marquis 2000). Adicionalmente, 

no estudo abordando os efeitos de dano foliar e risco de predação, o número de folhas 

das plantas influenciou no comportamento de visitação de lepidópteros, em que o grupo 

teve aparentemente maior preferência em visitar plantas com maior número de folhas. 

Este grupo de insetos comumente utiliza a capacidade visual (Weiss 2004) para avaliar 
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características foliares de plantas a fim de definir sítios mais adequados de forrageio 

(Rausher 1978). 

Conclui-se, portanto, que assimetria floral, o risco potencial de predação em 

flores (i.e. efeitos indiretos mediados por traços do predador) e danos foliares afetam o 

comportamento de polinizadores, podendo se estender até a planta através de efeitos 

indiretos (i.e. Top-Down), decrescendo sua aptidão. No entanto, o risco de predação 

exerceu um efeito mais forte tanto da assimetria floral quanto dos danos foliares, apesar 

de em alguns casos este efeito ser amortecido em flores provenientes de plantas que 

sofreram danos foliares. Ao nosso conhecimento, este é o primeiro estudo a abordar os 

efeitos conjuntos de risco de predação e danos florais (i.e. assimetria floral) ou foliares 

tanto no comportamento de visitantes florais quanto nos componentes de aptidão da 

planta. Sugere-se, no entanto, a realização de mais estudos que tratem de forma conjunta 

os mecanismos que possam afetar tanto organismos (e.g. insetos polinizadores) quanto 

seus sítios de forrageamento (e.g. plantas). Adicionalmente, o fato de na natureza as 

interações acontecerem de forma simultânea, faz este tipo de abordagem, relacionando 

os efeitos de predação e herbivoria, de extrema importância para um melhor 

entendimento dos processos ecológicos envolvidos no sistema polinizador-planta e nas 

interações do tipo consumidor-recurso como um todo.  
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TABELAS E FIGURAS 

 
 
Legenda das Figuras  

Figura 1. Rubus rosifolius (Rosaceae) (A) Flor naturalmente assimétrica, (B) 

Tratamento Controle, Flor simétrica sem aranha, (C) Flor assimétrica com aranha, (D) 

Flor Simétrica com aranha, (E) Fruto maduro protegido por revestimento de filó, (F) 

Lepidóptero visitando flor recém aberta. 

 

Figura 2. Número de (a) visitas, (b) fugas/160 min do total de visitantes florais, bem 

como de Hymenoptera e Diptera + Lepidoptera sobre flores assimétricas (flores com 

duas pétalas vizinhas removidas) e simétricas, com presença e ausência de aranhas 

tomisídeos artificiais (N=18). Barras de erros representam ±EP. Definição de “fuga” em 

material e métodos. 

 

Figura 3. Média da (A) Biomassa fresca das infrutescências em gramas e (B) Número 

de sementes resultantes de flores simétricas e assimétricas (flores com duas pétalas 

vizinhas removidas) com presença e ausência de predadores (aranhas tomisídeos 

artificiais) (N=12). Barras de erros representam ±EP.  

 

Figura 4. Número de (a) visitas, (b) fugas/160 min do total de visitantes florais, bem 

como de Hymenoptera e Lepidoptera sobre flores provenientes de plantas com danos 

foliares (plantas que tiveram 25% dos seus folíolos cortados) e íntegras, com presença e 

ausência de predadores (aranhas tomisídeos artificiais). (N=10). Barras de erros 

representam ±EP. Definição de “fuga” em material e métodos. 
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Figura 5. Média da (A) Biomassa fresca das infrutescências em gramas e (B) Número 

de sementes, resultantes de flores provenientes de plantas com danos foliares (plantas 

que tiveram 25% dos seus folíolos cortados) e íntegras, com presença e ausência de 

predadores (aranhas tomisídeos artificiais) (N=10). Barras de erros representam ±EP. 
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Tabela 1 - ANOVA para avaliar a significância dos efeitos fixos (i.e Tratamentos e 

covariáveis selecionados por AICc) nos modelos lineares de efeitos mistos (LME) 

comparando os efeitos da assimetria e risco de predação no comportamento de visita e 

fuga dos insetos visitantes florais totais e himenópteros, além da biomassa da 

infrutescência de Rubus rosifolius. Para número de sementes/infrutescência e fuga de 

lepidópteros nenhuma variável foi selecionada por AICc. 

Efeito Fixo GLnum GLden F P 
Visita Total     
Assimetria 1 49 11,774 0,001 
Predação 1 49 20,886 <0,001 
Assimetria x Predação 1 49 2,891 0,095 
Tempo de Floração 1 49 7,450 0,009 
Diâmetro do Receptaculo Floral 1 49 4,171 0,046 
Visita Hymenoptera     
Assimetria 1 51 12,500 <0,001 
Predação 1 51 7,738 0,007 
Tempo de Floração 1 51 3,479 0,068 
Visita Diptera+Lepidoptera     
Predação 1 49 14,585 <0,001 
Tempo de Floração 1 49 6,029 0,017 
Fuga Total     
Predação 1 51 57,179 <0,001 
Número de Folhas 1 51 1,610 0,210 
Diâmetro do Receptáculo 1 51 4,833 0,032 
Fuga Hymenoptera     
Predação 1 51 57,179 <0,001 
Número de Folhas 1 51 1,610 0,201 
Diâmetro do Receptáculo 1 51 4,833 0,032 
Fuga Diptera+Lepidoptera     
Predação 1 50 5,728 0,020 
Biomassa da Infrutescência      
Predação 1 33 21,508 <0,001 
Nº de Sementes/Infrutescência     
Assimetria 1 33 1,330 0,257 
Predação 1 33 7,620 0,009 
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Tabela 2 - ANOVA para avaliar a significância dos efeitos fixos (i.e Tratamentos e 

covariáveis selecionados por AICc) nos modelos lineares de efeitos mistos (LME) 

comparando os efeitos do dano foliar e risco de predação no comportamento de visita e 

fuga dos insetos visitantes florais totais, bem como himenópteros e lepidópteros, além 

da biomassa da infrutescência e número de sementes de Rubus rosifolius. 

