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Resumo: O sucesso da polinizacdo biética depende da sincronizacdo dos periodos de floracdo e da
atividade dos polinizadores. O objetivo desta revisdo foi compilar e analisar publicacdes abordando os
principais efeitos da dindmica temporal nas interagdes entre plantas e polinizadores em diferentes escalas,
incluindo varia¢des didrias, mensais, entre estacdes e entre anos. Fatores como periodo, intensidade e
tempo de floracdo influenciam as interacdes planta-polinizadores e podem constituir estratégias para
otimizar a atratividade e/ou diminuir a concorréncia por polinizadores e, consequentemente, aumentar o
sucesso reprodutivo. Estudos sobre polinizadores, principalmente insetos, concentram-se na
sazonalidade ao longo do ano, principalmente apresentando variacdes e maior atividade de polinizadores
na estacdo chuvosa. Tais variacdes podem ocorrer de acordo com as caracteristicas dos ciclos biolégicos
das espécies, bem como em resposta a disponibilidade de recursos e varidveis climéticas. Importantes
propriedades estruturais das redes de interacdes plantas-polinizadores, tais como aninhamento e
conectancia, permanecem constantes ao longo dos anos. Apesar disso, mudangas na composicdo e
riqueza de espécies de plantas e polinizadores entre os anos alteram o nuimero e a configuracdo das
interacOes entre eles. Este fato sugere que a estrutura das redes de interacdo e a funcionalidade do sistema
de poliniza¢do podem ser mantidas ao longo do tempo independente da composi¢cdo das espécies e do
arranjo entre elas. Estudos futuros devem investigar as causas das variacdes temporais nas interacoes
entre plantas e polinizadores, principalmente as que podem estar relacionadas a alteracdes antrépicas, a
fim de apontar acdes que minimizem o impacto humano.

Palavras-chave: escalas temporais; fenologia de floracao; insetos; redes de interacdo; sazonalidade.

INTERACTIONS BETWEEN PLANTS AND POLLINATORS IN A TEMPORAL PERSPECTIVE. The success of
biotic pollination depends on the synchronization of flowering periods and activity of the pollinators. This
review aimed to compile and analyze publications addressing the main effects of temporal dynamics on
plant-pollinator interactions at different scales. Factors such as period, intensity, and flowering timing
influence plant-pollinator interactions. These may constitute strategies to optimize attractiveness and/or
decrease of the competition for pollinators, consequently enhancing reproductive success. Studies on
pollinators, mostly insects, focus on the seasonality throughout the year, mainly showing variations and
increased activity of pollinators in the rainy season. Such variations can occur according to the
characteristics of the biological cycles of the species, as well as in response to the availability of resources
and climatic variables. Important structural properties of the plant-pollinator networks such as nestedness
and conectance remain constant over the years. Despite this changes in the composition and richness of
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pollinator and plant species occur between years and alter the number and configuration of the links
between them. This suggests that the structure of the pollination networks may be independent of species
composition and the arrangement between them and the functionality of the pollination system can be
maintained over time. Future research should investigate the causes of temporal variations in interactions
between plants and pollinators. Especially those related to anthropic alterations aiming identify actions

that can minimize human impact.

Keywords: ecological networks; flowering phenology; insects; seasonality; temporal scale.

INTRODUCAO

A polinizagdo é um pré-requisito para a
reproducao cruzada das angiospermas, podendo
ser realizada pelo vento, pela &4gua, mas
principalmente por animais (Faegri & van Der Pijl
1979). O sucesso da polinizacdo bi6tica depende
da sincronia entre os horérios de antese, o periodo
de floracdo e a disponibilidade e o periodo de
atividade dos polinizadores (Elzinga et al. 2007).
Deste modo, as interacdes entre plantas e
polinizadores se modificam temporalmente,
moldadas principalmente por flutuacbes nos
periodos de atividade dos polinizadores e de
florescimento das plantas (Burkle & Alarcén 2011).
Estas variacbes podem ocorrer em diferentes
escalas temporais, como anos (Olesen et al. 2008),
meses (Petanidou et al. 2008) e horas (Baldock et
al. 2011). Importantes aspectos da interagdo como,
por exemplo, o nivel de especializacio ou
generalizacdo, podem diferir no tempo de acordo
com alterag6es na composicao e abundancia das
espécies (Petanidou et al. 2008).

O contexto temporal nas relacdes plantas-
polinizadores pode resultar em interacdoes muito
complexas, considerando que cerca de 90% das
angiospermas em todo o mundo dependem de
animais polinizadores, tais como abelhas,
mariposas, besouros, borboletas e moscas,
principais polinizadores em muitos ecossistemas
(Ollerton et al. 2011). A relagdo entre as plantas e
seus polinizadores é mediada por caracteres
florais, como forma, cores, guias de néctar e
glandulas de odor, que sinalizam a presenca de
um recurso floral. Grande parte dos recursos
florais, tais como néctar, pélen, 6leos e partes
florais fazem parte da alimentacdo de muitos
visitantes (Faegri & van Der Pijl 1979, Proctor et al.
1996, Willmer 2011, Agostini et al. 2014), enquanto
que resinas e 6leos florais sdo utilizados quase que
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exclusivamente por abelhas para a construcdo de
células de cria (Alves-dos-Santos et al. 2007,
Pinheiro et al. 2014). Compostos arométicos
também sdo considerados recursos para machos
de abelhas de orquideas (Apidae, Tribo Euglossini)
em comportamentos reprodutivos (Roubik &
Hansen 2004). Dessa forma, a polinizacdo pode ser
entendida como um mutualismo no qual as
plantas sao beneficiadas pela reprodugdo e os
animais pela aquisicdo dos recursos florais (Faegri
& van Der Pijl 1979, Rech et al 2014). A
atratividade das flores e disponibilidade dos
recursos florais, assim como as atividades dos
animais, quando contextualizadas no tempo,
possibilitam um melhor entendimento das
interagdes entre plantas e polinizadores.

