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Plantas, polinizadores e algumas articulacoes da biologia da polinizacao

com a teoria ecoldgica

Plants, pollinators and some contributions from pollination biology to the ecological theory
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Resumo

A consolidagdo em uma area do conhecimento acontece principalmente quando as informagdes acerca de um
determinado fato ou fendmeno sao sistematizadas na forma de uma teoria explicativa, capaz de gerar novas hipdteses
testaveis. Na biologia da polinizagdo, o teste de diversas hipoteses ecologicas permitiu ampliar o entendimento sobre
0s processos que originam, mantém, alteram ou ainda excluem as interagdes entre plantas e visitantes florais, gerando
os padrdes observados na natureza. Visando sintetizar esse panorama teérico e oferecer condigdes para que novas
questdes relacionadas ao funcionamento de interagdes de poliniza¢@o sejam geradas, compilamos aqui um conjunto de
25 hipdteses, ideias e teorias ecologicas que fornecem aporte conceitual para a area. Essas ideias estdo relacionadas a
aspectos reprodutivos, morfoldgicos, cognitivos, macroecoldgicos e de coexisténcia, de acordo com a especializagio
das interagdes entre as plantas e seus polinizadores. Ao apresentarmos essas ideias principais, esperamos promover
a utilizagdo de uma abordagem tedrico-conceitual explicita no planejamento e desenvolvimento de estudos em
biologia da polinizagdo. Concluimos com a expectativa de que essa contribui¢io direcione os estudos em biologia
da polinizag@o no Brasil e contribua para o avanco e internacionalizagdo das pesquisas desenvolvidas no pais.
Palavras-chave: Fundamentagio tedrica, interacao planta-polinizador, sucesso reprodutivo, ecologia cognitiva.

Abstract

A particular research area can be significantly improved when information is systematized in explanatory
theories able to generate testable hypotheses. In pollination biology, such systematization contributed to several
ecological theories and expanded the understanding of the patterns and processes that originated, maintain,
or exclude ecological interactions. Here, we compiled a set of 25 ecological ideas that have already received
conceptual contribution from pollination biology. These ideas are related to reproduction, morphology,
cognition, macroecology and species coexistence. We hope to promote the use of an explicit conceptual and
theoretical approach when planning and developing studies in this research field by presenting these main
ideas. We conclude that this contribution will boost studies in pollination biology in Brazil and contribute to
the advancement and internationalization of such research developed in the country.

Key words: Theorical grounds, plant-pollinator interaction, reproductive success, cognitive ecology.

Introducao evolutivas, os trabalhos envolvendo biologia

Desde os estudos classicos de Konrad
Sprengel, Charles Darwin, Alfred Wallace e
Gregor Mendel, que se dedicaram a busca de
respostas para amplas questdes ecologicas e

da polinizagdo fizeram contribui¢des para a
teoria ecoldgica, especialmente a ecologia
funcional (Rech & Westerkamp 2014). Plantas

¢ polinizadores apresentam diferentes graus de
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interdependéncia que variam no tempo e no espago
(Bliithgen & Klein 2011; Vazquez et al. 2012).
Essa interdependéncia, que varia desde interagdes
extremamente especializadas até relagdes muito
generalistas, potencializou a utilizagdo desse tipo
de mutualismo como modelo para o estudo de
muitas questdes ecologicas e evolutivas (Rech &
Brito 2012; Waser & Ollerton 2006).

Considerando os diferentes aspectos da
interacdo planta-polinizador, Mitchell et al.
(2009a) apontaram duas abordagens historicas: (1)
estudos focados na observagdo dos mecanismos
florais relacionados a reprodug@o das plantas e
a historia natural das relagdes planta-polinizador
e; (2) processos ecoldgicos e evolutivos
subjacentes a poliniza¢do. Estas abordagens
contribuiram aditivamente e continuam a fomentar
o desenvolvimento da biologia da polinizagdo e
das teorias ecologicas. Assim, fica clara a unido
intrinseca de estudos de ecologia e evolucido
dos sistemas de polinizagdo com a ampliacdo
do entendimento de padrdes e processos que
originaram, mantém, alteram, ou ainda excluem
mutualismos em seu contexto ambiental (Mitchell
et al. 2009a; Biesmeijer et al. 2011).

Conhecer hipoteses ecologicas ja testadas
no ambito da biologia da polinizagdo contribui
muito para que novas questdes relevantes nesse
campo de pesquisa sejam formuladas. E sob essa
perspectiva que apresentamos aqui uma sintese das
principais contribui¢des da biologia da polinizagédo
ateoria ecologica. Compilamos 25 ideias, hipdteses
e teorias € com isso esperamos estimular maior
articulacdo entre os conhecimentos da biologia da
polinizag@o e a teoria ecoldgica de maneira ampla,
explicita e precisa. Embora alguns dos topicos
abordados ao longo do texto inevitavelmente se
adequam a mais de um desses temas, para fins
de sistematizag¢do as ideias foram agrupadas de
acordo com os respectivos temas: I- especializacao,
II- reproducao, I1I- morfologia, IV- coexisténcia, V-
macroecologia e VI- cognig¢do. Baseamos a escolha
dos topicos de acordo com o tema mais abrangente
dentro da ecologia da polinizagdo.

| - Especializacao

As angiospermas constituem um dos maiores
grupos de seres vivos e apresentam um imenso
potencial interativo (Thompson 1994; Waser &
Ollerton 2006). No caso das interagdes entre as
plantas e polinizadores, acreditava-se na prevaléncia
de interagdes especializadas, ou seja, interagdes
envolvendo poucos parceiros (Waser et al. 2011,
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para defini¢des dos conceitos de especializagdo e
generalizagdo (veja Ollerton et al. 2007). Nesse
sentido, a especializacdo das interacdes entre
plantas e polinizadores foi defendida por muitos
como uma chave central no sucesso da radiagdo
adaptativa das angiospermas (Stebbins 1970;
Crepet 1983). Embora existam divergéncias
quanto a universalidade da teoria de sindromes
de polinizagdo (Rech et al. 2014), o avango do
debate e as evidéncias acumuladas permitem hoje
uma clareza maior acerca da natureza difusa e
continua do carater especializagdo-generalizacao
nas interagdes de polinizagdo (Fenster ef al. 2004;
Waser & Ollerton 2006). Apresentamos abaixo
as principais ideias que contribuiram para este
entendimento.

Coevolucao

Originalmente designado por Mode (1958)
a partir de sistemas parasita-hospedeiros, a teoria
da coevolugdo foi difundida por Ehrlich & Raven
(1964) baseados em um modelo de evolugdo
quimica entre plantas e insetos. Estes autores
notaram que os compostos secundarios produzidos
por uma planta determinam o uso desta planta como
alimento por borboletas. Dessa forma, a diversidade
de plantas e dos compostos secundarios produzidos
por elas contribuem para a diversificacdo de
borboletas e vice-versa. Num sentido mais amplo,
coevolugdo seria entdo uma mudanga evolutiva
reciproca dos atributos (ou conjunto de genes) entre
duas espécies interagentes, € esse seria o principal
processo responsavel pela radiagdo adaptativa dos
interagentes.