Efeito Fixo GLnum GLden F P 
Visita Total     
Predação 1 27 57,255 <0,001 
Número de Folhas 1 27 3,632 0,067 
Diâmetro Floral 1 27 22,926 <0,001 
Visita Hymenoptera     
Predação 1 27 57,159 <0,001 
Número de Folhas 1 27 3,816 0,061 
Diâmetro Floral 1 27 22,998 <0,001 
Visita Lepidoptera     
Predação 1 22 12,499 0,002 
Número de Folhas 1 22 4,341 0,049 
Fuga Total     
Predação 1 27 7,888 0,009 
Dano Foliar 1 27 23,802 <0,001 
Predação x Dano Foliar 1 27 5,045 0,033 
Fuga Hymenoptera     
Predação 1 27 7,535 0,010 
Dano Foliar 1 27 21,565 <0,001 
Predação x Dano Foliar 1 27 4,654 0,040 
Biomassa da Infrutescência      
Número de Folhas 1 29 3,803 0,061 
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Apêndices 
 
 
Apêndice 1 - Valores do Critério de Informação de Akaike corrigido para pequenas 
amostras (AICc) de diferentes modelos (equações) avaliados para representar a relação 
entre as variáveis resposta e as diferentes variáveis preditoras no experimento de efeito 
da assimetria floral e risco de predação (ver metodologia no texto). Variáveis resposta: 
i) visitas (Total, Hymenoptera e Diptera+Lepidoptera); ii) Fugas (Total, Hymenoptera e 
Diptera+Lepidoptera); iii) Nº de sementes/infrutescência; iv)Biomassa da 
infrutescência. Variáveis preditoras: P=Risco de Predação, SIM=Efeito da Assimetria, 
FLR=Nº de Flores da planta, FOL=Nº de folhas da Planta, REC= Diâmetro do 
Receptáculo Floral e TF=Tempo de floração (dias). AICc: valor de Akaike do modelo 
em questão; Δ AICc: diferença entre o AICc do modelo em questão e do melhor 
modelo; W = Peso de Akaike.  
 

Modelos/Variável resposta  AICc Δ AICc W 
VisitaTotal (VT)    
VT~P+SIM+REC+TF+P:SIM 539.03 0.00    0.21 
VT~P+SIM+TF+P:SIM 539.10 0.14 0.20 
VT~P+SIM+REC+TF 539.64 0.61 0.15 
VT~P+SIM+TF 540.10 1.06 0.12 
VT~P+SIM+FOL+TF+P:SIM 540.44 1.40 0.10 
Visita Hymenoptera(VH)    
VH~P+SIM+TF 538.01 0.00 0.22 
VH~P+SIM+TF+P:SIM 538.50 0.50 0.17 
VH~P+SIM+REC+TF 538.52 0.51 0.17 
VH~P+SIM+REC+TF+P:SIM 539.29 1.28    0.11 
VH~P+SIM+FOL+TF            539.49 1.49    0.10 
Visita Diptera+Lepidoptera (VDL)    
VDL~P+TF               30.00 0.00 0.25 
VDL~P+FLR+TF 30.84      0.83 0.16 
VDL~P+REC+TF 31.29   1.28    0.13 
VDL~P+SIM+TF 31.37  1.36    0.12 
VDL~P+SIM+TF+P:SIM 31.73   1.73    0.10 
Fuga Total (FT)    
FT~P+FOL+TR            34.65   0.00    0.20 
FT~P+TR             34.96   0.31    0.17 
FT~P+FOL 35.51   0.86    0.13 
FT~P+FLR+REC             35.78   1.13    0.12 
FT~P+REC+TF               35.88   1.23    0.11 
Fuga Hymenoptera (FH)    
FH~P+FOL+REC           34.65   0.00    0.20 
FH~P+REC             34.96   0.31    0.17 
FH~P+FOL 35.51   0.86    0.13 
FH~P+FLR+REC          35.78   1.13    0.12 
FH~P+REC+TF               35.88   1.23    0.11 
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...Continuação do Apêndice 1 
Modelos/Variável resposta  AICc Δ AICc W 
Fuga Lepidoptera (FL)    
FL~P 293.70   0.00    0.23 
FL~ 294.16   0.46    0.18 
FL~FLR 294.82   1.12    0.13 
FL~P+FLR 295.36   1.66    0.10 
FL~P+SIM 295.39   1.69    0.10 
Biomassa da Infrutescência (Bm)    
Bm~P 38.66   0.00    0.27 
Bm~P+SIM 39.50   0.84    0.18 
Bm~P+TR 40.28   1.62    0.12 
Bm~P+SIM+TR 40.67   2.01    0.10 
Bm~P+TF 40.72   2.06    0.10 
Nº de Sementes/Infrutescência (Sem)    
Sem~P+SIM 76.38   0.00    0.24 
Sem~P+SIM+P:SIM 76.83   0.45    0.19 
Sem~P 76.86   0.48    0.19 
Sem~P+TF 78.38      2.00 0.09 
Sem~P+SIM+FOL 78.40   2.02    0.09 
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Apêndice 2 - Valores do Critério de Informação de Akaike corrigido para pequenas 
amostras (AICc) de diferentes modelos (equações) avaliados para representar a relação 
entre as variáveis resposta e as diferentes variáveis preditoras no experimento de efeito 
do dano foliar e risco de predação (ver metodologia no texto). Variáveis resposta: i) 
visitas (Total, Hymenoptera e Diptera+Lepidoptera); ii) Fugas (Total, Hymenoptera e 
Diptera+Lepidoptera); iii) Nº de sementes/infrutescência; iv)Biomassa da 
infrutescência. Variáveis preditoras: P=Risco de Predação, DFol=Efeito do dano foliar, 
FOL=Nº de folhas da Planta, REC= Diâmetro do Receptáculo Floral, Diam=Diâmetro 
da flor (cm) e Tam=Tamanho da planta (cm). AICc: valor de Akaike do modelo em 
questão; Δ AICc: diferença entre o AICc do modelo em questão e do melhor modelo; W 
= Peso de Akaike.  
 

