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Resumo: Os recursos florais estdo diretamente relacionados ao estabelecimento e manutencdo de
interacOes entre plantas e visitantes. Assim, os interagentes tém diferentes graus de dependéncia, que sdo
definidos principalmente pelas estratégias das plantas em disponibilizar os recursos florais e pelas
apresentadas pelos visitantes em coletar estes recursos. No entanto, as diferencas morfolégicas e
comportamentais dos visitantes permitem que eles assumam diferentes papéis - além de polinizadores -
nas interacoes com as plantas, atuando como pilhadores ou ladrdes de recurso. Nesse sentido, as plantas
exibem diferentes estratégias de disponibilizacdo de recursos enquanto os visitantes florais exibem
diferentes estratégias de forrageamento para a obtencdo desses recursos. Apresentamos aqui secoes
especificas sobre os principais recursos florais: néctar, pélen, 6leo, resinas e perfumes florais com objetivo
de revisar criticamente a literatura e apresentar: (1) as estratégias utilizadas pelas plantas para manter os
polinizadores visitando suas flores e minimizar o desperdicio de recursos, e (2) as estratégias utilizadas
pelos visitantes para otimizar seu comportamento durante o forrageamento em funcao da disponibilidade
de recursos florais. A manutencdo da disponibilidade de recursos florais depende da manutencdo de
polinizacao, que por sua vez é condicionada ao modo como os visitantes se comportam durante a coleta e
forrageio dos recursos nas flores. Dessa forma, as relacdes entre plantas e visitantes florais polinizadores
sdo mutualisticas, embora os interesses sejam contrdrios, havendo a exploragdo mittua na qual os
visitantes necessitam de recursos disponibilizados pelas plantas e estas necessitam de servico de
polinizacao efetuados pelos visitantes.

Palavras-chave: interacdo planta-polinizador; ladrdao de recursos; pilhador de recursos; polinizacao;
visitantes florais.

BETWEEN FLOWERS AND VISITORS: STRATEGIES OF AVAILABILITY AND COLLECTION OF FLORAL
RESOURCES. Floral resources are strongly related to the establishment and maintenance of plant-
pollinator interactions. Interacting species have different degrees of dependence, which are defined
mainly by the strategies of plants to make available the floral resources and those presented by visitors in
collecting these resources. However, morphological and behavioral differences among visitors allow them
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to assume different roles - beyond the one of pollinators - in interactions with plants. For instance, floral
visitors can act as resource thieves or robbers. Thus, plants exhibit different resource distribution
strategies while the floral visitors exhibit different foraging strategies to obtain floral resources. We present
specific sections on the main floral resources: nectar, pollen, oil, resins and perfumes with the purpose of
critically review the literature in order to present: (1) the strategies used by plants to maintain pollinators
visiting on flowers without waste floral resources, and (2) the strategies used by the animals to optimize
their foraging as a function of the floral resources. The maintenance of the availability of floral resources
depends on the maintenance of pollination, which in turn is conditioned to the way visitors behave during
the visit in search of floral resources. Therefore, relationships between plants and floral visitors tend to be
mutualistic, based relationships even when the individual interests are opposite. In this sense, there is
some mutual exploration in which visitors explore resources made available by plants, which in their turn

explore the pollination service done by visitors.

Keywords: floral rewards; floral visitor; plant-pollinator interaction; robber; thief.

INTRODUCAO

Os recursos florais modulam o estabelecimento e
manutencdo de algumas relacées mutualisticas
entre plantas e animais e sdo definidos como
qualquer componente que seja utilizado pelos
visitantes florais (Aronne et al. 2012, Agostini et al.
2014, Fowler et al. 2016). De acordo com a dispo-
nibilidade desses recursos, os custos e beneficios
envolvidos nessas relacdes mutualisticas podem
variar de acordo com o tipo de associacdo entre as
espécies ou taxons interagentes, direcionando-as
entre mutualismos e antagonismos (Bronstein
1994, Ness 2006, Pike 2010). No entanto, o custo
das interacoes é que determina a manutenc¢ao da
relacdo entre os interagentes, consequentemente
supde-se que em uma interacdo mutualistica os
custos da interacdo sejam inferiores aos beneficios
adquiridos com ela, especialmente entre plantas e
polinizadores onde ha oferta de recursos florais
em troca de servicos de polinizacdo (Bronstein
1994, Pyke 2016). Assim, caso a oferta de recursos
para os polinizadores ndo seja vidvel, a interacdo
tem um potencial reduzido e consequentemente
ocorrerd em menor frequéncia.

Nas interacdes planta-polinizador existem dife-
rentes graus de dependéncia entre os organismos,
bem como dos recursos florais disponiveis, que
variam no tempo e espaco (Thompson &
Fernandez 2006, Gémez et al. 2009, Bliithgen &
Klein 2011, Vazquez et al. 2012). O modo como
esses recursos sao apresentados e disponibilizados
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pelas plantas influencia o comportamento dos
visitantes florais (Varassin 2001, Harder & Barret
2006). Assim, a disponibilidade dos recursos pode
incrementar as visitas de polinizadores, devido as
diferencas na quantidade e qualidade do recurso
que estd sendo oferecido/explorado (Gumbert
2000, Pellmyr 2002, Makino et al. 2007, Cappellari
etal. 2011, 2012).

No entanto, de acordo com os diferentes
comportamentos de coleta de recursos durante a
visitacdo floral e com caracteristicas morfolégicas
de alguns visitantes, estes podem ou ndo gerar
efeitos positivos a reproducdo das plantas com as
quais interagem. Além de atuarem como polini-
zadores, os visitantes também podem atuar como
ladrdes ou pilhadores de recursos — esgotando o
que poderia ser direcionado aos polinizadores
efetivos e consequentemente afetando a
frequéncia de visitas destes a determinada planta
(Irwin et al. 2010, Alves-dos-Santos et al. 2016).
Dessa forma, quando a coleta do recurso sem o
contato com as estruturas reprodutivas acontece
sem prejuizo direto a flor, ndo comprometendo a
antese, a viabilidade e a aparéncia, os visitantes
sdo chamados de pilhadores — thief, em inglés. No
entanto, é possivel que o visitante obtenha os
recursos ao mesmo tempo em que danifica os
tecidos/pecas florais causando prejuizos diretos a
flor, principalmente no que se refere a atratividade
aos outros visitantes, neste caso sdo chamados de
ladroes de recurso — robber, em inglés (Inouye
1980, Irwin et al. 2010).