Do ponto de vista ecologico, todo individuo
¢ apto a causar alteragdes no meio em que
vive e interagir com outros individuos intra e
interespecificos, mesmo que com diferentes
intensidades (Alcock 2009; Ricklefs 2010). Assim,
embora muitas vezes sejam utilizados exemplos
que citem exclusivamente uma via de mao dupla,
a coevolucdo fatalmente ndo afeta apenas dois
grupos de interagentes, mas sim todo o sistema
envolvido (Thompson 1994). Nesse sentido,
algumas interagdes entre plantas e polinizadores
possivelmente coevoluiram paralelamente a
historia evolutiva dos herbivoros, um importante
grupo que gera pressdes seletivas as plantas
(Sletvold & Grindeland 2008; Bardnio 2012, mas
veja Campbell 2015). A interagdo planta-herbivoro
também ¢ apontada como grande mecanismo de
diversificagdo das angiospermas (Leimu et al.
2012) e afeta diretamente as interagdes planta-
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polinizador, que exibe reflexos coevolutivos na
atratividade dos polinizadores e nos sistemas
reprodutivos (Para detalhes veja: Johnson et al.
2015).

Na literatura da area encontra-se inclusive
a defesa de que a selecdo das plantas pelos
polinizadores ¢ tdo variavel, pouco intensa e
com tantas flutuagdes no tempo e espaco que
isoladamente ndo direcionaria a diversificagao das
angiospermas (Thompson 1994; Crepet & Nicklas
2009). Entretanto, a coevolugdo entre planta e
polinizador foi apontada como uma das principais
causas da rapida especiacdo das angiospermas
(Johnson 1998; Lunau 2004). A teoria coevolutiva
dos mosaicos geograficos prevé a plasticidade de
interagdes e organismos interagentes de acordo
com a variagao temporal e geografica (Thompson
1994). Essa caracteristica estabelecida pela teoria
infere que pode haver interagdo de diferentes
estadios adaptativos (Thompson 1994), assim
essa continuidade ndo levaria necessariamente a
especializacdo. De acordo com essa perspectiva
mutualistica, os processos coevolutivos que
resultassem em especializagdo promoveriam
em alguns casos mecanismos de isolamento
reprodutivo (Bhattacharyay & Drossel 2005).
Assim, baseada em mutualismos, a percepcao das
relagdes coevolutivas entre plantas e polinizadores
tem sido questionada por evidéncias recentes de
que os genes que promovem o sucesso reprodutivo
das plantas parecem, em geral, ter um efeito
negativo sobre os polinizadores e vice-versa. De
acordo com essa ideia, apesar da manutencao das
parcerias mutualisticas através da reciprocidade de
interesses, relagdes mutualisticas se desenvolvem
por meio de processos antagonistas (Chamberlain
& Rudgers 2012; Santamaria & Rodriguez-Girones
2015).

“Beco sem Saida evolutivo”

Sob a dtica da especializagdo, determinados
atributos podem levar organismos a melhorar seu
desempenho a curto prazo. Porém, a longo prazo
essa especializagdo entre espécies interagentes
pode levar ao estreitamento de nicho, tornando
as espécies mais vulneraveis as mudangas no
ambiente, levando a um “ponto final” irreversivel
no processo evolutivo e uma consequente extingao
(Kassen 2002; Agnarsson et al. 20006; Kelley
& Farrell 1988; Tripp & Manos 2008), a isso
denomina-se “beco sem saida evolutivo”. Dessa
forma, as linhagens que evoluiram em associa¢ao
exclusiva com outros organismos, ou ainda com
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um ntmero reduzido de intera¢des em relagdo a
outras linhagens, teriam maiores probabilidade
de extin¢do. A hipotese evolutiva de beco sem
saida iniciou-se com Futuyma & Moreno (1988)
sugerindo que a frequéncia de interagdes entre
generalistas que originam interagdes especialistas
durante o tempo evolutivo deve ser maior que a
rota inversa.

A evolugdo da autopolinizagdo a partir de
sistemas de polinizacdo cruzada foi bastante
discutida como um possivel beco sem saida
da evolugdo. As caracteristicas relacionadas a
autopoliniza¢do aparentemente representam uma
solucdo a curto prazo que favorece a colonizagio
de uma nova area sem polinizadores ou a perda
dos servigos de polinizagdo, mas que a longo prazo
poderia levar a exting@o (Takebayashi & Morrell
2001, mas veja: Igic & Busch 2013). Esse exemplo
foi parcialmente descartado apds a descoberta de
que a maioria dos taxa apomiticos sdo facultativos
e que mesmo sendo raras, algumas populacdes
apresentam aumento na diversidade genética
através de reprodugdo sexuada (Bashaw et al. 1970,
mas veja também: Dall agnol & Schifino-Wittmann
2005; van Dijk & Vijverberg 2005). Entretanto,
a partir da afirmagdo de que a autopolinizagdo
¢ irreversivel e que as linhagens apomiticas tém
aumento nas taxas de extingdo (Barrett 2013),
a discuss@o tem sido retomada com inten¢do de
entender o que pode ser considerado um beco sem
saida na evolu¢do dos sistemas reprodutivos de
acordo com o tipo de especializacdo, seja ela com
presenca de interagdes (polinizagdo cruzada) ou
ndo (apomixia entre outras) (Tripp & Manos 2008;
Wright et al. 2013).

Competicao

Apesar da possivel vulnerabilidade da
especializacdo, algumas interagdes de polinizacao
permanecem extremamente especializadas ao
longo do tempo (Rech & Brito 2012). Certamente
existem varias vantagens na especializagdo, entre
elas o aumento na eficiéncia da polinizagdo e no
fluxo génico intraespecifico (Johnson & Steiner
2000). Para que essas vantagens sejam efetivas,
historicamente se assumiu um cenario de constante
competicdo por polinizadores, que podem ser
limitados. Nesse sentido, as plantas seriam sempre
polinizadas aquém da possibilidade (veja Moody-
Weis & Heywood, 2001), hipdtese que ficou
conhecida como hipétese do polinizador limitante.
A floragdo assincronica entre espécies de plantas
polinizadas pelo mesmo grupo de polinizadores
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e a particdo de polinizadores entre espécies de
plantas sincronicas estdo entre os exemplos de
padrdes que sugeririam mecanismos competitivos
no ambito da biologia da poliniza¢ao (Mitchell ef
al. 2009b). Além da competicao por polinizadores,
a competi¢do entre polinizadores também gera
pressdes sobre as interagdes. Por exemplo, Balfour
et al. (2015) realizaram experimentos de exclusao
de abelhas de grande e médio porte que competem
no ambiente. Neste estudo observaram que as
abelhas de grande porte limitavam e interferiam
na atividade das abelhas menores, além de elevar
significativamente a disponibilidade de recurso
floral na condi¢do de baixa competicdo. Dessa
forma foi possivel concluir que a competigdo por
exploracdo ¢ uma forte influéncia na formagao e
manutenc¢do da comunidade estudada (Balfour et
al. 2015).