Modelos/Variável resposta  AICc Δ AICc W 
VisitaTotal (VT)    
VT~P+FOL+Diam  -20.52   0.00    0.35 
VT~P+Diam               -19.54   0.98    0.21 
VT~Tam+P+FOL+Diam -17.89   2.63    0.09 
VT~P+FOL+REC+Diam      -17.69   2.83    0.08 
VT~DFol+P+FOL+Diam -17.67   2.85    0.08 
Visita Hymenoptera(VH)    
VH~P+FOL+Diam -20.69   0.00    0.36 
VH~P+Diam -19.56   1.14    0.20 
VH~Tam+P+FOL+Diam           -18.03   2.66    0.09 
VH~P+FOL+REC+Diam -17.86   2.84    0.09 
VH~DFol+P+FOL+Diam          -17.83   2.87    0.09 
Visita Lepidoptera (VL)    
VL~ P+FOL 0.14   0.00    0.37 
VL~P 1.51   1.37    0.19 
VL~Tam+P+FOL 2.82   2.68    0.10 
VL~P+FOL+Diam 3.13   2.99    0.08 
VL~DFol+P+FOL 3.18      3.05 0.08 
Fuga Total (FT)    
FT~ DFol+P+DFol:P -5.78   0.00    0.29 
FT~ DFol+P+Diam+DFol:P -4.43   1.34    0.15 
FT~DFol+P+REC+Diam+DFol:P -3.68   2.09    0.10 
FT~ DFol+P+REC+DFol:P -3.62   2.15    0.10 
FT~ DFol+P+Diam -3.20   2.58    0.08 
Fuga Hymenoptera (FH)    
FH~ DFol+P+DFol:P -5.80   0.00    0.32 
FH~ DFol+P+Diam+DFol:P -4.31   1.50    0.15 
FH~DFol+P -3.59   2.22    0.10 
FH~ DFol+P+REC+DFol:P -3.54   2.26    0.10 
FH~ DFol+P+Diam -3.40   2.41    0.09 
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...Continuação do Apêndice 2 
Modelos/Variável resposta  AICc Δ AICc W 
Fuga Lepidoptera (FL)    
FL~ 90.01   0.00    0.24 
FL~Tam 90.77   0.76    0.16 
FL~P 91.37   1.36    0.12 
FL~DFol 91.37   1.36    0.12 
FL~FOL 91.48   1.48    0.11 
Biomassa da Infrutescência (Bm)    
Bm~FOL 51.51   0.00    0.31 
Bm~ 52.85   1.34    0.16 
Bm~P+FOL 53.67   2.16    0.11 
Bm~FOL+REC 53.81   2.29    0.10 
Bm~Tam+FOL 54.05   2.54    0.09 
Nº de Sementes/Infrutescência (Sem)    
Sem~ 82.09   0.00    0.24 
Sem~FOL 82.52   0.43    0.20 
Sem~P 82.65   0.56    0.18 
Sem~P+FOL 82.68   0.60    0.18 
Sem~REC 83.70   1.61    0.11 
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Apêndice 3. Morfoespécies de insetos visitantes florais registrados nas observações 

experimentais em R. rosifolius (Rosaceae) 

Ordem Morfoespécie 

Hymenoptera Agelaia vicina 

 Bombus brasiliensis 

 Bombus sp. 

 Halictidae sp.1 

 Halictidae sp.2 

 Hymenoptera sp.1 

 Hymenoptera sp.2 

 Melipona sp. 

 Pachymenes sp. 

 Polybia (Myrapetra) fastidiosus 

 Sphecidae sp. 

 Sphecidae sp.2 

 Trigona sp.1 

 Trigona sp.2  

 Vespidae sp.1 

 Vespidae sp.2 
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Apêndice 3 – Continuação… 

Ordem Morfoespécie 
Lepidoptera Aeria olena 

 Appias drusilla 

 Autochton zarex 

 Hamadryas epinume 

 Heliconius erato 

 Lepidoptera sp.1 

 Lepidoptera sp.10 

 Lepidoptera sp.2 

 Lepidoptera sp.3 

 Lepidoptera sp.4 

 Lepidoptera sp.5 

 Lepidoptera sp.6 

 Lepidoptera sp.7 

 Lepidoptera sp.8 

 Lepidoptera sp.9 

 Phyciodes claudina 

 Thecla sp. 

 Urbanus chalco 

 Urbanus sp. 
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Apêndice 3. Continuação… 
Ordem Morfoespécie 
Diptera Syrphidae sp.1 

 Syrphidae sp.2 

 Syrphidae sp.3 

 Syrphidae sp.4 

 Syrphidae sp.5 

 Syrphidae sp.6 
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Resumo 

Aranhas tomisídeos são predadores comuns em flores, sendo que, vários membros desta 

família têm a capacidade de alterar a coloração corporal combinando com o sítio no 

qual estão forrageando. Entretanto, membros menos crípticos podem ser mais 

reconhecidos e evitados por insetos visitantes florais e, portanto, podem desenvolver 

outros mecanismos para evitar serem reconhecidos ou vistos pelas presas. Dessa forma, 

a cripsia de tomisídeos tem sido vista como meio de diminuir a capacidade de 

reconhecimento de suas presas. Nosso estudo mostrou que insetos visitantes florais não 

diferenciaram aranhas artificiais de aranhas reais com baixa habilidade críptica 

(Misumenops). Himenópteros e lepidopteros tiveram capacidade semelhante em 

reconhecer e evitar predadores reais e artificiais. Observou-se que 80% dos predadores 

pouco crípticos forragearam entre as pétalas ou atrás destas, possivelmente, um 

comportamento para compensar a falta de cripsia na captura de presas. Estes resultados 

destacam a importância da cripsia entre aranhas tomisídeos; aranhas pouco crípticas 

parecem estar fadadas a forragear em sítios menos adequados se comparadas às aranhas 

mais crípticas (e.g., Thomisus, Misumena), as quais podem forragear na região superior 

da flor, tendo assim, acesso a melhores sítios de forrageamento. 