A disponibilidade temporal dos recursos florais
aos diferentes visitantes pode ser alterada de
acordo com os resultados das interacoes,
mutualisticas ou antagonisticas, determinadas
pelas caracteristicas morfolégicas e comporta-
mentais de cada interagente (Biesmeijer et al. 1999,
Dworschak & Bliithgen 2010), permitindo assim a
competicdo por tais recursos. A manutencdo da
disponibilidade de recursos florais por uma
espécie para os seus polinizadores depende da
constante aptidao reprodutiva, que evolutiva-
mente é garantida pela interacdo com os proprios
polinizadores. Dessa forma, possiveis reducoes
nas interacdes entre plantas e polinizadores
podem afetar diversas outras interacdes devido a
uma reducdo na disponibilidade de recursos
florais. Por exemplo, a presenca de pilhadores na
flor pode alterar o comportamento de visitacao
dos polinizadores e levar a maiores taxas de
polinizacdo cruzada, favorecendo a qualidade das
sementes formadas (Almeida-Soares et al. 2010).
Em outros casos, a presenca de pilhadores pode
prejudicar o padrao de distribui¢do temporal de
recursos ao longo da antese e a frequéncia de
visitas dos polinizadores, causando reducdo na
quantidade de frutos e sementes produzidas
(Torezan-Silingardi & Del-Claro 1998, Zhang et al.
2014).

O forrageamento dos visitantes em busca de
recursos florais permite que estes sejam obtidos e
que as plantas recebam servicos de polinizagao,
no entanto existem alguns conflitos de interesse
na otimizacdo da atividade de forrageamento
(Ohashi & Thomson 2013). Por exemplo, para os
polinizadores é interessante coletar o maximo
possivel do que é disponibilizado pelas plantas, no
entanto, para as plantas ndo é interessante que um
mesmo visitante colete todo o recurso, como o
pélen, de uma sé vez pois pode reduzir a
probabilidade de sucesso reprodutivo (Sdez et al.
2014), especialmente o masculino. Assim, diversas
estratégias sdo utilizadas pelo visitante, por
exemplo: a pré-avaliacdo para determinacdo de
uma rota de forrageamento (Ohashi et al. 2007), a
competicdo devido a diferentes eficiéncias de
coletas entre os visitantes (Ohashi et al. 2008,
Bar6nio et al. 2017) ou ainda a remocao de
competidores (Ohashi et al. 2013). No entanto, as
plantas também possuem estratégias para evitar a
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perda e/ou desperdicio de recursos, em especial o
poélen que é imprescindivel a reproduc¢do sexuada
(Luo et al. 2008, Vallejo-Marin et al. 2009), ou
ainda para exigir que os visitantes tenham
comportamentos mais eficientes, de modo a
garantir a polinizacdo durante a visita para a
coleta de recursos (Russell et al. 2017). Nesse
sentido, a disponibilidade de recursos florais e o
comportamento de forrageamento dos poliniza-
dores estdao fortemente ligados a aptidao repro-
dutiva das plantas.

Desta maneira, as abelhas sao caracterizadas
como o mais importante grupo de visitantes
polinizadores, nao somente pela sua diversidade e
hébito alimentar, mas também devido aos
diferentes comportamentos de visita, o que
abrange comportamentos generalistas e espe-
cialistas e estd relacionado também as estratégias
reprodutivas das plantas visitadas. Apresentamos
aqui secdes especificas sobre os principais
recursos florais alimenticios e ndo alimenticios
utilizados por abelhas (pdlen, néctar, Oleos,
resinas, perfumes) com objetivo de realizar
levantamento da literatura e apresentar: (1) as
estratégias utilizadas pelas plantas para manter os
polinizadores visitando as flores sem desperdicio
dos recursos, e (2) as estratégias utilizadas pelos
visitantes para otimizar seu forrageamento em
funcao da disponibilidade dos recursos florais.

MATERIAL E METODOS

As informacdes aqui apresentadas em seccgdes
préprias sobre cada tipo de recurso floral
explorado pelos visitantes florais foram
compiladas de artigos obtidos através das
plataformas: Portal Peri6dicos CAPES, do Web of
Science e Google Académico. O levantamento
destes trabalhos ndo foi necessariamente associa-
do a um conjunto de palavras-chaves ou filtros,
mas pautou-se na a intencdo conjunta de
caracterizar os recursos disponibilizados e seu
modo de utilizacdo. Assim, a busca de artigos
cientificos sobre os diferentes recursos florais
abordados partiu a priori dos artigos classicos e
amplamente citados, mas incluiu também artigos
recentes e relevantes sobre diferentes perspectivas
dos interagentes: plantas e polinizadores.

Oecol. Aust. 22(4): 390409, 2018



393 | Recursos florais e comportamento dos visitantes

POLEN

O grao de pdlen estd presente em todas as
faner6gamas e tem papel imprescindivel na sua
reproducdo sexuada por conter no interior o
gamet6fito masculino. Esse recurso é altamente
nutritivo para a maioria dos visitantes que o
forrageiam, sendo fonte de proteinas, lipidios,
minerais e vitaminas (Herbert & Shimanuki 1978,
Szczesna 2007, Avni et al. 2014). Além disso, a
necessidade de nitrogénio de diversos animais que
se alimentam de partes florais, como abelhas,
besouros e &acaros, é provida pelo pélen, que
também pode ser suplementar na dieta de
mamiferos e aves (Roulston et al. 2000).

Do ponto de vista da espécie vegetal, oferecer
grao de pélen como recurso alimentar principal
ou secundario (Westerkamp 1996), implica em
desenvolver estratégias para lidar com demandas
conflitantes (trade-offs) entre atrair o visitante
floral oferecendo o pélen como tnico recurso e
garantir a deposicdo dos grdos nas superficies
estigmdticas (polinizacdo), evitando que o
visitante floral se alimente de todos os grdos de
poélen sem realizar a polinizacdo (pilhagem). As
estratégias podem se basear na posicdo, formato
ou ainda coloracdo das pecas florais. O tamanho e
a quantidade de grdos de pdlen presentes nas
anteras podem ser considerados estratégias de
alocacdo de energia, ou estar relacionados as
limitacdes morfologicas apresentadas pelas flores
(Cruden 2000).