Sindromes de polinizagdo

Considerando que polinizadores podem ser
agentes seletivos, e que grupos de polinizadores
apresentam preferéncias similares, surgiu a
hipotese de sindromes de polinizagao (Faegri
& Pijl 1979). De acordo com essa hipotese,
grupos de plantas que compartilham os mesmos
grupos de polinizadores tem um conjunto de
caracteristicas florais convergentes, permitindo
a previsao dos polinizadores a partir destas.
Essa previsibilidade seria dada de acordo com o
conjunto de necessidades da planta em relagdo
aos visitantes e das preferéncias do visitante em
relacdo aos atributos florais (veja Schiestl &
Johnson 2013). Caso esse cenario fosse constante,
seria possivel deduzir o grupo de polinizadores
baseando-se nas caracteristicas florais. Existem
estudos que corroboram essa expectativa da
hipoétese de sindromes de polinizagdo (Pauwn
2006; Armbruster et al. 2011). Por outro lado, uma
abordagem quantitativa, desenhada para avaliar
a congruéncia de flores acopladas as sindromes
de polinizagado, verificou que dificilmente o
fendtipo floral se encaixa perfeitamente no
conjunto de atributos especificos esperados para
um grupo de polinizadores (Ollerton et al. 2009).
Assim, considerando que essas caracteristicas
florais sdo diretamente associadas de modo a
qualificar um visitante como polinizador e que
o processo de coevolucdo dessas interagdes €
continuo e variavel, é aceitavel que interagcdes com
acoplamentos perfeitos sejam raros. No entanto,
mesmo considerando o grupo de polinizadores
morfologicamente mais proximo das caracteristicas
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florais, ainda assim, a previsibilidade do conceito
de sindromes parece ficar abaixo de 50% (Ollerton
et al. 2009). Além disso, os estudos com redes
de interacdo também tém demonstrado uma
ampla prevaléncia, pelo menos do ponto de
vista taxondmico, de interagdes generalistas
na natureza. Isto vai de encontro ao que seria
predito caso as sindromes fossem claramente
demarcaveis e a irradiacdo adaptativa a partir do
processo de coevolucdo fosse o tnico motriz da
diversificacdo das angiospermas (Freitas et al.
2014). Entretanto, ¢ importante ressaltar alguns
pontos em que ha possibilidade de explicagdo
dessa baixa previsibilidade das sindromes. Embora
cada sindrome possua caracteristicas proprias
e compartilhem em alguns casos os mesmos
caracteres, a importancia deles pode ter diferentes
estimulos nos respectivos polinizadores. Além do
mais, essa coevolugdo entre plantas e polinizadores
acontece em um contexto espago-tempo no qual
ocorrem outras interagdes, por exemplo entre as
plantas e herbivoros, que pode também direcionar
as espécies a se ajustarem de forma equiparada
entre os diferentes interagentes (Junker et al. 2007;
Junker & Bliithgen 2010).

[I - Coexisténcia

A coexisténcia de espécies € definida pela sua
sobreposicao espago-temporal. No entanto, o que
define essa capacidade de sobreposicio espago-
temporal sdo as caracteristicas de cada comunidade
interagindo com o ambiente (Giacomini 2007). A
interagdo de algumas espécies com o ambiente pode
torna-lo mais ou menos estavel para a colonizagao
de outras espécies (Connell & Slatyer 1977; Padilla
& Pugnaire 2006). Apresentaremos aqui algumas
nogodes ecologicas acerca da coexisténcia de
espécies ja testadas com plantas e polinizadores.

Distirbio intermediario

Para explicar diferencas na diversidade de
espécies entre locais distintos, Connell (1978)
propos a hipotese do disturbio intermediario,
argumentando que um nivel moderado de
perturbagdo criaria as maximas condi¢des de
particao dos recursos e portanto, as condigdes
para mais espécies coexistirem (Tilman 1982;
Amarasekare 2003). No caso da polinizagao,
Cartar (2005) sugere que distirbios mais intensos
aumentam a riqueza de plantas e visitantes, o
que poderia favorecer servigos de polinizagdo.
Ele comparou, em ambiente boreal, locais com
diferentes porcentagens de floresta: nenhuma
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arvore remanescente (0%), poucas arvores
remanescentes (10-20%), quantidade moderada
de arvores remanescentes (50-75%) e, como
controle, usou outra area onde nenhuma arvore
foi removida. Nesse experimento, a remocao
intermediaria das arvores (50-75%) apresentou
a maior abundancia de abelhas, de plantas
visitadas por abelhas, flores e maior diversidade
de aparatos florais. Entretanto, a credibilidade
desta hipdtese tem sido bastante questionada e uma
revisdo envolvendo mais de 100 trabalhos com
distarbios intermediarios mostrou que sao raras
as sobreposicdes entre 0 maximo da diversidade
das espécies e o nivel intermediario da perturbagao
(Mackey & Currie 2001).

Facilitacdo por efeito de sobreposi¢cao ou “efeito
magnético”

Esta ideia baseia-se no principio de que
conjuntos mais diversos de flores podem criar
condi¢des nas quais o servigo de polinizacdo seja
otimizado, ao invés de promoverem a competi¢ao
entre as espécies. Sendo assim, a sincronia
de floracdo entre espécies poderia facilitar a
atracdo de polinizadores ao mesmo tempo em
que evitaria a predacdo floral intensiva de uma
espécie em particular (Harder & Johnson 2005;
Mickeliunas et al. 2006). Com um experimento de
translocacdo de plantas de Raphanus raphanistrum
L., (Brassicaceae) para areas com floracdo ativa
de outras trés, duas e uma espécie nativa, e para
uma area exclusiva, Ghazoul (2006) observou que
a planta apresenta menor numero de polinizadores
e de sementes por frutos quando isolada do que nas
condigodes de co-ocorréncia. Além disso, a riqueza
de visitantes florais foi maior quando as quatro
espécies co-ocorriam, o que reafirma o efeito
facilitador da coexisténcia neste caso.

Teoria Neutra

Essa ideia defende que os padrdes de riqueza
e abundancia de espécies poderiam ser explicados
majoritariamente por processos neutros, € os
processos ecologicos, como as interagdes, seriam
menos relevantes na montagem de comunidades
(Hubbell 2001). Recentemente tal conceito foi
abordado nos estudos das interagdes entre plantas
e polinizadores, e ha um foco em identificar o
conjunto de regras responsaveis pela estrutura e
topologia de redes de interagdes (Diamond 1975;
Freitas et al. 2014). Vazquez (2005) utilizou um
modelo nulo simples para comparar 17 redes
mutualisticas (12 interacdes de polinizacdo e
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cinco de planta-frugivoro). O intuito foi verificar
se a topologia dessas redes mutualisticas poderia
ser interpretada como determinada a partir de
“combinagdes de espécies proibidas” ou seria
similar a uma estrutura gerada por interagdes
aleatorias como proposto pela teoria neutra. As
redes simuladas a partir dos fundamentos da teoria
neutra revelaram uma topologia muito préoxima
ao observado na natureza. Assim, considerando
a premissa da teoria da neutralidade de que todas
as espécies sdo ecologicamente equivalentes e
interagem através de um mecanismo de loteria
(Hubbell 2006), Vazquez (2005) concluiu que
o modelo neutro fornece uma interpretagdo
alternativa dos padrdes observados nas redes
de interagdes ecologicas. Essa combinagao
aleatoria das interagdes pode ser o melhor modo
para explicar a topologia de algumas redes
mutualisticas observadas, principalmente nas
regides temperadas. Por outro lado, estudos feitos
na regido neotropical, tém demonstrado que as
interagdes proibidas como aquelas entre plantas e
polinizadores que ndo ocorrem no mesmo tempo
e/ou espago pode determinar a estrutura das redes
de modo ndo neutro (Vizentin-Bugoni et al. 2014;
Maruyama et al. 2014).