Palavras-chave: comportamento de polinizadores, risco de predação, efeitos não letais, 

aranhas artificiais, cripsia 

 

Abstract 

Crab spiders are common predators upon flowers, and several members of this family 

have the ability to change the body color matching the site which is foraging. However, 

non-cryptic crab spiders can be recognized and avoided by many flower-visiting insects, 

so they may develop other mechanisms to avoid being recognized their prey. Our study 
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showed that flower-visiting insects did not distinguish between artificial spiders (crypsis 

absent) and real spiders with low ability for crypsis (Misumenops spp.). Hymenoptera 

and Lepidoptera had similar ability in recognizing and avoiding real and artificial 

predators.  Our observations show that 80% of these less cryptic predators foraged 

among the petals, or behind them, possibly a compensatory behavior for the lack of 

crypsis. These results highlight the importance of crypsis in crab spiders; less cryptic 

spider seem to be doomed to forage in less suitable sites if compared to those cryptic 

spiders (e.g., Thomisus, Misumena), which can forage upon flowers and thus can access 

better foraging sites. 

Key-words: pollinators behavior, predation risk, cripsis, non-consumptive effects, 

artificial spiders 

 

Introdução 

Os efeitos da predação nas interações bióticas têm sido intensamente debatidos. 

Entretanto, apenas recentemente tem-se dado maior atenção nos efeitos não-letais dos 

predadores (Lima 1998, Werner & Peacor 2003, Preisser et al. 2003), ou seja, a 

capacidade de predadores em provocar respostas comportamentais nas presas, 

resultando em efeitos indiretos para demais níveis tróficos da comunidade (Schmitz et 

al. 1997, Lima 1998, Gonçalves-Souza et al. 2008). Aranhas da família Thomisidae são 

predadores comuns em flores, conhecidas por caçar insetos por emboscada, usando para 

isso suas pernas anteriores de formato raptorial (Morse 2007).  Estas aranhas possuem 

estratégia de caça do tipo senta-e-espera, sendo que muitas espécies podem alterar sua 

coloração corporal para se combinar com sítio a qual se encontram, tornando-se assim 

mais crípticas (Chittka 2001, Heilling et al. 2001, Théry & Casas 2003, Morse 2007). 
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A cripsia classicamente tem sido vista como uma vantagem aos organismos que 

a possuem. Recentemente tem sido intensamente debatida a importância da cripticidade 

em aranhas tomisídeos e a relação desta com a capacidade de reconhecimento por 

insetos visitantes florais (Ings & Chittka 2008, Ings & Chittka 2009, Brechbühl et al. 

2010a,b, Romero et al. 2011). Enquanto alguns estudos sugerem que a cripsia não 

favorece o predador por meio do decréscimo na capacidade de reconhecimento de 

presas (i.e. visitantes florais) (Brechbühl et al. 2010b, Defrize et al. 2010), outros tem 

sugerido que predadores crípticos ao seu local de forrageio podem i) ser imperceptíveis 

tanto para suas presas (Heiling et al. 2005, Théry & Casas 2001) quanto aos seus 

predadores (e.g. aves) (Théry & Casas 2001), ii) alterar o tempo de inspeção dos 

visitantes florais diante de sítios com risco de predação em potencial (Ings & Chittka 

2008), ou mesmo iii) serem mais atrativos à suas presa devido ao contraste com o sitio 

ao qual se encontram (i.e. flores), devido a emissão de UV (Heiling et al. 2003). Esta 

variação na resposta dos visitantes florais diante do predador foi, aparentemente, devido 

a variações espécie-específicas das aranhas tomisídeos. Por exemplo, apesar da aranha 

Thomisus onustus (Théry & Casas 2001) ser menos perceptível às suas presas e 

predadores, a espécie Thomisus spectabilis torna-se mais visível a abelhas, por reflexão 

de UV, porém, tornando a flor a qual se encontra mais atrativa e, portanto, mais visitada 

(Heiling et al. 2003). Em um estudo meta-analítico, Romero et al. (2011) mostraram que 

visitantes florais reconhecem e evitam mais intensamente aranhas artificiais que aranhas 

reais, não ocorrendo diferença no grau de reconhecimento entre aranhas vivas e aranhas 

mortas, indicando assim, que a cripsia poderia diminuir o grau de reconhecimento dos 

insetos visitantes florais. Entretanto, 93% das aranhas avaliadas nesta meta-análise 

incluíram Misumena vatia, que apresentam alto grau de cripsia (Morse 2007), apesar de 

alguns estudos contestarem se esta habilidade realmente favorece estes predadores na 
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captura de presas (Brechbühl et al. 2010a, Defrize et al. 2010). Porém, ainda não se sabe 

ao certo se aranhas menos crípticas são mais facilmente reconhecidas pelos visitantes 

florais.  

Adicionalmente, a capacidade cognitiva dos insetos em reconhecer e evitar 

predadores pode variar entre os táxons, sendo que, himenópteros são conhecidos por 

possuírem grande acuidade visual (Chittka & Thomsom 2004).  Entretanto, poucos 

estudos investigaram a capacidade de grupos variados de insetos em reconhecer e evitar 

traços morfológicos do predador (revisado em Romero et al. 2011). Nosso estudo tem 

como objetivo investigar se grupos diferentes de insetos visitantes florais reconhecem e 

evitam flores com e sem o risco de predação de forma distinta, e se este grau de 

reconhecimento varia entre flores com aranhas tomisídeos reais e flores com modelos 

artificiais. Apesar de, supostamente, insetos reconhecerem e evitarem mais as flores 

com aranhas artificiais que aranhas reais (Romero et al. 2011), nós esperamos que, 

devido à baixa cripticidade aparente das espécies de tomisídeos que utilizamos no 

estudo, poderá não ocorrer diferenciação quanto ao grau de reconhecimento dos insetos 

visitantes florais em flores com aranhas reais e artificiais. Adicionalmente, registramos 

a freqüência das formas de forrageamento das espécies de aranhas utilizadas no estudo 

em flores de R. rosifolius.  O baixo nível de cripsia destas aranhas pode resultar em 

alterações nas estratégias de forrageio destes predadores, afim de, compensar a falta de 

camuflagem.   