O objetivo deste artigo foi compilar os estudos
sobre a dinamica temporal nas interacoes entre
plantas e polinizadores e analisar os principais
fatores que a influenciam em diferentes escalas,

abordando variacdes didrias, mensais, entre
estacoes e entre anos.
MATERIAL E METODOS

A revisdo acerca dos trabalhos que abordaram as
variacdes temporais nas interacdes entre planta e
polinizadores foi realizada no contetdo assinado
disponivel para acesso pelas instituicoes
participantes no Portal Periédicos Capes
(www.periodicos.capes.gov.br). A  busca foi
realizada por assunto e utilizando, isoladas e
conjugadas, as seguintes palavras-chave e suas
correspondentes em inglés: estagdo seca (“dry
season”), estagdo chuvosa (“wet season”),
dindmica temporal (“femporal dynamic”), redes
de interacdo (“interaction networks”!” ecological
networks”), sazonalidade (“seasonality”) e variacdo
temporal (“temporal variation”), além de



polinizacdo (“pollination”) e polinizadores (“pol-
linators”). Também foram incluidas as referéncias
cruzadas obtidas entre estudos.

Trabalhos publicados entre os anos de 2006 e
2017 foram preferencialmente selecionados, mas
trabalhos importantes sobre o tema e anteriores a
este periodo também foram incluidos. Além disso,
estudos realizados na regido Neotropical,
principalmente no Brasil, também tiveram
prioridade. A compilacdo dos resultados obtidos
nos estudos foi apresentada de acordo com a
escala temporal em que foram realizados:
didria/ao longo do dia, mensal/dentro das
estacoes, entre estacoes, entre anos.

FATORES ASSOCIADOS AS PLANTAS QUE
INFLUENCIAM A DINAMICA TEMPORAL
DAS INTERACOES ENTRE PLANTAS E
POLINIZADORES

A fenologia da floracao é um dos principais fatores
que influenciam a dindmica temporal das
interacoes entre plantas e polinizadores (Elzinga et
al. 2007) e pode ser abordada em nivel do
individuo, da populacdo ou da comunidade
(Newstrom et al. 1994). A fase reprodutiva de um
individuo é aquela caracterizada pela producao de
flores e desenvolvimento de frutos e sementes, e
pode variar entre individuos da mesma espécie.
Fatores como o balanco energético, estado
nutricional, estddio de desenvolvimento e o clima
podem determinar o momento de inicio da fase
reprodutiva do individuo e também a ocorréncia e
repeticio das fenofases ao longo do tempo
(Borchert et al. 2005, Kudo 2006).

Dentro de uma populacdo, os individuos
diferem entre si quanto a idade e tamanho, sexo
ou ainda quanto ao micro-habitat em que se
estabelecem e estes fatores resultam na floracao
em momentos diferentes (Newstrom et al. 1994).
Além disso, a floracdo, avaliada a partir da
quantificacdo de flores produzidas, pode
identificar picos que variam de intensidade e
duracdo (Gentry 1974, Newstrom et al. 1994, Kudo
2006, Otéarola & Rocca 2014). Tais variacdes podem
reduzir a competicdo por polinizadores, que tém
recursos disponiveis durante maior periodo de
tempo, e aumentar a variabilidade genética, na
medida em que provocam maior fluxo de
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polinizadores, aumentando a chance de trans-
porte de pélen entre plantas distintas da mesma
espécie (Kudo 2006).

Em nivel da comunidade, diferentes espécies
em floracdo podem interagir na medida em que
“displays” florais de multiplas espécies atraem um
maior niimero e/ou diversidade de polinizadores
compartilhados, em um fenémeno descrito como
facilitacdo ecoldgica (Brooker et al. 2008). A
facilitacdo parece ser uma estratégia importante
para espécies com populacdes muito pequenas,
nas quais a floracao isolada ndo atrairia um grande
namero de polinizadores (Rathcke 1983). Além da
atracdo pela maior densidade de flores, “displays”
florais de espécies que disponibilizam recursos
diversos e complementares parecem ser ainda
mais atrativos, pois permitem a obtencao 6tima de
multiplos recursos florais pelos polinizadores
(Ghazoul 2006).

Por outro lado, a competicao por polinizadores
pode ser uma das explicagdes para a separacao
temporal na floracdo entre espécies simpétricas,
como uma forma adaptativa para a partilha de
polinizadores (Araujo et al. 1994, Newstrom et al.
1994, Santana & Machado 2010). Um estudo
realizado na Mata Atlantica no estado de Sdo
Paulo sobre o padrdo fenolégico de espécies de
Bromeliaceae polinizadas por péssaros mostrou
um padrao de floracao sequencial ao longo do ano
que, segundo os autores, seria um dos principais
fatores que minimizaram a competicdo por
polinizadores (Machado & Semir 2006). Floracdo
sequencial também foi observada em espécies de
diferentes familias tais como Malvaceae
(Gaglianone 2000) e Rubiaceae (Silva & Vieira 2015)
polinizadas por insetos em regides originalmente
cobertas pela Mata Atlantica.

Diferentemente, a floracio em comunidade

muitas vezes ocorre de forma agregada,
principalmente relacionada com limitacoes
fisiol6gicas. Neste caso, condi¢Ges abidticas

desfavordveis restringem a floracdo a um periodo
ideal para a reproducdo, resultando na sincronia
entre os individuos de uma populacdo e entre
populacdes. Isto ocorre, sobretudo, em locais em
que o periodo de condigdes favordveis a
reproducdo das plantas, como precipitacao,
temperatura e inclusive a disponibilidade de
polinizadores, é curto (Borchert et al. 2005, Elzinga
etal. 2007, Mitchell et al. 2009).