Espaco livre de inimigo

Um espago livre de inimigos ¢ definido
como o espago (e.g., localidade geografica ou
micro-habitat) onde ocorre reducéo populacional,
extingdo ou inacessibilidade de inimigos naturais
ou competidores de uma determinada espécie
(Jeffries & Lawton 1984). Estudando as vespas
do figo, Al-Beidh ef al. (2012) trazem um bom
exemplo da teoria de espago livre de inimigos
aplicada no contexto de biologia da polinizacao.
Nesse estudo, eles identificaram trés camadas de
flores com diferentes niveis de parasitismo dentro
dos siconios. Nas duas camadas mais externas as
vespas polinizadoras competem por frutos em
desenvolvimento com vespas ndo polinizadoras
e parasitoides que acessam o interior do fruto
através da parede sem precisar adentra-lo. Nesse
sistema, a diferenciacdo de nicho espacial de
espécies competidoras devido as diferencas
na acessibilidade permite a coexisténcia de
polinizadores e nao polinizadores. A camada
mais interna, a qual as vespas nao polinizadoras
¢ parasitoides tem pouco acesso, ¢ muito mais
intensamente ocupada pelas vespas polinizadoras
que se desenvolvem entdo em um espaco livre de
inimigos (Al-Beidh ef al. 2012).
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Coexisténcia mediada por predador

Em locais onde ndo existe pressdo por
predacdo, um forte competidor pode excluir os
demais. No entanto, a existéncia de predadores
pode criar condigdes que viabilizem a coexisténcia
de competidores (Kullberg & Ekman 2000).
Por exemplo, o favorecimento de uma espécie
na disputa por recurso alimentar, pode ser
alterada quando parasitoides exercem um efeito
negativo na habilidade competitiva do hospeiro
(Lebrun & Feener 2002). Gonzalvez et al. (2013)
mostraram em um estudo com interagdao de trés
niveis troficos que a presenca de um predador
beneficia o nivel trofico mais basal. Nesse estudo,
Melastoma malabathricum L. (Melastomataceae)
¢ polinizada por abelhas e produz substancias que
atraem formigas tecelds (Oecophylla smaragdina
Fabricius 1775). Dentre os polinizadores, dois
géneros (Xylocopa - grandes e eficientes e Nomia
- pequenas e ineficientes) representam 99% de
visitas. Nesse sistema, a formiga O. smaragdina
¢ o predador e constrdi ninhos e forrageia nessas
plantas. Com experimentos de exclusdo os autores
constataram que a presenca da formiga aumenta o
sucesso reprodutivo de M. malabathricum, pois
as abelhas menores e menos eficientes evitam
seletivamente plantas com formigas enquanto as
abelhas maiores e mais eficientes sdo indiferentes
a esta condicdo (Gonzalvez et al. 2013). Este
estudo mostra claramente que a intera¢do formiga-
planta concilia a utilizacdo dos recursos de M.
malabathricum por duas espécies de abelha.

Similaridade limitante e deslocamento de
carater

Assumindo a premissa de que a similaridade
de caracteres entre as espécies possa causar
competi¢do no uso comum de recursos entre as
espécies, MacArthur & Levins (1967) formularam
a hipdtese da similaridade limitante. Nesse
contexto, Maruyama et al. (2014) observaram
em plantas polinizadas por beija-flores que as
interacdes planta-polinizadores se organizam
em modulos associados com a especializacdo
morfologica e a ocupagdo de habitat. Dessa
forma, ocorrem coexisténcias mesmo havendo
uma similaridade morfoldgica relacionada ao
compartilhamento de recursos pelos diferentes
modulos associados na rede de interagdes. O
deslocamento de carater ¢ uma variagdo na
morfologia floral de espécies induzida pela
simpatria, que permite a coexisténcia mantendo ou
até mesmo aumentando a aptidao (Miyake & Inoue
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2003; Pfennig & Pfennig 2010). O proprio Darwin
(1859) deixou claro que a divergéncia de caracteres
era importante para a origem e coexisténcia de
novas espécies, uma vez que a competigdo poderia
causar tal divergéncia e, uma vez acontecendo
entre populagdes, essas alteragdes morfoldgicas
poderiam causar especiagdo (Pfennig & Pfennig
2010; Benadi ef al. 2013). Em um estudo com
espécies polinizadas por morcegos, Muchhala
& Potts (2007) concluiram que a quantidade de
polen coespecifico depositado pelos morcegos
era diretamente proporcional as diferengas no
comprimento da lingua dos animais. Esse exemplo
mostra que a competi¢do interespecifica pela
transferéncia de polen pode ser reduzida quando ha
diferenca nas caracteristicas florais, as quais podem
ser induzidas via deslocamento de caracteres
(Muchhala & Potts 2007). Dessa forma, embora
existam exemplos de espécies que coexistem
utilizando recursos similares, em condigdes em que
ha limitagdo de recursos, as espécies precisariam
diferir suficientemente para que isso causasse
uma altera¢@o no nicho que permitisse a utilizagado
concomitante do ambiente (Abrams 1983).
Embora essas duas hipoteses estejam, ndo apenas,
relacionadas com caracteristicas morfoldgicas
das espécies, o entendimento de como ocorre a
similaridade limitante e deslocamento de carater
também pode explicar a coexisténcia das espécies
interagentes. Assim, essas duas hipoteses também
podem ser relacionadas as hipoteses coexistenciais
apresentadas acima.

[l - Reproducgao

O funcionamento dos mecanismos
reprodutivos de plantas despertou inumeras
questdes cientificas ao longo da historia e, como
em varias outras areas, Darwin foi um dos pioneiros
na formulagdo destas questdes (Richards 1986).
Seus trabalhos iniciais foram essenciais para
o entendimento sobre auto-incompatibilidade,
depressao endogdmica, heteromorfia e outras
caracteristicas reprodutivas em plantas (Darwin
1876, 1877). Apresentamos aqui, entre estas
questdes, algumas relacionadas com a seguranga
reprodutiva, geitonogamia, competi¢ao masculina
e a escolha feminina.

Seguranca reprodutiva e Efeito Allee

A ideia de seguranga reprodutiva debate as
condigdes nas quais mecanismos que garantam a
reproducao de plantas, como a autopolinizacao e
a apomixia ofereceriam vantagens adaptativas em
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determinados ambientes. Dada a independéncia
de polinizadores, Baker (1955) propds que uma
planta hermafrodita teria maior probabilidade
de se estabelecer ap6s um evento de dispersdo a
longas distadncias conquanto tivesse reprodugdo
uniparental (veja mais detalhes em Pannell ef al.
2015). Esta expectativa, conhecida como “Lei de
Baker” foi expandida para maior ocorréncia de
autogamia em plantas pioneiras (Pannell & Barrett
1998). Assim, tanto a autogamia quanto a apomixia
podem ser entendidas como estratégias atuantes em
pequenas populagdes naturais (Cheptou 2004) e na
manuten¢do de espécies com baixas densidades
atraves de mecanismos de autopoliniza¢do (Morgan
et al. 2005), que atenuariam o Efeito Allee. Esse
efeito pode ser definido como uma correlagao
positiva entre o valor adaptativo individual e o
numero ou densidade de coespecificos (Stephens
1999). Também ¢ sugerida uma diferenciagdo
entre o efeito Allee em componentes isolados do
valor adaptativo ¢ o efeito Allee demografico, que
se manifesta no nivel total do valor adaptativo,
considerando todos os seus componentes (Stephens
1999). Dessa forma, o efeito deve ser visto como
o saldo liquido dos efeitos positivos e negativos
da densidade no valor adaptativo total. Um teste
do efeito Allee relacionado com a biologia da
polinizacdo de plantas foi feito com a planta
invasora, Lilium formosanum, que se reproduz
tanto pela polinizagdo por mariposas quanto
por autogamia (Rodger et al. 2013). Através
de emasculagdo e suplementagdo de podlen, os
autores demonstraram que a importancia da
autogamia aumenta com a diminui¢ao do tamanho
populacional e aumento do isolamento. Assim,
verificaram que a autogamia compensa o déficit
dos servigos de polinizagdo e também a limita¢ao
de pdlen dirigido pela forg¢a do Efeito Allee.