 

Material e Métodos 

O estudo foi desenvolvido na Reserva Biológica da Serra do Japi, situada 

próximo ao município de Jundiaí, sudeste do Brasil (700 e 1300 m), durante os meses 

de março e abril de 2010. Foi utilizada no estudo a planta arbustiva Rubus rosifolius 
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(Rosaceae), uma espécie distribuída em uma variedade de habitats tropicais, bem 

comum na área de estudo.  A espécie possui altura que pode variar entre 1,0–2,0 metros; 

possui folhas compostas pinadas, com 5 a 7 folíolos membranáceos,  cada galho pode 

ter de 1 a 4 flores produzidas durante o ano, as quais são polinizadas por insetos 

(Lorenzi et al. 2006, Gonçalves-Souza et al. 2008). As flores são hermafroditas, 

brancas, com diâmetro variando de 1,8-2,0 centímetros e possuem cinco pétalas. Seus 

frutos são uma importante fonte de alimento para uma variedade de aves e mamíferos 

frugívoros (e.g., Penelope sp.; PAP Antiqueira, observações pessoais). As espécies de 

tomisídeos, Misumenops argenteus Mello-Leitão, 1929 (Thomisidae) e Misumenops 

callinurus Mello-Leitão 1929, são aranhas comuns da área de estudo, sendo encontradas 

em diversas espécies de plantas, incluindo R. rosifolius (Romero & Vasconcelos-Neto 

2004, Gonçalves-Souza et al. 2008, PAP Antiqueira observações pessoais). O tomisídeo 

M. argenteus é a espécie mais comumente encontrada, sendo que, na espécie vegetal 

Trichogoniopsis adenantha (Asteraceae) esta aranha exerce um controle Top-Down dos 

herbívoros, afetando positivamente a aptidão da planta (Romero & Vasconcelos-Neto 

2004). Aparentemente, ambas as espécies são relativamente menos crípticas que outros 

membros da família Thomisidae (e.g. Misumena vatia), não ajustando a coloração 

corporal ao sítio a qual se encontram (PAP, Antiqueira observações pessoais). Para 

investigar se insetos visitantes florais reconhecem e evitam mais efetivamente aranhas 

reais que modelos não cripticos, foi desenvolvido um experimento em campo, 

aleatorizado em blocos. Cada bloco experimental (n = 10 blocos) consistiu de três 

flores, cada uma aleatoriamente designada para receber um dos seguintes tratamentos: 

(1) Controle; (2) Modelos de aranhas tomisídeos artificiais; (3) Tomisídeos reais 

mortos. Modelos de aranhas foram construídos com o objetivo de simular aranhas 

Thomisidae nas áreas de estudo. O prossoma e o opistossoma das aranhas artificiais 
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foram feitas a mão usando resina epoxy, com dois grampos de metal abertos fixados na 

base do prossoma para simular suas quatro pernas anteriores as quais são mais 

conspícuas. Os modelos foram inteiramente pintados com tinta acrílica de coloração 

parda (Acrilex, São Bernardo do Campo, São Paulo) para simular a coloração 

amarronzada do corpo de aranhas Thomisidae de várias espécies (e.g., Misumenops 

argenteus), seguindo a metodologia de Gonçalves-Souza et al. (2008). Para o terceiro 

tratamento foram coletados vários indivíduos de Misumenops argenteus Mello-Leitão, 

1929 (Thomisidae) e Misumenops callinurus Mello-Leitão 1929 e mortos em gelo para 

evitar possíveis odores que pudesse influenciar nas visitas dos insetos polinizadores 

(Galen & Kevan 1983, Wells & Wells 1985).  

As aranhas foram inseridas apenas nas pétalas das flores para simular o modo de 

forrageio de Thomisidae. Assim, o acesso às flores pelos visitantes florais não foi 

afetado. Para minimizar o efeito da disponibilidade de recursos selecionamos apenas 

flores novas, recém abertas, para o experimento. Cada planta recebeu todos os 

tratamentos simultaneamente e todas as flores de cada bloco tiveram no mínimo 30 cm 

de distância para minimizar dependência dos dados. As flores experimentais foram 

observadas a uma distância de no mínimo 2 m para evitar qualquer influência do 

observador no comportamento dos insetos visitantes. As flores de cada bloco 

experimental foram observadas simultaneamente em quatro seções de 40 min cada, com 

intervalos de 10 min entre as seções, totalizando 160 min de observações por bloco. O 

número de visitas, bem como o numero de fugas nas flores, efetuadas pelos visitantes, 

foram registrados em cada seção, mas posteriormente foram agrupados para as análises 

estatísticas. Foi definido o termo “visita’ quando o inseto pousou na flor ou permaneceu 

nesta por no mínimo 2 segundos, e “fuga” quando o inseto voou em direção a flor, mas 
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ao invés de pousar ele se esquivou e foi em direção a outra flor no local mais próximo 

ou foi embora. 

Para verificar se as espécies de aranhas utilizadas no estudo (i.e. M. argenteus e 

M. callinurus), aparentemente pouco crípticas, possuem estratégias de forrageamento 

que as permitam diminuir o grau de exposição aos visitantes florais, registramos o modo 

como estas se apresentavam nas flores de Rubus rosifolius (i.e. atrás das pétalas ou 

expostas) e a freqüência da ocorrência de cada um destes (Fig 1). 