Oecol. Aust. 22(1): 1-16, 2018



4| Interagbes temporais entre plantas e polinizadores

O fogo também exerce grande influéncia sobre
a fenologia reprodutiva das plantas em alguns
ecossistemas savanicos, como o Cerrado
(Coutinho 1976). O impacto do fogo sobre a
floracdo depende da intensidade e periodicidade
das queimadas e das adapta¢des das plantas as
altas temperaturas (Brown et al 2017). Em
algumas espécies a floracdo parece ser estimulada
pelo fogo, principalmente para espécies herbaceas
e subarbustivas, ocorrendo intensificacio e
sincronizacdo da producado de flores pés-fogo
(Coutinho 1976, Brown et al 2017). Na
comunidade, uma importante vantagem para as
primeiras espécies a florescerem pés-fogo seria a
reduzida  competicdo  por  polinizadores,
considerando a baixa disponibilidade de recursos
alimentares aos polinizadores neste momento.

O controle fotoperiédico da floracdo em
regides com baixa sazonalidade climdatica como,
por exemplo, as florestas tropicais amazoOnicas,
pode ter evoluido em resposta a diferentes fatores,
como as baixas densidades populacionais,
resultando na floracdo sincrénica e bimodal das
espécies arbdoreas nesta regido, conforme
discutido por Borchert et al (2005). O
florescimento sincronico promoveria aumento da
exposicdo floral para atracdo de polinizadores,
possibilitando o fluxo dos polinizadores entre
plantas esparcamente distribuidas. A intensa
exposicdo floral, entretanto, pode incrementar a
competicdo por polinizadores e consequen-
temente aumentar a chance de deposicdo de
polen heteroespecifico, principalmente entre
espécies vegetais que compartilham polinizadores
com pouca fidelidade ou constancia floral
(Ashman & Arceo-G6émez 2013). O balanco entre a
alta atratividade ou alta competicio por
polinizadores possivelmente atuou na evolucdo
das estratégias de florescimento observadas
atualmente.

Em cada um dos niveis abordados nesse t6pico,
individual, populacional ou na comunidade,
fatores ecolégicos como clima, disponibilidade de
recursos, facilitacio e competicdo podem
influenciar a fenologia de floragdo, moldando
padroes que vem sendo estudados ao longo do
tempo. Importantes estudos sobre os padroes
fenoldgicos de floracdo foram realizados por
Gentry (1974), Bawa (1983) e Newstrom et al.
(1994). Um dos primeiros trabalhos dedicados a
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classificar os padrdes fenoldgicos de floracdo foi
realizado por Gentry (1974), com espécies da
familia Bignoniaceae na Costa Rica e Panama.
Nesse estudo, o autor identificou quatro tipos de
floracdo em relacdo as populacdes, destacando a
intensidade e duracdo dos periodos de floracao,
denominando-os “cornucopia’, “steady state”, “big
bang’ e “multiple bang’ (Tabela 1). Outra
classificacdo mais ampla foi feita por Newstrom et
al. (1994), considerando o acompanhamento mais
longo de espécies de 59 familias na Costa Rica.
Newstrom et al. (1994) descreveram quatro
padrdes béasicos, enfatizando a periodicidade dos
ciclos de floragdo: continua, subanual, anual e
supra-anual (Tabela 1).

Dos quatro padroes classificados por Gentry
(1974) trés poderiam ser classificados como anual
ou supra-anual por Newstrom et al. (1994),
apresentando no méximo um ciclo por ano, mas
com diferentes intensidades e periodos de
floracdo. Apenas o padrao “multiple bang” poderia
ser classificado como subanual ou continuo por
Newstrom et al. (1994), apresentando mais de um
evento de floracdo por ano. AssociacOes desses
padroes de floracdo com grupos de polinizadores
e/ou estratégias de polinizacdo (Tabela 1) sao

baseadas principalmente no menor gasto
energético e maior atracao de polinizadores.
A funcionalidade das estruturas florais

reprodutivas pode ser varidvel em relagdo ao
tempo, o que influencia nas interagbes com os
polinizadores. Em algumas espécies com flores
hermafroditas ocorre o amadurecimento do
gineceu antes do androceu, conhecido como
protoginia (ex. Pouteria torta (Mart.) Radlk.
(Sapotaceae) Gama et al 2011), ou o ama-
durecimento do androceu antes do gineceu,
conhecido como protandria (ex. Seemannia
sylvatica (Kunth) Hanst. (Gesneriaceae), Camargo
et al. 2011). Em outras espécies ocorre a antese
diferencial de flores femininas e masculinas no
mesmo individuo como, por exemplo, Jatropha
curcas L. (Euphorbiaceae) (Brasileiro et al. 2012).
Todos esses casos diminuem a probabilidade de
polinizacdo entre flores do mesmo individuo e
aumentam a possibilidade de polinizacdo cruzada
(Bertin & Newman 1993).

O amadurecimento assincronico das flores dos
individuos masculinos e femininos de uma
populacdo também foi descrito (Stephenson &



Bertin 1983, Rocca & Sazima 2006, Forrest 2014).
Em Citharexylum myrianthum Cham.
(Verbenaceae), tipica da Mata Atlantica, o
amadurecimento e pico de floracao dos individuos
masculinos ocorre antes dos femininos e se
estende por mais tempo (Rocca & Sazima 2006).
Essa estratégia reprodutiva pode favorecer
espécies cujas flores femininas ndo produzem
recursos, pois os polinizadores visitariam as flores
com disponibilidade de pdlen, e visitariam sem

5 | Depré & Gaglianone

sucesso as flores femininas na busca deste recurso
(Renner & Feil 1993). Outras hipdteses levam em
consideragdo a competicdo entre individuos
masculinos pelo acesso aos 6vulos nao fertilizados
(Stephenson & Bertin 1983) ou aos 6vulos de alta
qualidade, ja que individuos femininos maiores
tendem a florescer mais cedo e apresentar 6vulos
de melhor qualidade. Dessa forma, os individuos
masculinos com flores precoces seriam
favorecidos (Forrest 2014).