Amplitude da distribuicdo de espécies
influenciada pelo sistema reprodutivo

A abundéancia de individuos de uma
espécie ¢ variavel, geralmente sendo maior nas
populagdes centrais da area de ocorréncia do que
nas populagdes periféricas (Hegenveld & Haeck
1982). Isso porque na dire¢do do centro para a
periferia da distribui¢do ocorreria uma diminuigédo
progressiva dos parametros de nicho adequados
para a espécie (Brown 1984). Porém, gradientes
descontinuos mais complexos podem produzir
padroes de distribui¢ao e abundancia de forma mais
abrupta do que o esperado (Lawton 1993). Por ser
sensivel ao ambiente, a biomassa dos individuos
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em populagdes periféricas tende a ser menor
e, com isso, o numero de flores por individuos
também cai (Weiner et al. 2009). Assim, os recursos
apresentados por estas plantas tornam-se menos
atraentes para polinizadores, que por essa razao,
podem se tornar menos constantes em suas rotas de
forrageio. Isso aumentaria a deposigdo inadequada
ou a limitagdo de pdlen causando diminui¢do da
reproducdo em populagdes marginais ja que os
niveis de polinizagdo cruzada cairiam (Goulson &
Wright 1998; Aguilar ef al. 2006).

A redug@o das oportunidades de cruzamento
com outros individuos em populagdes periféricas
favorece a selegdo de alelos que aumentam a
autogamia, causando variagdes na morfologia
floral, desenvolvimento e fisiologia que promovem
seguranga reprodutiva (Fausto ef al. 2001; Elle
& Carney 2003). Essa hipdtese ¢ sustentada por
muitos estudos que relacionam a taxa de autogamia
em populagdes que ocorrem em areas periféricas as
outras populagdes predominantemente alogadmicas
(Baker 1955; Levin 2012).

Geitonogamia e dilema da planta

O “dilema da planta” foi proposto a partir
de um conflito evolutivo em que o aumento
no nimero de flores aumentaria a atratividade
para os polinizadores, mas ao mesmo tempo
aumentaria também o nimero de visitas em flores
de uma mesma planta durante a mesma rota de
forrageio do polinizador. Devido a esse aumento
na autopolinizagdo, esse conflito proporciona maior
geitonogamia, que ¢ a fragdo de autofertilizagdo
entre flores de uma mesma planta (Hessing 1988;
Klinkhamer & de Jong 1993), em especial em
plantas onde a reprodugdo vegetativa (clonal) ¢
constante e elevada (Barrett 2015; Vallejo-Marin
et al. 2010).

Por outro lado, os custos associados a
geitonogamia podem ser baixos, ja que um
polinizador ¢ fisicamente capaz de visitar
apenas uma quantidade limitada de flores em
cada forrageio, o que permitiria o deposito
de grdos de polen exdgenos nos estigmas do
individuo em questdo devido ao comportamento
do polinizador (Klinkhamer et al. 1994). Além
disso, abelhas geralmente apresentam certa
constancia floral, ou seja, visitam flores de uma
mesma espécie em diferentes individuos a cada
evento de forrageio (Chittka ef al. 1999). Ainda,
as consequéncias da geitonogamia diferem entre
plantas auto-compativeis e autoincompativeis.
No primeiro caso, geitonogamia conduz a altas
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taxas de autofertilizagdo, mas nas plantas que sdo
autoincompativeis, ecla apenas reduz o sucesso
reprodutivo pela deposigdo impropria de polen nos
estigmas e desperdicio de graos de pdlen (de Jong
et al. 1993; Klinkhamer & de Jong 1993).

Selecio sexual (competicio masculina e escolhas
femininas)

A selecdo sexual pode operar
intrassexualmente, através de competi¢do, ou
interssexualmente, por escolha de parceiros.
Ambos 0s mecanismos ocorrem em plantas e
dai derivam a hipotese da competicdo masculina
e a hipotese da escolha feminina (Stephenson
1983). Além disso, deve-se também levar em
considerac@o as respostas femininas a essas
estratégias competitivas masculinas, o que pode
influenciar a paternidade através de mecanismos
que permitam uma otimiza¢do no numero e
qualidade da prole (Birkhead & Pizzari 2002).
A competi¢cdo masculina no contexto das plantas
ocorre entre graos de pdlen de diferentes individuos
ou graos de pélen de um mesmo macho no nivel
da flor, mesmo que exista uma limitagdo de polen
no nivel de planta (Parker 1970). Apesar disso,
Cocucci et al. (2014) realizaram um estudo que
demonstrou o primeiro exemplo de competigdo
pré-polinizagdo direta entre polinarias de Asclepias
L., evidenciando que devido aos apéndices
pontiagudos, as polinarias interagem entre elas ao
longo da sucegdo de polinarias aderidas ao corpo
do polinizador.

A hipoétese de escolha feminina considera
que selecionar os grdos de polen traz menos
custos as fémeas do que o posterior aborto de
zigotos ou embrides. Além disso, a escolha
feminina também pode evitar autofertilizagdes ou
ainda fertilizagdes por individuos geneticamente
proximos. Mesmo ndo existindo o controle direto
sobre a identidade dos seus parceiros, caracteristicas
que aumentam a visita de polinizadores podem
aumentar o nimero de grdos de pélen advindos de
diferentes individuos (Willson & Burley 1983).
Esses podem ser selecionados por sistemas de
autoincompatibilidade, uma caracteristica que
ocorre em aproximadamente 60% das espécies
de plantas (Hiscock & Kues 1999). E interessante
ressaltar que esses mecanismos de selegdo de
machos e fémeas podem levar a um conflito sexual
através da divergéncia entre tragos 6timos para as
fun¢des masculinas e femininas (Bedhomme et al.
2009; Parker 1979; Chapman et al. 2003; Schérer
et al. 2014), o que ¢ esperado, pois na maior parte
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das angiospermas o hermafroditismo ¢ comum.
Revisdes mostram que a selegdo sexual, associada
com a desigualdade consistente no sucesso
reprodutivo, ocorre principalmente durante as fases
p6s-polinizagdo (Marshall & Folsom 1991; Snow
& Lewis 1993). No entanto, a selegdo também
pode ocorrer antes da polinizagdo, através da
otimiza¢do da atragdo ou da maior adesao de graos
de pélen ao corpo do polinizador. Evolutivamente,
observa-se um acoplamento entre planta e o agente
polinizador que permite otimizar as fungdes florais
masculinas e femininas (Delph & Ashman 2006).
A disting@o entre competi¢ao masculina e escolha
feminina ¢ dificultada pelo pequeno limiar de
reconhecimento nas interagdes pds-polinizagdo
onde, de forma geral, as influéncias entre as
estruturas reprodutivas masculinas e femininas
ocorrem de forma simultanea (Marshall & Folsom
1991; Stanton 1994).

IV - Morfologia floral

A flor é a interface de comunicagdo entre
plantas e polinizadores (Harder & Barrett 2006;
Brito ef al. 2014). Nessa interagdo, a morfologia
da flor influencia e ¢ influenciada pelos visitantes
florais (e.g., Jones & Reithel 2001; Moré et al.
2012). Embora os sistemas de polinizacdo sejam
bastante diversos, algumas adaptacdes se tornaram
tao eficientes que s@o mantidas em diferentes
espécies por convergéncia evolutiva (Herrera
1996). Nesta se¢do serdo apresentadas algumas
idéias que contextualizam a ecologia da polinizagdo
as caracteristicas morfoldgicas dos organismos
interagentes.