 

Análises estatísticas 

Os dados referentes a visita e fuga foram analisados utilizando modelos lineares 

mistos (LME) após transformações em log quando necessário (para distribuições não 

normais) (Pinheiro & Bates 2000, Zuur et al. 2009); blocos tiveram efeito aleatório e os 

tratamentos efeito fixo. Para controlar a violação de homogeneidade, foi utilizada a 

função varIdent que permite modelar variações diferentes para cada nível de um fator e 

pode ser usado para ajustar o modelo heterocedástico para os dados (Pinheiro & Bates 

2000, Zuur et al. 2009).  Posteriormente foi realizada ANOVA para verificar a 

significância dos termos de efeito fixo do modelo (i.e. Tratamentos). Para comparações 

entre tratamentos foi realizado teste post hoc de Tukey (Pinheiro & Bates 2000).  As 

análises foram realizadas em ambiente e linguagem R versão 2.10.1 através da função 

lme() no pacote nlme (R Development Core  Team, 2009). 

 

 

Resultados  

 

Efeitos das aranhas reais e artificiais em comportamento de visitantes florais 
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 Durante o período de observação foram registradas 40 morfoespécies de insetos 

visitantes florais, das quais 47,5% foram de himenópteros (19 morfoespécies), 42,5% de 

lepidópteros (17 morfoespécies) e 10% de dípteros (4 morfoespécies) (ver apêndice). 

Devido à baixa ocorrência de dípteros não foi possível analisar o comportamento deste 

grupo separadamente. 

Houve maior visitação de insetos nas flores controle do que em flores com 

aranhas reais ou artificiais para todos os grupos de insetos visitantes florais (Total: 

F2,18=22,76, P<0,001; Hym: F2,18=10,53, P<0,001; Lep: F2,18=4,93 P=0,019). O número 

de visitas totais foi cerca de três vezes maior na flor do tratamento controle em relação à 

flor com aranha artificial e cerca de quatro vezes maior comparado às flores com 

aranhas reais. A visitação tanto de himenópteros quanto de lepidópteros foi cerca de três 

vezes maior em flores sem aranhas em relação a flores com aranhas artificiais e cerca de 

duas vezes maior em comparação a flores com aranhas reais, sendo este efeito pouco 

significante para lepidópteros. Entretanto, a visitação em todos os grupos foi indiferente 

entre aranhas reais e artificiais, mostrando que os visitantes florais não distinguiram 

estes dois tratamentos em relação ao reconhecimento visual (Fig. 2A). 

O comportamento de fuga dos insetos foi menor no tratamento controle 

comparado aos demais tratamentos para todos os grupos (Total: F2,18=32,45, P<0,001; 

Hym: F2,18=26,90, P<0,001; Lep: F2,18=14,15 P<0,001;Tabela 1, Fig. 2B). A evitação 

total na flor controle for foi cerca de cinco vezes menor comparado a flores com aranha 

artificial e cerca de quatro vezes menor em relação à aranha real, sendo que, entre os 

tratamentos com aranhas reais e aranhas artificiais o número de fugas apresentou-se 

indiferente. A diferença no comportamento de fuga entre aranhas artificiais e aranhas 

reais em relação à flor sem o predador foi de cerca de cinco e quatro vezes menor, 

respectivamente, para himenópteros e cerca de 4,5 e três vezes menor, respectivamente, 
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para lepidópteros. Assim como no comportamento de visitação, todos os grupos de 

insetos visitantes florais não distinguiram aranhas reais dos modelos artificiais quanto à 

evitação (Fig. 2B). Dessa forma, tomisídeos reais e artificiais exerceram a mesma 

resposta comportamental tanto no reconhecimento, quanto na evitação dos visitantes 

florais. 

 

Comportamento de forrageamento de Misumenops spp. 

Foram observadas no total 20 aranhas das espécies M. argenteus e M. callinurus, 

forrageando em flores de R. rosifolius, em que 14 delas forrageavam atrás das pétalas ou 

entre as pétalas (Fig. 1), e apenas seis estavam sobre a flor (i.e. mais expostas). Além 

disso, as aranhas que foram vistas com presas (n=4), todas da espécie M. argenteus, 

estavam embaixo da flor, possivelmente para evitar a visualização de possíveis 

predadores enquanto se alimentavam.  

 

 

Discussão 

 Os resultados aqui apresentados fornecem evidências de que predadores 

aparentemente com baixa cripsia (e.g. M. argenteus e M. callinurus) são reconhecidos e 

evitados por insetos visitantes florais. Recentemente, tem sido intensamente debatido se 

predadores crípticos são menos reconhecidos por polinizadores (Chittka 2001, Romero 

et al. 2011)  ou se o efeito da cripsia é insignificante neste contexto (Brechbühl et al. 

2010a,b,  Defrize et al. 2010).  Romero et al. (2011) através de uma meta-análise sobre 

o efeito do risco de predação sobre o comportamento de polinizadores, mostraram que 

aranhas reais são menos reconhecidas e evitadas que aranhas artificiais ou mortas, sendo 

que estas não apresentam diferenças significantes entre si quanto à respostas 
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comportamentais exercidas pelos visitantes florais. Nossos resultados, entretanto, 

mostram que aranhas reais e artificiais são similarmente reconhecidas e evitadas por 

insetos polinizadores. Uma possível explicação seria que a grande maioria dos estudos 

utilizados por Romero et al. utilizaram a aranha Misumena vatia, que apresentam certo 

grau de cripticidade (Morse 2007), apesar de contestações a respeito da importância da 

cripsia nesta espécie (Defrize et al. 2010). Já as aranhas utilizadas no nosso estudo são 

do gênero Misumenops que aparentemente são pouco crípticas e dessa forma mais 

conspícuas aos visitantes florais. As duas espécies utilizadas em nosso estudo (i.e. 