Tabela 1. Padrdes de floracdo descritos por Gentry (1974) e Newstrom et al. (1994) e sua associacdo com grupos de

polinizadores e/ou estratégias de polinizacgao.

Table 1. Flowering patterns described by Gentry (1974) and Newstrom et al. (1994) and their association with pollinator

groups and/or pollination strategies.

Padroes de floracao propostos por
Newstrom et al. (1994)
correspondentes aos descritos por
Gentry (1974)

Padroes de floracao descritos por
Gentry (1974)

Associacao dos padrdes de floracao
com polinizadores e/ou estratégias
de polinizacao

“Steady state”: poucas flores por dia,
floracao por longos periodos (um
meés ou mais)

“Cornucopia’: grande ntimero de
flores durante algumas semanas

“Big bang’: florescimento intenso
por curto periodo
(aproximadamente uma semana)

“Multiple bang”: curtos (dois ou trés
dias) e numerosos periodos de
floracao espalhados no ano

Anual (um ciclo de floragao maior
por ano) ou supra-anual (um ciclo
superior a um ano)

Anual ou supra-anual

Anual ou supra-anual

Subanual (mais de um ciclo por ano)
ou continua (floracdo com pequenas
pausas espordadicas)

Polinizadores “trap-liners”, menor
gasto energético a procura de
plantas floridas (Gentry 1974)

Atracdo de ampla gama de
polinizadores (Gentry 1974)

Polinizadores oportunistas, sem
rotas fixas de recursos (Gentry 1974)

Principalmente abelhas (Gentry
1974); polinizacao por engano
(Otérola & Rocca 2014)

A assincronia entre flores de espécies distintas
na comunidade também se estende a casos em
que uma das espécies nao oferece nenhum tipo de
recurso, mas se beneficia das visitas realizadas por
polinizadores a flores de espécies que oferecem
recursos (Elzinga et al. 2007). Este é o caso de
algumas espécies de Orchidaceae, cujo periodo de
florescimento estd intimamente ligado ao
florescimento das plantas com recursos. Por
exemplo, Dactylorhiza sambucina (L) Soé
(Orchidaceae), amplamente distribuida na Europa,
floresce mais cedo do que a maioria das espécies
de plantas que oferecem recursos. Uma das
hipéteses seria que essa antecipacdo evitaria a
competicdo por polinizadores com as espécies que
oferecem recursos. Outra hip6tese, que nao exclui
a primeira, seria o aumento da chance de serem
visitadas no inicio da estacdo de florescimento,

quando os visitantes recém emergentes ainda sao
inexperientes e ndo distinguem flores com e sem
recursos (Internicola et al. 2006). Todos estes casos
explicitam a alta interdependéncia entre a
dindmica temporal da floracdo das plantas nos
diferentes niveis e suas interacbes com
polinizadores.

VARIACOES TEMPORAIS NAS POPULACOES,
COMUNIDADES E/OU GUILDAS DE
POLINIZADORES

Os polinizadores também apresentam varia-
coes temporais especificas, as quais restringem
sua interacdo com as plantas (Cane et al. 2005). As
populacdoes e comunidades dos polinizadores
podem variar de acordo com as caracteristicas dos

Oecol. Aust. 22(1): 1-16, 2018



6 | Interacdes temporais entre plantas e polinizadores

ciclos biolégicos das espécies, bem como em
resposta a disponibilidade de recursos e varidveis
climaticas (Linsley 1958, Wolda 1988, Kishimoto-
Yamada & Itioka 2015, Wolowski et al. 2017).

Variacoes nas populacdes de insetos ao longo
do ano podem ser resultantes de caracteristicas do
ciclo biolégico das espécies, que incluem o tempo
de desenvolvimento do imaturo, a longevidade do
adulto, a sincronizacdo de machos e fémeas, os
periodos de diapausa (interrupgdo programada do
desenvolvimento, expressa pela supressio do
metabolismo em um estddio ontogenético) e o
voltinismo (ntimero de geracdes que uma espécie
apresenta em um ano). Além destes fatores
intrinsecos, fatores extrinsecos, como flutuacées
na disponibilidade de recursos e caracteristicas
ambientais como temperatura, umidade e
duracdo do dia também influenciam na atividade
dos insetos (Wolda 1988, Kishimoto-Yamada &
Itioka 2015).

A sazonalidade nas populacdes e comunidades
de polinizadores, principalmente insetos, na
regido neotropical foi relatada em muitos estudos
que evidenciaram maior atividade dos
polinizadores na estacdo chuvosa (abelhas e
vespas: Oliveira (1999), Lorenzon et al. (2003),
Truylio & Harter-Marques (2007), Zanella (2008),
Abrahamczyk et al. (2011), Silveira et al. (2011);
borboletas: Devries et al. (1997), Anselmo et al.
(2014); moscas: Souza-Silva et al. (2001) (Tabela 2).
Isso ocorre provavelmente em resposta a maior
disponibilidade de recursos florais decorrente dos
maiores indices de precipitacdo pluviométrica
nessa estacdo e € congruente com dados
indicando maior intensidade de floracdo para
muitas espécies vegetais, como no caso de plantas
na Mata Atlantica (Morellato & Leitdo-Filho 1990).
Um padrao distinto, evidenciando maior atividade
de polinizadores na estacdo seca também foi
descrito para insetos como abelhas (Silva er al
2009), e borboletas (Daily & Ehrlich. 1995, Barlow
et al. 2007, Abrahamczyk et al. 2011). Estes dados
divergentes estariam relacionados a fatores
intrinsecos das popula¢des de insetos ou plantas,
ou ainda diferengas microcliméticas entre locais
de estudo (Pozo et al. 2008).