Uma forma de evitar a perda excessiva de graos
de pdlen é através de anteras poricidas, nas quais
estes sdo liberados através de um ou mais poros
laterais. Aproximadamente 20.000 espécies de
angiospermas apresentam anteras com este tipo
de abertura (Buchmann 1983). A presenca desse
tipo de antera, que implica na necessidade de
vibracao para a coleta de pélen (buzz-pollination),
evita grande remocdo de graos de podlen por
pilhadores, que comumente ndao contribuem no
sucesso reprodutivo das plantas (Hargreaves et al.
2009). A presenca de anteras poricidas esta
fortemente relacionada a heteranteria, que se
caracteriza pela diferenciacdo dos estames em
tamanho, forma e cor (Luo et al. 2009). A hip6tese
da existéncia de um processo de divisio de
trabalho (Miiller 1881, Forbers 1882, Miiller 1883),
postula que um grupo de estames teria funcoes
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reprodutivas, usualmente denominados estames
de poliniza¢do, enquanto o outro grupo produziria
e disponibilizaria pélen para a utilizagdo como
recurso pelas abelhas, denominados estames de
alimentacdo (Luo et al. 2008, Vallejo-Marin et al.
2009). De fato, essa estratégia reduz os custos do
consumo de pélen pelos polinizadores, favore-
cendo o sucesso reprodutivo das plantas (Luo et al
2008, Vallejo-Marin et al. 2009, Ferreira & Aratjo
2016). O conjunto de estames destinados a atragdo
dos visitantes usualmente apresenta cores mais
conspicuas e contrastantes em relacdo a das
pétalas, além de posicdo mais centralizada na flor,
enquanto aqueles relacionados com a funcao de
polinizacao, apresentam coloracées mais incons-
picuas e posicdes periféricas (Jesson & Barrett
2003). Devido a eficiéncia das abelhas na remocao
dos graos de pélen, as plantas devem desenvolver
estratégias para evitar que esse recurso seja
removido por completo. Em Campanula
rapunculus, por exemplo, a posicdo das pétalas
induz a abelha a coletar pélen de partes limitadas
da antera, diminuindo a quantidade de pdlen
retirado e aumentando a taxa de visitacdo
(Schlindwein et al. 2005). Ja a espécie Desmocelis
villosa, apresenta, além da heteranteria, outras
estratégias para a economia de recursos (Ferreira
& Aratjo 2016). Como consequéncia da diferenca
de coloracdo e posicdo das anteras, a quantidade
de graos de pélen removidos é maior em cerca de
80% e 38%, respectivamente, nas anteras de
alimentacdo do que nas de polinizacdo apéds a
visita das abelhas a flores desta espécie. Além
disso, apenas metade das anteras € utilizada para
alimentacdo das abelhas, sendo as outras
consideradas anteras de polinizacdo, nas quais a
disponibilidade de pdlen é maior comparada as
anteras de alimentacdo (Ferreira & Aradjo 2016).
Outro exemplo de deposicdo diferenciada por
heteranteria estd representado no género Senna,
cujas espécies podem apresentar maior proporcao
de pélen vidvel nas anteras longas (anteras de
polinizacdo) em comparacdo com as anteras
pequenas (anteras de alimentacao) (Luo et al. 2009,
Wolowski & Freitas 2010). No sentido de melhor
sinalizar a flor, o pélen pode ainda ser uma pista
sensorial para o forrageamento dos visitantes,
apresentando além das fung¢des de reproducido
(plantas) e alimentacdo (visitantes), uma terceira
funcdo, de comunicacdo entre os interagentes



(planta-polinizador), na qual o pélen pode atuar
como um sinal multimodal (e.g., visual, olfativo,
gustativo e tatil), estimulando os visitantes
sensorialmente (Nicholls & Hempel-de-Ibarra
2017, Wilmsen et al. 2017).

Dentre os grupos que utilizam o grdo de pdlen
como fonte alimentar, as abelhas sdo consideradas
o principal, pois o pélen é o alimento fundamental
dos imaturos (Michener 2007). A decisdo de
forrageamento dos animais que buscam por esse
recurso pode ser influenciada pela concentragdo
de proteinas (qualidade) nos grdos de podlen
(Roulston et al. 2000). A composi¢do quimica dos
graos de pdlen, traduzido como a qualidade do
recurso, por exemplo, influencia o compor-
tamento das abelhas alterando a quantidade de
pélen coletado e a probabilidade de visitas
sequenciais a flores similares, ambos relevantes

para o sucesso reprodutivo das plantas (Muth et al.

2016). Em contrapartida, abelhas generalistas
podem apresentar condutas flexiveis, aumentando
sua eficiéncia na coleta de pélen ao utilizarem
comportamentos de acordo com a especificidade
da morfologia floral (Russell et al. 2017). Essa
flexibilidade comportamental tem consequéncias
interessantes para as abelhas, que conseguem
maior quantidade desse recurso ao final de um
longo periodo de forrageamento. No entanto, hd
um problema para as plantas, pois se houver um
maior nimero de espécies sendo visitadas ao
mesmo tempo (sobreposicdo de floracdo), abelhas
com comportamento de forrageamento flexivel
causariam maior deposicdo de poélen hetero-
especifico, o que desperdica graos de pélen e pode
causar interferéncia negativa entre as distintas
espécies de plantas (Carvallo & Medel 2016,
Fonseca et al. 2016).

Abelhas apresentam estratégias de comporta-
mento complementares as formas de disponibi-
lizacdo de recursos apresentadas pelas plantas.
Dentre elas estdi o comportamento de vibragao
(buzz-pollination) realizado por algumas espécies
de abelhas para a remocao dos graos de pélen das
anteras poricidas (Buchmann & Hurley 1978,
Buchmann 1983). Nesse tipo de comportamento, a
abelha visita a flor posicionando a parte ventral do
corpo sobre as anteras, enquanto se prende a sua
base com as mandibulas e realiza a vibracao dos
musculos torécicos, resultando em uma grande
liberacdo de graos de podlen (De Luca & Vallejo-
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Marin 2013). Algumas abelhas que néo
apresentam o comportamento de vibracdo para o
forrageamento realizam a retirada do recurso de
anteras poricidas através da remocdo com as
pernas, mandibula e glossa no &4pice dos cones
(milking). Apesar da eficicia na remocdo do
recurso, a abelha passa muito mais tempo na flor e
tem um gasto energético maior que aquela que
apresenta o comportamento de polinizacdo por
vibracdo (Santos 2013, Zambon & Agostini 2017).

Além de adaptacdes morfolégicas relacionadas
com a liberacao e a deposicao diferencial de pélen
no corpo das abelhas, algumas plantas apresen-
tam ornamentag¢des na parede do pdlen (Lunau et
al. 2015), como estratégia para diminuir a perda
excessiva de grdos. A parede externa dos graos de
pélen pode apresentar diferentes padrdes de
ornamentagdes e estruturas, como espinhos e
baculos (Salgado-Labouriau 1973), no entanto,
ndo hé informacao suficiente para avaliar quais as
implicacbes disso para as interacdes planta-
polinizador. Apesar dos poucos estudos sobre o
tema, conhece-se que algumas espécies de
abelhas, apés visitas em determinadas plantas,
descartam os grdos de pdélen ornamentados ou
nao os acondicionam no alimento larval (Azo’o et
al. 2011). Dentre as ornamentacdes existentes, foi
observado que algumas abelhas corbiculadas
apresentaram dificuldade em armazenar e optam
por ndo coletar os graos com espinhos na
superficie, como um mecanismo de defesa
mecanica dos graos a coleta de pélen (Lunau et al.
2015).