Misumenops argenteus e Misumenops callinurus) apresentam adaptações 

comportamentais que são possíveis indicadores da baixa cripticidade destes predadores, 

já que comumente se escondem entre as pétalas ou até mesmo embaixo destas durante o 

forrageio (80%), possivelmente a fim de se tornarem menos visíveis a polinizadores 

(Fig. 1) e predadores, podendo ser esta uma forma de compensar a falta de camuflagem. 

Esta variação nas respostas comportamentais dos polinizadores diante de predadores 

com diferentes níveis de cripsia, em que predadores crípticos são menos reconhecidos, 

podendo assim ter maior sucesso na captura de visitantes florais  em relação àqueles não 

crípticos, sugere uma possível vantagem em favor da cripsia. Apesar disso, alguns 

estudos não encontraram relação entre cripsia e sucesso de captura de presas (Brechbühl 

et al. 2010a, Defrize et al. 2010), e sugeriram que a evolução da cripsia estaria 

possivelmente relacionada à proteção contra radiação, já que tomisídeos permanecem 

durante longos períodos expostos à radiação solar (i.e estratégia senta-e-espera), e esta 

variação na coloração serviria como uma estratégia de proteção (Théry & Casas 2009, 

Brechbühl et al. 2010a). Porém, os estudos também afirmam que esta hipótese não deve 

ser analisada de forma isolada, já que a própria escolha do sítio de forrageamento por 

aranhas tomisídeos está ligada à combinação da flor com a coloração corporal do 



 77 

predador (Heiling et al. 2005). Entretanto, é possível que a pressão evolutiva em direção 

à cripticidade em tomisídeos esteja também ligada às interações predador-presa, devido 

ao maior reconhecimento das presas diante dos predadores não crípticos quando 

comparado aos que possuem esta habilidade (Théry & Casas 2001, Heiling et al. 2005, 

Ings & Chittka 2008). Adicionalmente, mesmo que alguns grupos de insetos visitantes 

florais reconheçam e evitem estas aranhas independente de combinações mais ou menos 

crípticas (Brechbühl et al. 2010a, Defrize et al. 2010), outros grupos de polinizadores 

são incapazes de fazê-lo, e assim mais facilmente capturados. Dessa maneira, 

considerando a baixa taxa de captura de presas dos tomisídeos (Morse 2007, Brechbühl 

et al. 2010a), mesmo com variações nos graus de reconhecimento por parte dos 

visitantes florais, estes efeitos podem ser fortes o suficientes para favorecerem 

evolutivamente predadores cripticos e assim a cripsia de forma geral. 

Adicionalmente, nossos resultados mostram que diferentes grupos de insetos 

visitantes florais reconhecem e evitam flores com risco potencial de predação através de 

traços morfológicos do predador. Similarmente, outros estudos recentemente têm 

mostrado que polinizadores podem reconhecer e evitar sítios com risco de predação 

através da morfologia do predador (Dukas 2001, Morse 2007, Gonçalves-Souza et al. 

2008, Ings & Chittka  2009, Brechbühl et al. 2010a,b, Romero et al. 2011). Além dos 

visitantes totais, himenópteros e lepidópteros mostraram capacidade em reconhecer e 

evitar traços morfológicos do predador de forma semelhante. Entretanto, a visitação de 

lepidópteros em flores sem aranhas quando comparada a flores com aranhas reais foi 

apenas levemente significativa. Himenópteros são conhecidos por sua alta capacidade 

cognitiva, sendo que, estudos recentes mostraram tanto a capacidade de aprendizagem e 

memorização de abelhas, que podem reconhecer e evitar sítios de forrageamento onde 

sofreram ataques malsucedidos de predadores (Ings & Chittka 2009), além de uma 
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comunicação entre membros da colônia diante de sítios com risco em potencial, 

propiciando assim um beneficiamento social (Abbott & Dukas 2009).  Já a capacidade 

cognitiva de lepidópteros é pouco conhecida. Nosso estudo mostrou que lepidópteros 

podem reconhecer e evitar sítios com a presença do predador de forma semelhante a 

himenópteros. Entretanto, contrapondo nossos resultados, Gonçalves-Souza et al. 

(2008) observaram, também em Rubus rosifolius, que evitação dos insetos desta ordem 

foi indiferente comparando-se flores com e sem aranhas, que segundo os autores deveu-

se à grande abundância de lepidópteros da subfamília Ithomiinae, que são impalatáveis 

para várias espécies de aranhas. No nosso estudo, entretanto, houve baixa ocorrência de 

indivíduos desta subfamília (ver apêndice). Ainda sobre a capacidade de 

reconhecimento visual de lepidópteros, Sendoya et al. (2009) em um estudo envolvendo 

a borboleta Eunica bechina e sua planta hospedeira Caryocar brasiliense observou que 

os lepidópteros utilizaram o tamanho e forma de formigas que defendem a planta 

hospedeira como sinais visuais para evitarem ovipor em sítios com maiores riscos em 

potencial. Dessa forma sugerimos que mais estudos explorem a capacidade cognitiva 

dos insetos visitantes florais em resposta a riscos de predação em nível de comunidade, 

explorando principalmente os grupos menos estudados, como lepidópteros, dípteros e 

coleópteros.  

Concluímos que a capacidade de reconhecimento e evitação de insetos visitantes 

florais dependem da espécie de predador em questão e do grau de cripticidade 

apresentado por ele, ou seja, aparentemente predadores menos crípticos são mais 

facilmente reconhecidos e evitados por polinizadores em relação a predadores que são 

capazes de combinar a coloração corporal ao do local ao qual estão forrageando (Théry 

& Casas 2003, Romero et al 2011). Além disso, esta capacidade de reconhecimento não 

está restrita a um táxon específico de visitantes florais, visto que não só himenópteros, 
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mas também lepidópteros tanto reconheceram quanto evitaram traços morfológicos do 

predador. 
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Apêndice 

Lista das morfoespécies de insetos visitantes florais ocorrentes em Rubus rosifolius 

durante a duração do experimento  

Ordem Morfoespécie 
Hymenoptera Agelaia vicina 
 Apis melifera  
 Bombus brasiliensis 
 Bombus sp. 
 Halictidae sp. 
 Halictidae sp.2 
 Hymenoptera sp.1 
 Hymenoptera sp.2 
 Hymenoptera sp.3 
 Hymenoptera sp.4 
 Hymenoptera sp.5 
 Hymenoptera sp.6 
 Hymenoptera sp.7 
 Hymenoptera sp.8 
 Melipona sp. 
 Pachymenes sp. 
 Polybia (Myrapetra) fastidiosus 
 Sphecidae sp. 
 Trigona sp. 
  