Em todos estes casos estudados tém-se
buscado explicagbes para a ocorréncia destes
padrdoes sazonais nos fatores intrinsecos e
extrinsecos das populagdes, principalmente
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climéticos, que estariam associados. Entretanto,
estudos quantitativos sobre a disponibilidade de
recursos florais e as flutuacdes populacionais
dentro e entre os anos ainda sdo necessdrios a fim
de elucidar os fatores que atuam na determinacao
destes padroes temporais. Ha grandes dificuldades
a serem vencidas nesta abordagem, tais como
métodos eficientes de quantificacdo de pélen e
néctar na comunidade e protocolos especificos
para monitoramento das populagdes de insetos.
Além disso, muitos estudos ndo coletam
adequadamente as informacoes sobre microclima,
o que dificulta anélises mais robustas.

Observagdes detalhadas ao longo do tempo sao
capazes de detectar a ocorréncia de variacbes na
composicao e frequéncia de polinizadores, mesmo
em pequenas escalas de tempo, como horas
(Oliveira 1999, Santos & Sofia 2002, Silva et al. 2007,
Rodrigues 2008, Depra 2012). A partilha de
recursos em diferentes horarios do dia, como
estratégia para evitar a competicao, é apontada
como um fator de causa para tais variacgoes.
Dentre os polinizadores de Solanum lycopersicum
L. (Solanaceae) as abelhas maiores, como Bombus
e Xylocopa (Apidae), visitam as flores
principalmente nas primeiras horas do dia, antes
das 9h. Ja4 os polinizadores de porte pequeno,
como Exomalopsis (Apidae), visitam as flores ap6s
esse hordrio. A diminuicdo da frequéncia das
abelhas grandes no decorrer do dia provavelmente
influencia o aumento da frequéncia das abelhas
menores a partir das 9h, evitando a competicao
entre elas (Depré 2012).

Beija-flores também podem partilhar recursos
em periodos do dia. Na Mata Atlantica grupos
distintos de beija-flores visitam as flores das
mesmas espécies de plantas em periodos
diferentes do dia (manha e tarde), o que diminui a
competicdo (Rodrigues 2008). E interessante notar
que o compartilhamento como explica¢do para a
disjuncdo temporal na utilizacdo de recursos por
espécies distintas pode ser usado como explicacao
tanto no caso de atividade sequencial de
polinizadores, como no caso de floragdo
sequencial discutida nesta revisdo. Naquela
situac¢do, o recurso compartilhado sdao os préprios
polinizadores, enquanto que para os polinizadores
0 recurso em questao sdo aqueles oferecidos pelas
flores.

A avaliacdo das guildas de polinizadores em



uma escala temporal maior, entre anos, revela que
o espectro de polinizadores da mesma planta
pode ser distinto entre os anos. Asclepias tuberosa
Roxb. (Asclepiadaceae), por exemplo, teve as
abelhas como os principais polinizadores ao longo
de dois anos de estudo no estado do Arizona, EUA
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(Fishbein & Venable 1996), enquanto que
borboletas do género Battus foram o segundo
principal polinizador no segundo ano de estudo,
apesar das flores apresentarem caracteristicas
tipicamente de polinizacdo por borboletas
(psicofilas).

Tabela 2. Compilacdo dos resultados obtidos em estudos sobre variacdes temporais nas populacdes, comunidades ou
guilda de polinizadores. Entre parénteses o(s) grupo(s) de polinizadores estudado(s).

Table 2. Compilation of the results obtained in studies on temporal variations in populations, communities or guild of

pollinators. In parentheses the group(s) of pollinators studied.

Variacoes temporais nos descritores e resultado (varidvel ou constante) obtido pelos autores

Descritores Periodo de
.~ Variavel Constante
avaliacdo
Composicao Didria Rodrigues 2008 (beija-flores), Santos & Sofia i
de espécies 2002 (abelhas)
g/[ensalldﬁentro Truylio & Harter-Marques 2007 (abelhas) -
as estagoes
Lorenzon et al. 2003 (abelhas sociais), Price et
al. 2005 (abelhas de lingua longa e beija-
Entre estacoes flores), Zanella 2008 (abelhas solitarias), Silva -
et al. 2009 (abelhas), Silveira et al. 2011
(abelhas)
Price et al. 2005 (abelhas de lingua longa e
Entre anos .. -
beija-flores)
Riqueza de . Oliveira 1999 (abelhas), Santos & Sofia 2002
P Diéaria -
espécies (abelhas)
g/[ensalldﬁentro Truylio & Harter-Marques 2007 (abelhas) -
as estagoes
Oliveira 1999 (abelhas), Pozo et al. 2008
) (borboletas), Silva et al. 2009 (abelhas), B B Hregirs TEER (b (o),
Entre estacoes Abrahamczyk et al. 2011 (borboletas, abelhase . .
o . Pinheiro et al. 2002 (borboletas)
vespas, beija-flores), Silveira ez al. 2011
(abelhas), Anselmo et al. 2014 (borboletas)
Abundancia/ Oliveira 1999 (abelhas), Santos & Sofia 2002
frequéncia Diaria (abelhas), Silva et al. 2007 (abelhas), Depra -
q 2012 (abelhas)
Mensal/dentro Eckhart 1992 (insetos), Truylio & Harter-

das estagoes (moscas)

Marques 2007 (abelhas), Souza-Silva et al. 2001 -

Oliveira 1999 (abelhas), Souza-Silva et al. 2001
(moscas), Price et al. 2005 (abelhas de lingua
longa e beija-flores), Zanella 2008 (abelhas

Entre estacoes

solitérias), Silva et al. 2009 (abelhas), -

Abrahamczyk et al. 2011 (borboletas), Silveira
etal. 2011 (abelhas), Anselmo et al. 2014

(borboletas)

Eckhart 1992 (insetos), Fishbein & Venable

Entre anos

1996 (insetos), Price et al. 2005 (abelhas de -
lingua longa e beija-flores)
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Alteragbes na composicao de polinizadores ao
longo dos anos em regides temperadas tém sido
discutidas como resultado de variacdes climaticas
que estariam influenciando as populacdes dos
polinizadores. Entretanto, a constatacdo destes
fendmenos e de seus fatores associados na regido
neotropical ainda é pouco registrada, sendo
necessdrios estudos de médio e longo prazo para o
acompanhamento desta dindmica.