NECTAR

O néctar é o mediador mais importante nas
interacdes planta-animal em relacdo aos demais
recursos ofertados pelas flores (Heil 2011).
Secretado por diferentes estruturas vegetais (e.g.,
folhas, flores, caules) através dos nectarios ou
tecidos nectariferos, o néctar é composto
principalmente por dgua e aclicares como
sacarose, glicose e/ou frutose, que variam em
concentracao e proporcio (Nicolson & Thornburg
2007).

Ainda que seja incerta, alguns estudos
baseados principalmente na filogenia das
espermatdfitas apontam para uma origem diversa
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dos nectdrios, sendo mais comuns nas
angiospermas e com surgimento provavel no
Cretdceo (Endress 1994, Pellmyr 2002). Neste
grupo, o numero de plantas que produzem o
néctar como recurso aos visitantes florais é
elevado, da mesma forma que também ocorre em
algumas gimnospermas (Heil 2011). Apesar das
pressdes atuantes sobre as interacdes das plantas
com seus polinizadores seleciond-las para a
producdo de néctar, esse recurso pode ter se
originado inicialmente nas plantas independente
das interacoes destas com animais (De la Barrera
& Nobel 2004). Por obterem nitrogénio de outras
fontes, como poélen e insetos, o néctar ndo é uma
recompensa tdo0 necessdria aos animais
nectarivoros (Thien et al. 2000). Devido a isso
algumas hipoéteses acerca da origem desse recurso
giram em torno das propriedades do floema. Uma
delas, a hip6tese de vazamento do floema, aponta
a secrecdo de néctar como resultado de um
vazamento da solucdo devido a fraqueza das
estruturas em desenvolvimento expostas a alta
pressdo hidrostatica no floema. Ja a hip6tese da
excrecdo de acucar propoe a producdo de néctar
como estratégia de remocdo do excesso de solutos
presentes no floema. Embora difiram em alguns
pontos, ambas as hip6teses se complementam e
sdo importantes para explicar a origem do néctar
em diferentes estdgios de desenvolvimento da
planta (De la Barrera & Nobel 2004).

Além de conferir funcdo de nutricio aos
visitantes, ao ofertar o néctar como recurso, a
espécie vegetal pode manipular o comportamento
de visita de seus polinizadores bem como pode
inibir e proteger-se contra a atuagdo de pilhadores
e microorganismos (Bailey et al. 2007, Nicolson &
Thornburg 2007, Pyke 2016). A planta é capaz de
realizar tais funcdes por meio do controle da
composicdo quimica e da dindmica de producédo
do néctar, definida pelos padrdes de secrecao,
interrupcao e reabsorgdo deste recurso (Galetto &
Bernardello 1996, 2005), o que resulta em
consequéncias visiveis ao seu sucesso reprodutivo.
Além disso, numa via de mao dupla, tais
parametros controlados pelas plantas podem
influenciar e serem influenciados pelos poliniza-
dores e seu comportamento de forrageamento
(Baker & Baker 1990, Corbet 2003, Galetto &
Bernardello 2005).

A frequéncia e o tempo de visita dos poliniza-
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dores nas plantas que oferecem néctar estdo
relacionados com as variacdes de concentracao,
volume e a composicdo do recurso nestas (Galetto
& Bernardello 1996, Bernardello et al. 1999,
Nicolson & Nepi 2005). Essa variabilidade ndo se
detém ao nivel da espécie, mas pode ocorrer entre
populacdes, individuos, flores do mesmo indivi-
duo e até mesmo nectdrios das mesmas flores
(Canto et al. 2007, Herrera et al. 2008). Assim, a
forma como essas variacbes sdo distribuidas
dentro de um individuo ou populacdo pode
apresentar padroes espaciais que influenciam o
forrageamento dos polinizadores. Por exemplo,
em plantas que apresentam padroes de
distribui¢do agrupada do néctar entre individuos
os polinizadores tendem a forragear também entre
as flores vizinhas, estratégia que pode ou nao ser
interessante, pois favorece a troca de pdlen entre
diferentes flores de uma mesma planta ou a
geitonogamia (Corbet 2003, Hanoteaux et al. 2013).
Outros estudos tém mostrado que a produgido
diferencial de néctar em plantas com segregacado
sexual pode contribuir para a reducdo dos niveis
de autogamia, como em Dictamnus albus (Fisogni
et al. 2011). Nesta espécie com flores protandricas
isso acontece devido a indu¢dao de um caminho de
forrageamento aos polinizadores, partindo da
base (com flores mais velhas e maiores recompen-
sas) para o topo (com flores mais novas e menores
recompensas), aumentando a probabilidade de
visitarem flores funcionalmente masculinas (topo)
ap0ds ja terem passado pelas flores com funcao
feminina (base) (Fisogni et al 2011). Nestes
exemplos de ajuste de recompensa pelas plantas,
os polinizadores (abelhas) também tém seu fitness
influenciado positivamente, uma vez que obtém
um lucro alto (coletando grandes quantidades de
néctar) com poucos esforcos e gastos energéticos,
por ndo precisar percorrer grandes distdncias em
busca do recurso.

Além da exposicdo a variagdes microcliméticas
locais, nas plantas com longos periodos de
apresentacdo de néctar, o forrageamento de
diferentes visitantes também pode afetar as
caracteristicas desse recurso, como sua reabsorc¢ao,
composicdo e concentracdo, que sdo adaptadas a
cada tipo de polinizador (Galetto & Bernardello
2003, Agostini et al. 2011). A visita pode ser um
estimulo para a planta continuar repondo esse
recurso ao longo do dia e assim, manter a



atratividade dos polinizadores. Porém, quando a
frequéncia de visitas é baixa ou ausente, essas
plantas tendem a reabsorver o néctar para nao

perder o investimento energético (Benevides 2006).