Hipotese de Berg

A estabilidade evolutiva dos caracteres florais
foi explorada inicialmente por Berg (1960), ao
propor que estes teriam maior integragdo entre
si do que os caracteres vegetativos e que isso
seria mais evidente em plantas com poliniza¢ao
especializada (Ordano ef al. 2008). De acordo com
a hipotese, dentro de sistemas especializados, dada
necessidade de manuteng@o do fino ajuste entre
as morfologias das flores e de seus polinizadores,
a variagdo na morfologia dos caracteres florais
tornaria-se desacoplada da variagdo na morfologia
de caracteres vegetativos (Armbruster ef al. 1999,
2009, 2011). Analises comparando variagdo das
morfologias floral e vegetativa corroboraram a
hipétese de Berg (Conner & Sterling 1996; Pélabon
et al. 2011; Lazaro & Totland 2014). Para testar a
hipétese, Conner & Sterling (1996) selecionaram
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cinco espécies com morfologia floral semelhante e
com possibilidade de medir os mesmos caracteres
e encontraram uma maior correlagdo dentro
dos grupos de caracteres (florais e vegetativos).
Em um estudo com Dalechampia scandens,
(Euphorbiaceae), submetida a diferentes condigoes
de disponibilidade de nutrientes e irradiagdo,
observou-se que a variagdo fenotipica nas bracteas
atrativas associadas a inflorescéncia era dissociada
dos padrdes de variacdo nos caracteres vegetativos
e associada as caracteristicas reprodutivas. Esses
resultados condizem com a hipotese de Berg, uma
vez que essas bracteas possuem fungdes indiretas
que intermediam a sinalizag@o aos polinizadores
e também protegem as flores (Hansen ef al. 2007,
Pélabon et al. 2011).

Dilema do pdlen

Ocorre em fun¢do da dualidade reprodutivo-
alimentar na pressdo seletiva exercida sobre os
graos de polen (Harder & Thomson 1989; Lunau et
al. 2014). Dentre as estruturas diretamente ligadas
apolinizagdo, as anteras sdo alvo de grande pressao
seletiva dos polinizadores, uma vez que o pdlen
¢ o recurso que obrigatoriamente deve entrar em
contato com o corpo do visitante para que possa
haver polinizagdo (Thorp 2000; Schiestl & Johnson
2013). Porém, o pdlen também ¢é ativamente
coletado como alimento por alguns polinizadores,
como as abelhas e algumas borboletas (Westerkamp
1996; Thorp 2000). Assim, em plantas polinizadas
por insetos coletores de polen, estratégias que
envolvessem defesas contra esse tipo de coleta
tenderiam a ser evolutivamente favorecidas, no
sentido de minimizar o consumo alimentar em
detrimento do aumento da fungdo reprodutiva
(Thorp 2000; Santamaria e Rodriguez-Girones
2015).

Recentemente, Lunau et al. (2014)
demonstraram que alguns dos graos de polen
de Alcea rosea possuem pequenos espinhos que
dificultam o acumulo do pélen nas corbiculas das
abelhas. As flores desta espécie também oferecam
néctar, o qual mantem a atratividade mesmo quando
a coleta de polen pode ndo ser mais vantajosa. Essa
protecao mecanica contra a coleta ativa dos graos
de polen, no entanto, ndo impede a fixagdo dos
grdos no corpo do visitante garantindo o transporte
para a polinizag@o (Lunau ef al. 2014).

Divisdo de trabalho
No mesmo contexto, dado que o polen é

utilizado como alimento pelos polinizadores
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(especialmente abelhas), uma forma de atrai-los
sem comprometer todos os grdos de polen ¢ a
compartimentalizacdo deste em diferentes partes
florais. Considera-se aqui a heteranteria, na qual
ocorre uma diferenciacdo funcional nas anteras,
geralmente pelo tamanho, cor, posicionamento,
direcionamento do poro e tipo de pdlen produzido
(Vallejo-Marin et al. 2009). Assim, ap6s uma
sugestdo feita pelos irmaos Fritz ¢ Hermann Miiller
de que haveria uma divisao de trabalho entre
essas anteras com morfologias diferentes, Darwin
(1862) cunhou o termo “divisdo de trabalho”. Essa
hipotese prediz que anteras menores teriam funcao
de oferecer o recurso aos polinizadores, enquanto
as anteras maiores teriam fungao reprodutiva (Luo
et al. 2008; Lunau ef al. 2014). Essa diferenga em
tamanho e posicionamento permite que haja anteras
preferencialmente manipuladas pelos polinizadores
e outras que, embora menos manipuladas, exportam
maior quantidade de polen para polinizagdo
(Vallejo-Marin et al. 2009).

V - Macroecologia

As hipoteses desenvolvidas na macroecologia,
bem como as relacionadas a ecologia de
comunidades, também oferecem um arcabouco
tedrico para o desenvolvimento de estudos em
biologia da polinizacdo. Nesta se¢do, apresentamos
questdes macroecoldgicas cujas hipoteses foram
também testadas no ambito da biologia da
polinizagao.

Estabilizacido da composicao e do funcionamento
de ecossistemas via incremento em biodiversidade

De acordo com essa ideia, a estabilizagdo
da composi¢@o ¢ funcionamento de ecossistemas
por incremento de biodiversidade poderia se
dar por duas razdes principais: (1) pela maior
expressao do papel funcional via efeito aditivo
ou facilitador das espécies agregadas ou (2) pela
maior robustez de grupos funcionais mais ricos
em espécies (Lawton & Brown 1993; Nacem
& Li 1997; Loreau et al. 2001). No ambito da
biologia da polinizacdo, o papel estabilizador
da biodiversidade foi testado utilizando-se uma
série temporal de meio século de interagdes entre
macieiras ¢ seus polinizadores. No trabalho foi
utilizado um cenario de mudangas climaticas e
previu-se que populagdes de macieiras com maior
diversidade de polinizadores permaneceriam
mais ajustadas fenologicamente ao seu grupo
de polinizadores e com a fungdo de polinizagdo
melhor garantida ao longo do tempo (Bartomeus
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et al. 2013). Como na regido temperada, onde
foi realizado o estudo, as abelhas apresentam
complementaridade fenoldgica no tempo de
emergéncia, os autores previram que a maior
riqueza de abelhas aumentaria o tempo em que
alguma delas estaria disponivel para polinizar,
diminuindo o risco de flores de macieira com
fenologia deslocada por aquecimento global ndo
serem polinizadas. Os autores encontraram uma
mudangca fenoldgica grande no periodo de floragao
das macieiras ao longo do tempo de estudo, sendo
que, conforme esperado, essa mudanca foi melhor
tamponada nos locais de maior diversidade de
abelhas (Bartomeus ef al. 2013).

Gradiente latitudinal de interacées

Esta ideia prevé que dada maior estabilidade
e menor sazonalidade da regido tropical, existiria
um gradiente positivo no nivel de especializagdo
das interagdes ecoldgicas em diregdo ao
equador (Schemske et al. 2009). No entanto, a
sustentacdo para essa hipotese ainda ¢ bastante
controversa, em grande parte pelo imenso vazio de
informagdes sobre interagdes ecoldgicas no nivel
de comunidade que paira sobre a regido tropical
do planeta (Ollerton & Cranmer 2002; Schemske
et al. 2009; Ollerton et al. 2011). Apresentaremos
aqui, para o campo da biologia da polinizagao, uma
evidéncia de que a especializagdo nas interagdes
planta-polinizador seja: (1) inversamente
correlacionada, (2) diretamente correlacionada e
(3) ndo correlacionada com a latitude.