Os aspectos abordados nos tépicos anteriores
desta revisio mostram a intensa relacdo na
dindmica temporal entre plantas e polinizadores,
abordando o tema com ferramentas analiticas
tradicionais dos estudos populacionais e de
comunidades. No préximo tépico, serd abordada
uma ferramenta mais recente para o estudo das
interacoes e sua complexidade temporal: a rede de
interacoes.

VARIACAO TEMPORAL NAS REDES DE
INTERACOES PLANTAS-POLINIZADORES

As interacdes entre plantas e polinizadores podem
formar uma complexa teia abrangendo grande
namero de espécies das comunidades (Waser et al.
1996). Uma ferramenta que tem sido cada vez
mais utilizada para entender essas interacoes é a
teoria de redes complexas, pois permite
principalmente a visualizacdo das conexdes
estabelecidas entre as espécies e a forca dessas
conex0es, na perspectiva da comunidade como
um todo (Bascompte 2008).

A maioria dos trabalhos de redes plantas-
polinizadores estuda as interacbes em momentos
especificos, como um retrato estitico das
interacOes em uma Unica estagdo, geralmente no
periodo de maior nimero de espécies em
florescimento e/ou em atividade (Burkle & Alarcén
2011). Outros trabalhos agrupam as amostragens
ao longo de um ano ou mais e apresentam-nos em
uma unica rede (Jordano et al. 2006). Menos
comuns sdo os estudos com descri¢des adequadas
das redes de interagdes mutualisticas por meio do
uso de redes sequenciais, que representam oS
padrdes de interacdes durante periodos curtos de
tempo, o que permite descrever as interacoes
entre espécies com fenologias e periodos de
atividades coincidentes e revelar as oscilacdes na
composicao de espécies e nas interagdes entre elas
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(Lundgren & Olesen 2005, Basilio et al. 2006,
Kaiser 2006, Medan et al. 2006, Olesen et al. 2008,
Petanidou et al. 2008, Pradal et al. 2009, Baldock et
al. 2011). Variacbes temporais nas redes de
interacoes plantas-polinizadores foram detectadas
por diferentes autores (Tabela 3).

A restricdo das observacdes das redes de
interagbes planta-polinizadores a qualquer
intervalo de tempo, sejam horas (Baldock et al.
2011), dias (Olesen et al. 2008), meses (Medan et al.
2006), estacdes (Basilio et al. 2006) ou anos
(Alarcon et al. 2008, Petanidou et al. 2008, Dupont
et al. 2009, Pradal et al. 2009), pode resultar na
incapacidade de detectar uma proporcao de
ligacbes que ocorrem em outros periodos e podem
ser importantes para o entendimento do
funcionamento desse sistema.

Modifica¢ées nas redes de interagdo plantas-
polinizadores ao longo do dia podem ser
exemplificadas pelo estudo a seguir, realizado em
uma savana no Quénia. As flores de Ipomoea
kituiensis Vatke (Convolvulaceae) abrem a partir
das 08:00 h e murcham antes das 12:00 h,
enquanto as flores de Sida ovata Cav. e Sida
schimperiana Hochst ex A. Rich. (Malvaceae)
abrem das 11:00 h as 15:00 h. Para estas espécies, a
deteccdo de visitacdo por polinizadores fora
desses intervalos de tempo é impossivel (Baldock
et al. 2011). Além disso, neste mesmo conjunto de
dados, uma rede representando a soma dos dados
de interagdes de um dia levaria a conclusoes
equivocadas, pois foi verificado que um mesmo
visitante, Apis mellifera L. (Apidae), visitou quatro
espécies de plantas em periodos distintos do dia.
Se apresentadas em uma Unica rede, estas
interacOes sugeririam competicdo potencial pelas
visitas do mesmo polinizador e risco de
transferéncia de pélen heteroespecifico, o que nao
ocorre devido aos hordrios distintos de antese e
visita do polinizador (Baldock et al. 2011).

Comparagdo entre redes sequenciais de
tempos especificos (redes mensais ou estacionais)
e redes cumulativas (dados de um ano) indicam
que redes cumulativas tém a desvantagem de
incluir espécies que apresentam fenologias nao
sobrepostas (Basilio et al. 2006, Medan et al. 2006,
Sajjad et al. 2017). Assim, a ndo-interacao entre
um dado par de espécies pode ser devida ao fato
de que essas espécies ndo se encontram no tempo
e nao necessariamente a auténtica falta de



visitagdo. Esse fato é descrito como interacoes
proibidas (“forbidden links”) Jordano et al. 2003) e
se reflete nos menores valores de conectancia
apresentados pelas redes das matrizes
cumulativas (Basilio et al. 2006, Medan et al. 2006).
Abordagens atuais utilizam o conceito de
interacdes proibidas inclusive na construcdo de
modelos preditivos de interacoes em deter-
minados  ecossistemas, tornando-os  mais
realisticos por restringir as ligacoes tempo-
ralmente possiveis na rede (Vizentin-Bugoni et al.
2014).