Por diferirem em suas preferéncias nutritivas, a
composicdo do néctar também tem grande
influéncia na determinacao dos polinizadores e de
seu comportamento (Petanidou et al. 2006, Nepi et
al. 2009). Por exemplo, alcaloides como a cafeina,
produzidos no néctar de algumas plantas, como
em espécies de Coffea e Citrus, podem manipular
o comportamento de seus polinizadores. Quando
as abelhas e outros polinizadores aprendem a
associar esse aroma floral com o alimento durante
a coleta, eles sdo mais propensos a visitar flores
com os mesmos sinais de perfume. Esse compor-
tamento aumenta a eficiéncia de forrageamento
desses animais, uma vez que o polinizador tem a
substancia emitida pelo néctar em sua memoria
cognitiva, o que leva a uma polinizacdo mais
efetiva das plantas, que é garantida pelo retorno
dos polinizadores (Wright et al. 2013). Além de
alcaloides, investindo em diferentes quantidades
de proteinas e compostos fendlicos a planta
confere certa toxicidade ao néctar de forma a
driblar a reducdo do seu valor adaptativo
conferida pelos pilhadores e outros micro-
organismos (Adler 2000, Galetto & Bernardello
2003).

OLEOS FLORAIS

Oleos florais sio de “ocorréncia” polifilética,
sendo recursos menos comuns e registrado até o
momento em apenas 11 familias de angiospermas:
Calceolariaceae, Cucurbitaceae, Iridaceae,
Krameriaceae, Malpighiaceae, Orchidaceae,
Plantaginaceae, Primulaceae, Scrophulariaceae,
Solanaceae, e Stilbaceae (Buchmann 1987, Vogel &
Cocucci 1995, Alves-dos-Santos et al. 2007, Dumri
et al. 2008, Renner & Schaefer 2010). Estes recursos
possuem composicdes quimicas distintas base-
adas em 4cidos graxos e acilglicer6is (Vinson et al.
1997, Reis et al. 2000, Cappellari et al. 2011,
Baro6nio et al. 2017) e sdo disponibilizados em dois
tipos de glandulas produtoras de o6leo: (1)
elaiéforos tricomaéticos, que consistem em placas
com milhares de tricomas glandulares posicio-
nados nas pétalas, que secretam 6leo ativamente
(Vogel 1974, Singer & Cocucci 1999, Mickeliunas et
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al. 2006), e (2) elai6foros epiteliais, grupos de
células epidérmicas recobertas por uma camada
cuticular geralmente dispostos na base das sépalas,
como em Malpighiaceae (Vogel 1974, 1990).

A coleta de 6leo floral é particularmente mais
conhecida em espécies de Malpighiaceae neotro-
picais, que apresentam sindrome de polinizacao
préopria devido ao comportamento bastante
especifico apresentado por algumas abelhas
coletoras de 6leo (e.g. Centridini, Tapinotaspidini)
(Vogel 1974, 1988, Buchmann 1987, Mello et al.
2013, Neff & Simpson 2017). O 6leo das flores de
Malpighiaceae permanece disponivel em maior
propor¢do durante a antese floral e pode ser
facilmente coletado pelas abelhas através de
friccdo, embora isso possa ser realizado do mesmo
modo ainda na fase de botdo (Vogel 1974, 1988,
Alves-dos-Santos et al. 2007). Esse recurso €
extremamente importante para a guilda de
abelhas coletoras de 6leo como alternativa a
outros recursos floral — como néctar e pdlen —
(Simpson & Neff 1981), e uma estratégia que
beneficia as plantas que disponibilizam esse
recurso e atua na manuten¢do dos polinizadores
locais é a floracao sequencial (Vilela et al. 2014).
Essa estratégia pode funcionar ainda como
mecanismo de manutencdo do mutualismo ao
nivel das comunidades de plantas e polinizadores
no decorrer do tempo (Waser 1978). Desse modo,
a disponibilidade de recursos aos visitantes
durante grandes periodos funcionaria como pres-
sdo seletiva para a manutencdo da atividade dos
visitantes por periodos coincidentes (Waser & Real
1979, Vilela et al. 2014). A floragdo sequencial estd
presente em diversas comunidades vegetais e,
particularmente em Malpighiaceae, permite que
haja 6leo floral disponivel durante todo o ano,
mantendo a atratividade dessas espécies as
abelhas coletoras de 6leo (Sigrist & Sazima 2004,
Alves-dos-Santos et al. 2007, Vilela et al. 2014). A
importancia do 6leo na manutencdo das visitas
ainda é reforcada, pois na familia Malpighiaceae
ndo hé presenca de néctar nas flores (Vogel 1974,
Alves-dos-Santos et al. 2007).

De acordo com o grau de especializacao
desenvolvido para a coleta de 6leo, algumas tribos
de abelhas tém vantagem sobre outras na coleta
desse recurso (Vogel 1974, Alves-dos-Santos 2007,
Riittgers et al. 2015). A morfologia desses visitantes,
especialmente o tamanho corporal e a presenca de
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cerdas diferenciadas, estd fortemente associada a
capacidade e a eficiéncia durante a coleta desse
recurso (Cocucci et al. 2000, Bardnio & Torezan-
Silingardi 2017). Dentro da guilda de abelhas
coletoras de o6leo, as abelhas Centridini sdo
consideravelmente maiores (em tamanho corporal)
que as Tapinotaspidini e as Tetrapediini, além de
consideradas polinizadoras efetivas de Malpighi-
aceae (Vogel 1988, Sigrist & Sazima 2004, Baronio
& Torezan-Silingardi 2017) e Plantaginaceae
(Vogel & Machado 1991). As abelhas Centridini
pousam sobre a flor posicionando a regido ventral
do abddémen sobre os estigmas e estames, fixando-
se a flor mordendo a pétala estandarte, enquanto a
coleta de 6leo é feita pela raspagem das glandulas
de 6leo com os dois primeiros pares de pernas
(Vogel 1974, 1988, Sigrist & Sazima 2004, Alves-
dos-Santos et al. 2007). Assim, é importante
enfatizar que hd coleta e utilizacdo tanto de 6leo
como de pélen, embora o pélen seja passivamente
coletado devido a friccdo do térax sobre os
estames (Vogel 1974, Sigrist & Sazima 2004, Alves-
dos-Santos et al. 2007). Diferentemente das
abelhas de grande porte, algumas abelhas
menores das tribos Tapinotaspidini e Tetrapediini
coletam Oleo e pdélen em momentos distintos
durante a visita floral (Sigrist & Sazima 2004,
Martins et al. 2015). Assim, podem ocorrer visitas
onde apenas um dos recursos € coletado, pois
estas abelhas de menor porte ndo conseguem
abracgar a flor como um todo (Buchmann 1987,
Sigrist & Sazima 2004, Cappellari et al. 2012, Neff &
Simpson 2017). Além disso, as abelhas de grande
porte fazem visitas rdpidas devido a sua
capacidade de voo e de coleta de recursos (Alves-
dos-Santos et al. 2007). Nesse sentido, algumas
espécies de Malpighiaceae podem exibir
dimorfismo com individuos com presenca e
auséncia de glandulas de 6leo, como é o caso
Pterandra pyroidea, que mantém o0s mesmos
visitantes em ambos grupos de individuos
(Cappellari et al. 2012). Essa estratégia permite
que a populacdo toda mantenha fluxo genético
devido a visitacdo, no entanto hda uma economia
na producdo de recursos, ainda que os
polinizadores tenham prejuizo ao visitar as flores
sem elai6foros em busca de 6leo (Sazima & Sazima
1989, Cappellari et al. 2012). A otimizacdo da
coleta de 6leo floral ocorre através da distribuicao
das visitas com picos de frequéncia entre as
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espécies e diferencas na eficiéncia da coleta
(Bardonio & Torezan-Silingardi 2017). Em conse-
quéncia disso, acredita-se que as abelhas de
menor porte efetuem visitas em maior proporcao
como pilhadoras (Sigrist & Sazima 2004, Irwin et al.
2010, Barb6nio et al 2017), entretanto, essas
abelhas podem ser consideradas polinizadores
efetivos de Iridaceae, devido ao tamanho reduzido
das flores desta familia. Embora as flores da
maioria das espécies de Iridaceae que disponibi-
lizam 6leo floral recebem diversos visitantes que
podem atuar como polinizadores, a coleta de 6leo
é realizada sempre por abelhas especializadas na
utilizacdo desse recurso (Silvério et al. 2012;
Santos et al. 2016). A morfologia floral ndo impede
visitantes ndo especializados de visitarem as flores,
no entanto possui algumas caracteristicas que
propiciam as abelhas melhores condicoes de
forrageio, como: antese diurna, coloragao
contrastante e plataforma de pouso em flores
vistosas e planas (Chauveau et al. 2012). Essa
visitacdo nao especializada pode comprometer em
parte o sucesso reprodutivo das espécies, no
entanto, sabe que espécies simpdtricas exibem
antese em diferentes periodos do dia (Cocucci &
Vogel 2001). Assim, hd possibilidade de reducao na
perda de poélen por deposicdo heteroespecifica,
uma vez que as flores visitadas em hordrios
préximas seriam majoritariamente da mesma
espécie (Cocucci & Vogel 2001, Santos et al. 2016).