Lepidoptera Aeria olena 
 Appias drusilla 
 Autochton zarex 
 Hamadryas epinume 
 Lepidoptera sp.1 
 Lepidoptera sp.2 
 Lepidoptera sp.3 
 Lepidoptera sp.4 
 Lepidoptera sp.5 
 Lepidoptera sp.6 
 Lepidoptera sp.7 
 Lepidoptera sp.8 
 Lepidoptera sp.9 
 Phyciodes claudina 
 Thecla sp. 
 Urbanus chalco 
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Apêndice - … continuação 

 

Ordem Morfoespécie 
  
Diptera 
 

 

Syrphidae sp.1 
Syrphidae sp.2 
Diptera sp.1 
Diptera sp.2 
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Tabelas e Figuras 

 

Tabela 1 - ANOVA para avaliar a significância dos efeitos fixos (i.e Tratamentos) nos 

modelos lineares de efeitos mistos (LME) comparando os tratamentos, aranhas reais, 

aranhas artificiais e controle no comportamento de visita e fuga dos insetos visitantes 

florais totais, bem como himenópteros e lepidópteros.  

Variação entre Tratamentos numGL denGL F P 
Visita Total 2 18 22,768 <0,001 
Visita Hymenoptera 2 18 10,529 <0,001 
Visita Lepidoptera 2 18 4,931 0.019 
Fuga Total 2 18 32,456 <0,001 
Fuga Hymenoptera 2 18 26,907 <0,001 
Fuga Lepidoptera 2 18 14,148 <0,001 
     

 

 

Legenda das Figuras 

Fig. 1. Desenho esquemático mostrando a estratégia de forrageio da aranha tomisídeos 

Misumenopsis argenteus em flor de Rubus rosifolius (Rosaceae). A aranha se posiciona 

atrás da pétala, possivelmente para se tornar menos evidente à abelha Trigona sp. que 

está visitando a flor. Este tipo de comportamento foi o mais comumente registrado nas 

observações de campo. Imagem: Soleman, R. Baseado em foto real: Pereira, E.R 

 

Fig. 2. Número de (A) Visitas e (B) Fugas/160 min de insetos visitantes florais totais, 

bem como Hymenoptera e Lepidoptera sobre as flores controle, e as que receberam 

aranhas reais e artificiais. Letras diferentes sobre as barras significam diferença 

estatística (Teste post hoc de Tukey p<0,005) (N=10). Barra de erros representam ±EP. 

Definição de “Fuga” em material e métodos. 
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Fig. 2 
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SÍNTESE______________________________________ 
 

Neste estudo, nós experimentalmente investigamos os efeitos indiretos de 

herbívoros florais (i.e. assimetria) e foliares, bem como do risco de predação por 

aranhas tomisídeos no comportamento de polinizadores e nos componentes de aptidão 

de Rubus rosifolius (Rosaceae) (Capítulo 1). Além disso, analisamos os efeitos de 

predadores pouco crípticos sobre o comportamento de reconhecimento e evitação de 

diferentes grupos de insetos visitantes florais, investigando se este grau de 

conhecimento varia entre flores com aranhas tomisídeos reais (não-crípticos) e flores 

com modelos artificiais. As espécies de aranhas utilizadas foram Misumenops argenteus 

e M. callinurus. Adicionalmente, registramos a freqüência das formas de forrageamento 

destas espécies de tomisídeos em flores de R. rosifolius (Capítulo 2). 

Os principais resultados e conclusões do nosso estudo foram: 

1) O risco potencial de predação em flores (i.e. efeitos indiretos mediados por 

traços do predador) e danos foliares afetam o comportamento de 

polinizadores, podendo se estender até a planta através de efeitos indiretos 

(i.e. Top-Down), decrescendo sua aptidão. 

2) Himenópteros foram os que melhor reconheceram e evitaram os traços 

morfológicos do predador, as flores assimétricas e flores provenientes de 

plantas que sofreram dano foliar.  

3) Aparentemente, os efeitos do predador são mais intensos do que de 

herbivoria floral (i.e. assimetria) e foliar. 

4) O efeito do risco de predação sobre a evitação de insetos polinizadores é 

amortecido em flores provenientes de plantas que sofreram danos foliares, já 

que não se somam aos efeitos do dano foliar. Assim, apesar dos eventos de 
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herbivoria foliar serem comuns na natureza, aparentemente seu efeito não 

age de forma aditiva ao do predador quando estes ocorrem juntos na flor 

5) Aranhas tomisídeos pouco crípticas em relação ao seu local de forrageio (i.e. 

flores) (Misumenops) parecem forragear mais comumente em sítios menos 

adequados se comparadas às aranhas mais crípticas (e.g., Thomisus, 

Misumena), as quais podem forragear na região superior da flor, tendo assim, 

acesso a melhores sítios de forrageamento. 

6) A capacidade de reconhecimento e evitação de insetos visitantes florais 

dependem da espécie de predador em questão e do grau de cripticidade 

apresentado por ele, sendo que, predadores menos crípticos são mais 

facilmente reconhecidos e evitados por polinizadores em relação a 

predadores que são capazes de combinar a coloração corporal ao do local ao 

qual estão forrageando. 

7) A capacidade de reconhecimento dos insetos que visitam flores não está 

restrita a um táxon específico de visitantes, visto que não só himenópteros, 

mas também lepidópteros tanto reconheceram quanto evitaram traços 

morfológicos do predador. 
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