O primeiro trabalho configura um exemplo
de que as intera¢des planta-polinizador nos
tropicos seriam menos especializadas. O estudo
foi realizado por Schleuning et al. (2012) a partir
da analise de redes de interagdo. Os autores
utilizaram um indice que mediria a especializacio
em redes interativas (representagdo matematica
das interagdes ecoldgicas no nivel de comunidade)
e concluiram que a especializacdo seria
provavelmente uma resposta a menor diversidade
de plantas do que uma compartimentalizacdo
de nichos (Schleuning ef al. 2012). A tendéncia
oposta foi ilustrada, entre outros estudos com
polinizagdo, no trabalho também com redes
interativas de Dalsgaard et al. (2011) utilizando
beija-flores e flores no Neotropico. Estes
autores observaram que o gradiente latitudinal
explicava em torno de 20% da varia¢do no nivel
de especializacao das redes, evidenciando que as
interagdes tropicais foram mais especializadas.
O terceiro exemplo, na verdade confunde-se
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com a hipotese nula dos exemplos anteriores,
qual seja, de que ndo ha um gradiente. Estudando
interagdes entre flores e polinizadores, embora
Ollerton & Cranmer (2002) tenham encontrado
inicialmente uma relagdo negativa entre latitude
e especializacdo, quando os autores controlaram
a analise pelo esfor¢co de coleta o padrao
simplesmente desapareceu. Essa ideia tem apoio
também no fato de que os nichos das espécies
tropicais, comparativamente as temperadas, em
geral também ndo parecem ser mais estreitos
(Vazquez & Stevens 2004).

Legado histérico

Essa hipotese prevé que as variagdes no
clima e na paisagem ocorridas no passado de
uma localidade influenciam as caracteristicas
e 0os processos contemporaneos das espécies
ou suas interacdes. Embora aparentemente
6bvia, essa hipotese carece de mecanismos para
ser testada propriamente, e muitas vezes sua
utilizagdo foi considerada como a invocagdo do
“fantasma da evolugdo passada” (Linares 1997).
Com o aperfeicoamento das ferramentas de
biologia molecular, climatologia e da modelagem
matematica, tornou-se possivel obter mais
informagdes sobre o passado das linhagens
bioldgicas e sobre os possiveis cenarios nos quais
elas evoluiram. Modelagens climaticas permitem
simulag¢des de como seriam ¢ como variaram ao
longo do tempo alguns descritores do clima como,
por exemplo, temperatura e precipitacao (Sandel
et al. 2011). Com base nesse tipo de dados, a
dindmica climatica do passado ja foi relacionada
com padrdes de distribui¢do e diversidade de
espécies (Svenning & Skov 2007; Sandel et
al. 2011), demografia e estrutura genética de
populagdes (Cabanne et al. 2007), e no ambito
da biologia da polinizagdo com a estrutura de
redes de interagdes complexas entre plantas e
polinizadores (Dalsgaard et al. 2011, 2013). No
estudo de Dalsgaard et al. (2013), a modelagem
do clima pretérito contribuiu significativamente
para explicar os padrdoes de modularidade
e aninhamento em redes de interagdo entre
plantas e polinizadores. Os autores encontraram
uma relagdo negativa entre modularidade e
estabilidade climatica do Pleistoceno, além de
uma relagdo positiva entre o mesmo preditor e
o aninhamento, ou seja, areas mais instaveis ao
longo do Quaternario contribuiram para redes
mutualisticas contemporaneas menos modulares
e mais aninhadas (Dalsgaard et al. 2013).
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VI - Cognicao

Além das fungdes reprodutivas, a flor possui
funcdo de atrair os visitantes, especialmente os
polinizadores, através de sinais especificos como
cores, odores, formatos e simetria (Lehrer et
al. 1995). Dessa forma, a incorporagdo de tais
atributos cognitivos nas teorias ecoldgicas tem
sido uma via importante para a compreensao
dos processos envolvidos na interacdo planta-
polinizador (Brito et al. 2014). Aqui apresentamos
um compilado das ideias relacionadas a interface
das interagdes planta-polinizador a partir dos
aspectos cognitivos dos visitantes florais,
principalmente aquelas relacionados a cor.
Porém, ressaltamos que essas ideias também se
aplicam a outros atributos, como odor, forma e
simetria.

Exclusio sensorial

Cada grupo de visitante floral tem sua
propria forma de percep¢do do ambiente devido
as diferencas em seus aparatos cognitivos (Brito
et al. 2014). A hipoétese de exclusdo sensorial,
ou hipétese de canal privado, prevé que os
sinais florais que potencializam a interagdo
planta-polinizador sao evidentes, na maioria
das vezes, apenas para um grupo restrito de
organismos (Raguso 2008a). Assim, os demais
grupos de animais que ndo conseguem perceber
esses sinais seriam excluidos cognitivamente
das possibilidades de interagdo com a planta.
Chen et al. (2009) ao examinarem o mutualismo
obrigatorio entre Ficus semicordata Miq. e
vespas do figo observaram que um composto
incomum produzido pela planta ¢ o responsavel
pela atragdo especifica do polinizador. Em uma
analise utilizando uma planta com variagido
intraespecifica na colora¢do das flores, Bergamo
et al. (2015) demonstrou que flores brancas era
visitadas por abelhas e beija-flores enquanto
flores rosas, por configurarem um canal privado
de comunicagdo com beija-flores (abelhas seriam
menos visualmente estimuladas por esta cor),
estariam excluindo sensorialmente as abelhas.

Mimetismo batesiano

Aplicado aos estudos com polinizagao, o
mimetismo batesiano ocorreria quando flores
que ndo oferecem recursos, ou recursos pouco
compensadores, se beneficiam por emitir sinais
semelhantes aos sinais emitidos por flores
gratificantes, de forma que os agentes bioldgicos
nao conseguissem diferencia-los (Anderson et
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al. 2005; Newman et al. 2012). O mimetismo
batesiano tem sido o fendmeno mais evocado
para explicar as interacdes em Orchidaceae, o
taxon com maior numero de espécies que nao
oferecem recursos aos polinizadores (Jersakova
et al. 2006). Parece haver relagdes diretas entre
o éxito reprodutivo das orquideas e a distancia
com as espécies gratificantes que emitem
sinais semelhantes (Johnson et al. 2003; Peter
& Johnson 2008). Dentre os sinais imitados
pelas orquideas, os principais sdo odores,
cores ¢ formas, sendo a cor aparentemente o
fator mais importante (Jersakova et al. 2012).
Uma determinada espécie de polinizador pode,
inclusive, ter individuos com preferéncias de
cor diferentes em fungdo das suas experiéncias
com as cores das flores gratificantes ou néo
na comunidade local onde vive (Newman et
al. 2012).