Em outras familias de plantas que
disponibilizam 6leo floral, como Orchidaceae,
Plantaginaceae e Scrophulariaceae, Calceolaria-
ceae, também existe forte acoplamento entre a
morfologia floral e a morfologia das abelhas
coletoras de 6leo (Vogel & Machado 1991, Martins
& Alves-dos-Santos 2013, Martins et al. 2013). No
entanto, existe lacuna no estudo das interacdes
entre visitantes coletores de 6leo e outras familias
de plantas produtoras desse recurso (Iridaceae,
Krameriaceae, Orchidaceae, Primulaceae, Scro-
phulariaceae), onde h4& menor conhecimento
sobre quais os possiveis efeitos a variacao
comportamental/temporal durante a coleta de
recursos pode induzir na aptiddo reprodutiva das
plantas.

RESINA FLORAL

As familias Euphorbiaceae (género Dalechampia),



Calophyllaceae (género Clausiella) e Clusiaceae
(géneros Clusia, Chrysochlamys e Tovomitopsis),
representam as principais fontes produtoras de
resina floral coletadas por abelhas (Armbruster
1984, Gustafsson et al. 2007). Diferente do pdélen e
néctar, que possuem valor nutritivo, as resinas sao
consideradas toxicas ou, pelo menos, resistentes
ao apodrecimento e digestdo, devido a presenca
de terpendides (Justicia et al. 2005). Apesar disso,
apresentam importancia funcional para muitos
taxons de insetos que utilizam este recurso para a
constru¢do de ninhos, sendo os mais
representativos as abelhas das familias Apidae
(tribos Euglossini e Meliponini) e Megachilidae
(Anthidiini) (Armbruster 1984).

Somente abelhas fémeas coletam este recurso,
uma vez que sdo utilizados apenas para
construcdo de ninhos. A maioria das espécies
coleta a resina com as mandibulas, realizando a
manipulacdo com as pernas anteriores e médias
até a transferéncia para as corbiculas/escopas,
onde sdo transportadas até o ninho (Gastauer et al.
2011). Entretanto, as abelhas Anthidiini transpor-
tam este recurso preso as mandibulas na forma de
uma massa ainda maledvel (Alves-dos-Santos
2004). As abelhas da familia Apidae sao
impossibilitadas de coletar pdélen e resina
concomitantemente, pois a presenca da resina
impede o acimulo de pdlen nas corbiculas ou
escopa (Armbruster 1984, Bittrich & Amaral 1996,
Delmas et al. 2016). A consequéncia disto é o
acumulo de grandes quantidades de pdlen no seu
corpo, depositados durante a coleta da resina, o
que pode aumentar a sua eficiéncia como vetores
de poélen e, portanto, aumentar a eficiéncia
reprodutiva da planta (Armbruster 1984, Delmas et
al. 2016). A quantidade de resina secretada
controla quais espécies irdo visitar a flor/
inflorescéncia. Por exemplo, abelhas maiores (e.g.,
Eulaema e Eufriesea) visitam somente espécies
que oferecem grandes quantidades de resina,
enquanto abelhas menores (e.g., Hypanthidium e
Trigona) sdo menos seletivas (Armbruster 1993).

A maioria das espécies de Dalechampia atrai
polinizadores secretando resinas de um complexo
modificado de bractéolas situado acima das flores
estaminadas da inflorescéncia (Martins et al. 2016).
Devido as flores masculinas e femininas estarem
reunidas na inflorescéncia, quando as fémeas de
Euglossini (polinizador de maior eficiéncia do
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género) pousam sobre as flores para a retirada de
resina, tocam as estruturas reprodutivas com a
regido ventral e pernas, efetuando a polinizacao
(Armbruster & Herzig 1984). As plantas do género
Clusia sdo geralmente didicas, com grande parte
das espécies possuindo flores estaminadas com
cachos centrais de estaminddios cercado por
estames férteis, e as flores pistiladas com anéis de
estaminoides (Armbruster 1984, S4-Haidad et al.
2015). Neste tipo de flor, os estaminoides secretam
grandes quantidades de resina, enquanto nas
espécies que carecem dos cachos centrais, a resina
é secretada do tecido conectado a uma antera
expandida (Sa-Haiad et al. 2015). Em muitas
espécies deste género, sdo secretados 6leos dos
estames e/ou estaminoides junto com a resina, o
que diminui sua viscosidade (Porto et al. 2000).