A complexidade das redes pode ser alterada ao
longo dos dias durante uma estacdo. Em sistemas
com curto periodo de atividade dos polinizadores
e de florescimento das plantas, Olesen et al. (2008)
observaram aumento na complexidade das redes
ao longo dos dias, até atingir um pico méximo e
posterior redugdo brusca do namero de interacoes
no final da estacdo. Além disso, novas plantas e
polinizadores se ligaram preferencialmente aos
parceiros mutualistas mais ligados ja presentes no
sistema no dia anterior. Estas observacoes
indicam que estudos visando representar o maior
namero de interacdes possiveis em curto espago
de tempo devem escolher o periodo ideal para a
obtencdo de dados e ndo se ater ao registro das
interacOes em qualquer momento ao longo da
estacdo de atividade e de floracgao.

As variacbes na estrutura das redes de
interacdo incluindo a configuracdo das ligacoes
entre plantas e polinizadores podem ocorrer
também entre os anos (Alarcon et al. 2008,
Petanidou et al. 2008, Dupont et al. 2009, Pradal et
al. 2009; Tabela 3). Dessa forma, é preciso ter
cuidado em extrapolar interpretacdes ecoldgicas,
como a generalizacdo ou especializacdo das
espécies, baseadas nas redes de interacdes em
curtos periodos de tempo ou em um tnico ano.
Por exemplo, em uma comunidade de prados
montanhosos no sul da Califérnia, Estados Unidos,
as espécies de polinizadores ndo formaram as
mesmas ligacdes com as plantas ao longo dos trés
anos estudados e a identidade das espécies
também foi distinta. Além disso, os ntcleos
generalistas das redes apresentaram uma
composicao de espécies com similaridade inferior
a 50 % entre os anos, o que indica que até mesmo
as espécies generalistas estao sujeitas a flutuacoes
temporais no tamanho das suas populacoes.
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Outro fato importante é que a maioria das plantas
produziu menos flores no segundo ano, em
comparagdo com o0s outros dois anos, e no mesmo
ano foram observadas mais espécies de
polinizadores formando o ntcleo de generalistas
na rede. Isso sugere que os polinizadores podem
expandir sua amplitude de dieta quando os
recursos florais sao escassos (Alarcon et al. 2008).

Apesar da composicdo de espécies e das
interagoes distintas entre anos, as propriedades
estruturais das redes como conectancia e
aninhamento parecem ndo variar (Alarcén et al.
2008, Petanidou et al. 2008, Dupont et al. 2009,
Pradal et al 2009). Isto indica que as espécies
podem ser substituidas por outras topolo-
gicamente semelhantes e que as redes de
polinizacao sao, em certa medida, robustas contra
fatores que afetam a ocorréncia de espécies.

A ferramenta de redes ecolégicas também
pode ser utilizada para avaliar como ocorre a
distribui¢do de polinizadores dentro de uma
populagdo de plantas ao longo do seu periodo de
florescimento. Durante dois anos, Valverde et al.
(2016) pesquisaram a fenologia e a fauna de
insetos polinizadores de uma populacdo de
Erysimum mediohispanicum Polatschek
(Brassicaceae), no sudeste da Espanha. Os autores
encontraram alta variacdlo no valor da
modularidade entre as redes temporais, sugerindo
que os grupos de plantas que compartilham
polinizadores sdao temporalmente instaveis, o que
significa que os médulos de rede nao sao estaticos,
mas se dividem e se fundem com o tempo.

A compilacdo e anélise dos estudos de redes de
interacao nos leva a destacar que muitos sistemas
plantas-polinizadores =~ parecem  ser  mais
generalizados quando a variacdo temporal nao é
levada em consideracdo, o que se deve
principalmente as alteracbes temporais na
composicdo e abundancia das espécies e ao
rearranjo das ligacoes entre elas. Neste sentido, é
importante enfatizar a relevancia de se considerar
o fator temporal nas andlises de redes ecolégicas
entre plantas e polinizadores. Além disso, embora
os sistemas de polinizacdo de plantas sejam
dinamicos, as propriedades das redes de interacao
sdo relativamente estdveis entre anos. Isto sugere
que a estrutura das redes de poliniza¢do pode ser
independente da composicdo de espécie e do
arranjo das ligacGes entre elas e manter a
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funcionalidade do sistema ao longo do tempo. A
definicdo destes padrdes nas diversas escalas
temporais ainda carece de estudos. Os casos
apresentados nesta revisdo nos mostram um
esforco importante para entendermos as variagdes

temporais na estrutura das redes plantas-
polinizadores, sendo ainda necessdrio avancarmos
neste assunto, principalmente para regides
tropicais.

Tabela 3. Compila¢do dos resultados obtidos em estudos sobre variagdes temporais nas métricas das redes interacao
plantas-polinizadores. Entre parénteses o/os grupo(s) de polinizadores estudado(s). *Trabalhos que avaliaram a

variacao ao longo do dia.

Table 3. Results obtained in studies on temporal variations in the metrics of plant-pollinator interaction networks. In
parentheses the group(s) of pollinators studied. *Studies that evaluated the variation throughout the day.

Meétricas/componentes de

Variacoes temporais nas métricas/componentes de redes

redes de interacao (definidas
conforme Mello et al. 2006)

Periodo de
avaliacdo

Variavel Constante

Identidade (composicao) das
plantas/polinizadores

Diéria/ao longo
do dia*

Mensal/dentro
das estagoes

Lundgren & Olesen 2005
(insetos), Olesen et al. 2008
(insetos), Baldock et al. 2011
(insetos)*

Kaiser 2006 (insetos, pédssaros e
lagartos), Petanidou et al. 2008
(insetos)

Pradal et al. 2009 (insetos),
Alarcén et al. 2008 (insetos),

Entre anos Olesen et al. 2008 (insetos),
Dupont et al. 2009 (insetos),
Albrecht et al. 2010 (insetos)
Aninhamento: as conexoes
dos vértices de menor grau Mensal/dentro Kaiser 2006 (insetos, pédssaros e

representam um subconjunto
das conexoes dos vértices de
maior grau.

das estagoes

Entre anos

lagartos)

Alarcén et al. 2008 (insetos),
Petanidou et al. 2008 (insetos),
Burkle e Irwin 2009 (insetos),
Dupont et al. 2009 (insetos)

Auséncia/presenca de
compartimentos e nimero de
compartimentos.
Compartimentos: conjunto de
vértices conectados entre si e
ndo conectados a outros
vértices da rede.