Mimetismo de polen

Essa hipotese prevé que existam estruturas
ou partes florais com caracteristicas similares
ao pdlen ou anteras e que isso aumentaria a
atratividade floral. Em geral, manchas na cor
amarela UV-absorvente nas flores funcionam
na atragdo de abelhas polinizadoras, enquanto
o polen de fato estaria escondido. Dessa forma,
a similaridade ocorre entre a cor do polen e/
ou antera e a cor de uma pequena area central
da flor (Heuschen et al. 2005). O pdlen é um
recurso muito procurado pelas abelhas fémeas
por servir como fonte proteica para manutengao
de seus ninhos (Proctor et al. 1996). No caso do
mimetismo de pdlen, as plantas mimicas imitam
os sinais de um modelo geral (a cor dos graos
de podlen) e ndo os sinais de uma determinada
espécie, e essa semelhanca pode aumentar ou
substituir os sinais visuais associados ao proprio
polen, e assim, potencializar maiores chances
de visita (Lunau 2000). Heuschen et al. (2005)
mostraram que, no sistema de visdo em cores de
Bombus terrestris , flores e inflorescéncias com
simetria radial e flores zigomorficas possuem
a cor do centro menos diversificada do que a
cor da periferia. Além disso, a cor do centro
nessas situagdes também foi muito semelhante
a cor de polen. Nesse mesmo trabalho, abelhas
inexperientes mostraram uma preferéncia por
flores com duas cores em detrimento de flores
com apenas uma cor, sendo aquelas com cor do
centro semelhante a cor do pdlen mais visitadas
do que aquelas com outras cores no centro.
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Exploracao de preferéncias inatas

Ao se tratar de flores que enganam seus
polinizadores, o mimetismo nao é o unico
mecanismo que pode explicar esse tipo de
interagdo. O sistema sensorial dos polinizadores
possuem propriedades inatas que podem afetar a
percepgao e a preferéncia por estimulos (Schaefer
& Ruxton 2009; Lunau et al. 2011). Desta forma,
as plantas podem explorar o sistema sensorial
dos polinizadores ao emitir um sinal inatamente
preferido por ele e esse mecanismo pode ser
muito mais comum que o mimetismo. Assim,
orquideas polinizadas por engano sexual podem
explorar os insetos ndo s6 pela semelhanga
com um sinal especifico de outra espécie mas
também pela exploragdo do sistema sensorial
(Raguso 2008b). De fato, em algumas orquideas
que ndo oferecem nenhum tipo recurso podem
ocorrer visitas sem a presenga de um modelo
especifico (Jersakova et al. 2006). Outro exemplo
de exploracao de preferéncias inatas involve a
interagdo entre flores do género Aristolochia e
moscas. Tradicionalmente essas flores tem sido
encaixadas dentro da sindrome de sapromiiofila
ou micromiiofilia mediada pelo odor floral (Faegri
& van der Pijl 1979). Porém, um estudo mostrou
que a espécie Aristolochia rotunda explora as
preferéncias inatas de moscas ao produzir odores
semelhantes a hemolinfa de hemipteros da ordem
Miridae da qual geralmente essas moscas se
alimentam (Oelschlédgel et al. 2015).

Gradiente unidirecional de saturacio

A hipoétese do gradiente unidirecional de
satura¢do, no contexto da ecologia da polinizacao,
prevé que as flores apresentariam um gradiente
de saturagdo que direcionaria o polinizador para
o recurso, geralmente da borda para o centro
das flores. Lunau (1990) realizou uma série de
experimentos com cenarios artificiais utilizando
B. terrestris recém emergidas, a fim de verificar
quais as preferéncias inatas de cores dessas
abelhas. Esse pesquisador registrou que a pureza
espectral da cor da corola ¢ um fator crucial na
atracdo a distancia para as flores. Em experimentos
semelhantes Lunau ef al. (1996) mostraram que
a diferenga de cor entre a corola e o centro da
flor estdo correlacionadas positivamente com
a frequéncia de visitas, ou seja, quanto maior a
distancia entre essas cores, mais visitas. Quando
se considerou apenas as visitas de abelhas que
contactaram as antenas nas flores artificiais houve
uma grande influéncia do sentido em que apontava
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adiferenga de cor. Assim, a saturagao foi o atributo
mais importante e as flores com a cor do centro
mais saturada foram as mais visitadas, indicando
uma preferéncia inata a este padrdo de cor floral
(Lunau et al. 1996).

Forrageio 6timo

Essa ideia iniciou com o trabalho de
MacArthur & Pianka (1966) tratando da economia
energética e o forrageamento no ambiente e
inserindo alguns fatores que determinariam
o comportamento de forrageio em animais.
Polinizadores estao entre os animais mais estudados
com relagdo a essa teoria, pela facilidade em
se calcular a quantidade de calorias do néctar
(Fonseca et al. 2015) e seguir seu comportamento
de voo (Pyke 1978). De acordo com a hipotese
de forrageio 6timo, o tamanho do territorio de
forrageio de um polinizador territorialista deveria
maximizar seu ganho energético, ou seja, render
o maximo de néctar coletado com o minimo de
perda energética com o seu deslocamento ou a
defesa desse territorio (McDade & Weeks 2004).
Entre os exemplos de evidéncias produzidas no
contexto da biologia da poliniza¢do em relagdo a
hipotese do forrageio 6timo, sabe-se que abelhas
partindo de flores onde encontraram néctar
tendem a visitar flores préximas a esta com mais
frequéncia do que quando encontravam uma flor
sem néctar (Waddington & Holden 1979). Pyke
(1978) demonstrou que a decisdo de beija-flores
em deixar uma inflorescéncia é fungdo do niumero
de flores ja visitadas, do numero total de flores e
do volume de néctar obtido na ultima visita. No
caso das abelhas, experimentos mostram que a
constancia na oferta do recurso ¢ um elemento de
decisdo importante, havendo preferéncia por flores
com recursos menos variaveis mesmo quando esses
nao sdo os mais energéticos (Real 1981). Com
um experimento natural, Gonzalvez et al. (2012),
demonstraram que abelhas do género Nomia
tendem a evitar plantas com a presenca de formigas
predadoras, enquanto abelhas maiores do género
Xylocopa ndo suscetiveis a predagdo por formigas,
modificavam seu comportamento de coleta,
passando a visitar preferencialmente as plantas com
formigas. Considerados os controles necessarios
para o experimento, os autores concluiram em
favor da hipodtese de forrageio 6timo como causa
para o comportamento das abelhas, o que por
consequéncia tem efeitos dramaticos sobre o padrao
de cruzamentos realizado por cada individuo da
planta em questdo (Gonzalvez et al. 2012).
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Consideracoes Finais

Com base no panorama aqui apresentado, a
biologia da polinizacdo tem sido um importante
patamar para o desenvolvimento de diversas
contribui¢des relacionadas ao escopo da teoria
ecologica. E importante conhecer essas teorias
para formula¢do de novas questdes que possam
levar ao maior avanco do conhecimento. Fica
claro também o ganho tedrico que se tem ao se
articular as ideias especificas em teste com o
contexto maior no qual elas se inserem. Com a
crescente qualidade das publicagdes e consequente
disputa por espaco em periddicos internacionais,
vemos uma necessidade dessa articulagdo para
a internacionalizagdo dos trabalhos cientificos
nacionais, bem como para o fortalecimento dos
veiculos de publicagdo brasileiros. Esses objetivos
serdo alcancados somente com um aumento
da qualidade das publicac¢des, e expomos aqui
algumas das principais ideias, hipdteses e teorias
jatestadas e relacionadas a biologia da polinizacao.
Baseados apenas em interagdes planta-polinizador,
apresentamos topicos relacionados a especializagao,
reproducdo, morfologia, coexisténcia, padrdes
macroecoldgicos e aos processos cognitivos dessas
interagdes. Esperamos que as teorias, hipdteses e
ideias sintetizadas aqui possam esclarecer, integrar
¢ aprofundar as questdes investigadas nos estudos
de biologia da polinizacao.
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