Para as plantas, hd vérias vantagens em ofertar
resina como recurso floral ao invés de néctar e
polen. A caracteristica viscosa da resina torna
dificil para as abelhas a extracdo de todo contetido
de uma glandula (Armbruster 1984). As abelhas
primeiramente coletam a porcao soltivel da resina,
e posteriormente acabam retornando as flores ja
visitadas, uma vez que ainda hd possibilidade de
coleta (Armbruster 1984, Waser 1986). Isto permite
que mesmo possuindo baixas quantidades de
resina secretada, as flores/inflorescéncias possam
continuar ofertando o recurso durante a antese,
aumentando a frequéncia das visitas através da
continua disponibilidade do recurso (Armbruster
1984). Um polinizador que apresenta maior
eficiéncia e frequéncia relativas, provavelmente,
exercerd a mais importante forca de selecdo
(Fenster et al. 2004). Desta maneira, o surgimento
da resina como recurso representa, através da
interacdo planta-polinizador, o resultado de
processos evolutivos, com interagentes especificos,
fortemente exemplificado no género Dalechampia.
Ap6s o surgimento desta caracteristica, houve um
grande aumento na especiacdo da linhagem, e
atualmente, 90% das espécies deste género
ofertam a resina como recurso floral (Armbruster
1993).

Uma consequéncia da secrecao de resina é que
as flores dificilmente se esgotam desse recurso,
devido a baixa quantidade de tdxons de insetos
que o utilizam (Armbruster 1984). Como resultado,
poucas espécies e individuos sdo atraidos pela
resina em comparagao as plantas que oferecem
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pélen e néctar, que atraem diversas ordens de
insetos e até vertebrados, como beija-flores e
morcegos (Rech et al. 2014). Esse baixo ntimero de
visitantes permite um estreitamento das relacoes
planta-polinizador quando o recurso em questao é
a resina, como no caso das Euglossini, que tocam
os estames durante a coleta de resina,
contribuindo de maneira eficaz para a reproducao
da planta (Armbruster 1993, Kaminski & Absy
2006).

PERFUMES

Osmoforos sdo glandulas produtoras de
fragrancias perfumadas encontradas em diversas
partes florais, como pétalas, sépalas e estames
(Sazima et al. 1993, Piechulla et al 2006).
Diferentes compostos organicos voléteis (VOCs -
volatile organic compounds, em inglés) sado
componentes dessas fragrancias (Daly et al. 2006,
Pichersky & Dudareva 2006), que sdo exaladas no
ambiente majoritariamente durante a antese floral,
atraindo animais que buscam por flores abertas
(Evoy & Jones 1971, Kimsey 1980, Sazima et al.
1993). Dessa forma, esses ajudam os visitantes
florais a perceberem possivel presenca de recurso
alimentar. No entanto, os compostos voldteis
podem mimetizar diferentes recursos procurados
pelos animais, além daquele utilizado para
necessidades nutricionais (Varassin & Amaral-
Neto 2014). Algumas plantas polinizadas por
moscas produzem odores fétidos e os polini-
zadores sao enganados na busca por sitios de
oviposicdo (Schiestl & Johnson 2013). Em alguns
casos, as orquideas liberam substancias
semelhantes a feromonios sexuais de abelhas e
vespas, induzindo machos a realizar pseudo-
copulas nas flores (Schiestl et al. 1999, Schiestl et
al. 2003). Por convergéncia evolutiva plantas de
diferentes familias ou linhagens dentro de uma
familia compartilham visitantes florais ao exalar
odores semelhantes (Schiestl & Johnson 2013, veja
um teste dessa hipétese em: Nunes et al. 2017). A
capacidade dos polinizadores de rastrear um
perfume depende da quantidade de odor exalado
pelas flores e a presenca de outros compostos
voldteis no ambiente. Desse modo, perfumes
florais de diferentes espécies exalados em locais
préximos podem alterar a habilidade olfativa do
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polinizador (Riffell et al. 2014). Assim, o processo
associativo entre a fragrdncia e a recompensa
pode aumentar com maiores quantidades de
recursos e a presenca de determinados compostos
(Batson et al. 1992, Wright et al. 2013).

Alguns perfumes, que sdo utilizados como
recurso, sdo produzidos por grupos mais
especificos como as orquideas (Dressler 1968,
1982), porém, espécies de Euphorbiaceae,
Gesneriaceae, Bignoniaceae, Solanaceae e Araceae
também disponibilizam o recurso (Williams &
Dressler 1976, Dressler 1982). H4 uma grande
variagdo na composicdo dos volateis que fazem
parte dos perfumes florais, onde apenas em
Catasetum - um género de Orchidaceae - foram
encontrados mais de 120 tipos de compostos
quimicos nos perfumes (Milet-Pinheiro & Gerlach
2017). Apesar da variagdo quimica do odor floral,
Catasetum cernuum e Gongora bufonia (Orquida-
ceae) atraem apenas machos de Eufriesea violacea
(Euglossini), sugerindo convergéncia evolutiva das
espécies para explorar um nicho em particular de
polinizadores (Nunes et al. 2017).

No entanto, mesmo que esses compostos
voléateis sejam majoritariamente utilizados pelas
plantas para a atracdo de polinizadores, existem
visitantes florais que utilizam os perfumes como
recurso (Sazima et al. 1993, Florian et al. 2017).
Esses visitantes coletam os perfumes diretamente
dos osmoforos, as glandulas produtoras de
fragrancias, que sao localizadas nos estames,
pétalas e sépalas (Sazima et al. 1993, Piechulla et al.
2006). Recentemente, houve registro de moscas do
género Bactrocera que se alimentam de um
composto volatil especifico — Zingerona, ou [4-(4-
hidroxy-3-methoxyphenyl)-2-butanone] — presen-
te em orquideas do género Bulbophyllum. Assim,
enquanto visitam diferentes flores em busca desse
composto, as moscas transferem polindrios entre
flores e individuos da espécie. Adicionalmente, os
individuos machos dessas moscas armazenam
essa esséncia floral em wuma glindula de
feromonio com intuito de atrair fémeas da mesma
espécie (Tan & Nishida 2000, Teck & Hong 2012).
Acreditava-se que apenas machos de abelhas
Euglossini e Tapinotaspidini (Apidae) fossem
coletores de perfumes florais através de estruturas
especializadas (Sazima et al. 1993, Florian et al.
2017, Nunes et al. 2017) e utilizassem esses
recursos com a finalidade de atrair fémeas em