Entre estacoes

Entre anos

Basilio et al. 2006 (insetos)

Alarcén et al. 2008 (insetos),
Valverde et al. 2016 (insetos)

Especializacdo/generalizacdo
das espécies de
plantas/polinizadores: nivel
de especializagdo de um
vértice i é dado pelo seu grau
ou grau relativo, comparado ao
de outros vértices da mesma
rede — quanto menor o grau,
maior a especializacdo.

Diaria/ao longo
do dia*

Baldock et al. 2011 (insetos)*
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Table 3. ...continued.
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Mensal/dentro
das estagoes

Entre anos

Kaiser 2006 (insetos, pdssaros e
lagartos), Petanidou et al. 2008
(insetos)

Alarcén et al. 2008 (insetos),

Albrecht et al. 2010 (insetos)

Conectancia: proporc¢ao de

) ~ . o Lundgren & Olesen 2005
interagdes estabelecidas na Diéria/ao longo .
- ) . (insetos), Baldock et al. 2011
rede em relacdo ao nimero de do dia . "
. ~ P (insetos)
interacoes possiveis.
Mensal/dentro

das estagoes

Entre estacoes

Entre anos

Medan et al. 2006 (insetos)

Basilio et al. 2006 (insetos)

Pradal et al. 2009 (insetos),
Olesen et al. 2008 (insetos),
Petanidou et al. 2008 (insetos),
Dupont et al. 2009 (insetos)

Centralizacdo: variabilidade
na centralidade dos vértices
(plantas/polinizadores). A rede
possui nicleo de vértices
altamente conectados e
rodeado por vértices menos
conectados.

Modularidade: nimero de
moédulos e conectividade entre
eles; médulo = subconjunto de
vértices, onde a densidade de
conexoes é maior entre
vértices do médulo do que
entre estes e outros veértices.

Entre anos

Entre anos

Valverde et al. 2016 (insetos)

Valverde et al. 2016 (insetos)

Petanidou et al. 2008 (insetos),
Dupont et al. 2009 (insetos)

Dupont et al. 2009 (insetos)

CONCLUSOES

A composicdo e abundancia de espécies de
plantas em floracao e polinizadores em atividade
variam em diferentes escalas temporais e alteram
as interacoes entre plantas e polinizadores. Essas
variacdes podem ocorrer de acordo com ciclos e
flutuagdes naturais nos padrdes de floracao das
plantas e nas populacdes de polinizadores e
também podem ser influenciadas por mudancas
ambientais. Entretanto, variacdes ambientais
causadas por acoes antropicas também devem ser
consideradas, ja que alteracdes climéaticas podem
influenciar diretamente na atividade dos
polinizadores e floracdo das plantas. A supressdo
da vegetacao nativa de florestas, por exemplo, leva
ao aumento da temperatura e diminuicdo da
umidade relativa, podendo acarretar em

alteracdbes na histéria de vida das plantas e
animais, como tempo de maturacdo reprodutiva,
nimero de geracbes ao ano e tamanho
populacional. Estes fatores provavelmente
influenciardo na dindmica temporal das
interagoes entre plantas e polinizadores. Outro
exemplo seria a reducdo de locais disponiveis para
a construcdo de ninhos de polinizadores, como
troncos de 4rvores, ou a escassez de outros
recursos, causada pela retirada da vegetacdo. A
stibita diminuicdo nesta oferta tende a modificar a
estrutura das comunidades e, consequentemente,
das interacdes ecoldgicas.

Assim, a amostragem das interagdes plantas-
polinizadores deve se aproximar ao madaximo
possivel da escala de tempo do sistema, isto €,
levar em consideragdo a fenologia de floracdo das
plantas e periodos de atividade dos polinizadores.
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Por exemplo, amostragens realizadas apenas nos
hordrios do dia em que a maioria dos
polinizadores estd ativa podem impedir a detecgdo
das interag6es com plantas que estdo com flores
disponiveis em outros horérios. Além disso, a
interpretacdo ecolégica dos dados de interacoes
plantas-polinizadores deve ser cautelosa, e deve
considerar o periodo de amostragem, para que
ndao ocorram sub ou superestimavas nas
interagdes amostradas em periodos relativamente
restritos.

Apesar da identidade das plantas e polini-
zadores que compdem as redes de interacodes
variar temporalmente, importantes propriedades
estruturais das redes como aninhamento e
conectancia se mantém constantes entre anos.
Isto indica que os sistemas de polinizacdo podem
ser estaveis, independentemente da composicao
das espécies, e que diferentes espécies podem
desempenhar o mesmo papel funcional na rede de
interacoes. Essas métricas podem ser importantes
para avaliar a estabilidade no funcionamento dos
sistemas de polinizacdo e servir, por exemplo,
como parametros comparativos para avaliacao da
restauracdo das interagdes entre plantas e
polinizadores em areas de recuperacao ambiental.

Diante dessas consideragdes, estudos futuros
devem investigar as causas das variacOes
temporais nas interagdes entre plantas e
polinizadores, principalmente as que podem estar
relacionadas a alteracdes antrépicas, a fim de
apontar a¢ées que minimizem o impacto humano.
Além disso, a maioria dos estudos aborda as
variacoes temporais nas interacdes entre plantas e
insetos polinizadores, sendo importante que os
proximos se dediquem a avaliar essas alteracoes
também para outros grupos de polinizadores.
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