agregacoes de machos ou ainda para marcacao de
territério (Schemske & Lande 1984, Peruquetti
2000, Eltz et al 2005). Para coletar o perfume,
machos de Euglossini raspam os osmoéforos
utilizando os tarsos do primeiro par de pernas e
concomitantemente tocam de maneira rdpida e
repetida suas antenas, provavelmente para
perceber as caracteristicas (e.g., concentragdo,
viscosidade) da fragrancia (Sazima et al. 1993). No
momento da coleta, as abelhas podem depositar
uma pequena quantidade de lipidios secretada
pela glandula labial que pode servir como um
solvente ndo polar. Assim hd uma redug¢do na
volatilidade dos compostos, que juntamente com
a elevada concentracdo, permite que as abelhas
coletem esse recurso na forma liquida (Whitten et
al. 1989). Apdés a coleta dos compostos
responsaveis pelo odor, as abelhas os transferem
das pernas dianteiras para uma cavidade
morfologicamente adaptada (fenda pilosa)
localizada na tibia das pernas traseiras (Evoy &
Jones 1971, Sazima et al. 1993). De acordo com a
ideia de que diferentes partes florais podem emitir
diferentes compostos volateis, é possivel hipo-
tetizar que essas diferencas podem influenciar o
comportamento dos visitantes de modo que ele
seja mais eficiente. A polinia de algumas espécies
de orquideas encontra-se em regides especificas
das flores e é removida por contato apenas
quando as abelhas, Euglossini no caso, passam
por esse local (Nunes et al. 2017). Holland (2015),
em um estudo observacional do comportamento
de coleta de perfumes por abelhas Euglossini,
sugere que a disponibilidade de fragrancias ndo é
continua ou que a eficiéncia dessas abelhas é
reduzida de acordo com o tempo de
forrageamento, pois os esforcos das abelhas para a
coleta desse recurso sdo gradualmente elevados de
acordo com tempo gasto nessas atividades.

Apesar dessas abelhas coletarem uma grande
diversidade de recursos florais além dos perfumes
(Rocha-Filho et al. 2012), as caracteristicas da
relacdo entre os fornecedores de perfume e seus
respectivos coletores mostram alta especializacao,
0 que explica os visitantes serem muitas vezes
apenas os machos de Euglossini (Mitko et al. 2016,
Nunes et al. 2017). Assim, do ponto de vista do
processo reprodutivo dessa relacdo entre flores
perfumadas e seus visitantes, o mecanismo de
deposicdo do pélen no corpo desses animais é
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adaptado tanto para o tamanho corporal como
para o comportamento das abelhas durante o
forrageio nas flores (Evoy & Jones 1971, Sazima et
al. 1993, Rocha-Filho et al. 2012). Um unico
macho de Euglossini pode apresentar cargas
polinicas - polinias - de diferentes espécies
aderidas em locais variados do corpo, como uma
possivel alternativa para evitar a competicao entre
as orquideas (Nunes et al. 2017). No entanto, os
componentes quimicos dos perfumes florais
podem ser fundamentais para selecionar
determinados polinizadores, uma vez que
pequenas variacdoes nos odores produzidos por
espécies simpdtricas, mesmo que filogeneti-
camente proximas, pode significar seu isolamento
reprodutivo e, consequentemente, especiacao
(Schiestl & Ayasse 2002).

CONSIDERACOES FINAIS: COMO A OFERTA
DE RECURSOS FLORAIS AFETA AS
RELACOES ENTRE PLANTAS E
POLINIZADORES?

Nas interacdes planta-visitante floral hd uma via
de mao dupla que orienta as pressoes seletivas,
onde a disponibilidade de recursos florais permite
que as plantas exercam pressdo sobre os visitantes
florais, que evolutivamente tendem a otimizar o
comportamento de coleta desses recursos. No
entanto, a otimizacdo da coleta e uso desses
recursos pelos polinizadores torna-se pressao
seletiva sobre as plantas. Essa otimizacdo pode
conduzir as plantas a elevarem ou reduzirem sua
aptidao reprodutiva, obtendo dos visitantes maior
ou menor transferéncia e deposicao de podlen,
respectivamente relacionados a polinizacdo e a
pilhagem de recursos.

Especialmente ao se tratar de recursos mais
comuns, como o néctar, os efeitos gerados por
pilhadores de recursos no sucesso reprodutivo das
plantas podem ser diretos ou indiretos, além de
variar de negativos a positivos. Esses insetos
afetam negativamente a planta quando: (1)
danificam as pegas florais ao ponto de deixa-las
ndo funcionais, (2) afetam as taxas de produc¢do do
recurso, e, portanto, os custos para a planta, além
de (3) causar alteracbes nas funcdes
masculina/feminina ou na longevidade floral
(McDade & Kinsman 1980, Navarro 2001, Temeles
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& Pan 2002, Zhang et al. 2007). Os efeitos diretos e
positivos ocorrem quando, ao tocar as estruturas
reprodutivas da flor, os insetos considerados
pilhadores promovem alguma transferéncia de
poélen, o que acontece esporadicamente ou em
uma frequéncia muito baixa (Higashi et al. 1988,
Fumero-Cabén & Meléndez-Ackerman 2007). Por
vias indiretas, o efeito pode ser tanto negativo
como positivo, uma vez que os pilhadores alteram
o comportamento dos polinizadores efetivos
através de mudancas provocadas nos atributos e
recursos florais, como o volume/concentracao de
néctar (Roubik 1982, Irwin et al. 2010), inferindo
entdo em um aumento da mobilidade ou da
frequéncia de visitas dos polinizadores efetivos
(Almeida-Soares et al. 2010).

Numa visdo geral, a disponibilidade de
recursos florais estd fortemente relacionada ao
sucesso reprodutivo das plantas, uma vez que a
manutencdo dessa disponibilidade de recursos
depende da eficiéncia de polinizacdo, que por sua
vez é condicionada ao modo como os visitantes se
comportam durante a visita em busca de recursos
florais. No entanto, as relacoes mutualisticas entre
plantas e polinizadores vivem um conflito de
interesse, onde deve haver um balanco entre estes
fatores, para que nem a planta deixe de receber
servicos de poliniza¢do e nem o visitante deixe de
ser recompensado, gerando implica¢des para
ambos interagentes. De acordo com essa
perspectiva, é mais razoavel considerar as relacoes
entre plantas e seus polinizadores como relagdes
de explora¢do mutua (Bronstein 2001, Bronstein et
al. 2006), onde cada um dos participantes é
individualmente beneficiado ao obter o maximo
de recursos ou servicos que seu parceiro de
interacao disponibiliza. Por outro lado, em termos
evolutivos, a manutencdao dessa obtencdo de
beneficios por ambos interagentes se mantém
apenas enquanto é possivel viabilizar isso
gastando o minimo de energia necessdria,
mantendo entdo uma associacdo de base
exploratéria, mas mutuamente benéfica.
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