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COMO A DIVERSIDADE BETA E A HETEROGENEIDADE DOS USOS DO SOLO 

AFETAM A POLÍNIZAÇÃO DO SUB-BOSQUE FLORESTAL? 

1. RESUMO 

Na paisagem ocorrem e interagem processos ecológicos, por isso o estudo das relações da 

paisagem com processos ecossistêmicos chaves como a polinização pode contribuir com o 

desenvolvimento de estratégias mais sustentáveis de usos do solo. Estudamos o efeito de 

características da paisagem na polinização de espécies de sub-bosque de floresta, considerando 

as relações com a diversidade beta na composição de plantas e abelhas visitantes florais e 

análise de como a heterogeneidade de usos do solo na paisagem pode contribuir com a 

polinização. Em áreas de Mata Atlântica, Estado de São Paulo, selecionamos 28 paisagens de 

1km de raio em um gradiente de cobertura florestal. Em cada fragmento construímos parcelas 

hexagonais onde coletamos flores abertas para análise da polinização e visitantes florais. Em 

20 paisagens os visitantes florais foram amostrados também em áreas abertas adjacentes, em 

transecto de até 100m. Geramos os seguintes dados: índice de Shannon da paisagem, proporção 

de classes de usos, composição de assembleias de abelhas e plantas no sub-bosque e área aberta 

não manejada adjacente e medidas de polinização das plantas de sub-bosque. No primeiro 

capítulo analisamos a diversidade beta total entre diferentes ambientes na paisagem, se ocorre 

predominantemente por turnover ou aninhamento, relacionamos com as taxas de polinização e 

por fim investigamos se proporção de floresta influencia essa diversidade. Encontramos que 

todos os ambientes têm composição de espécies diferentes entre si, principalmente devido à alta 

taxa de rotatividade (turnover), mas que a diferença por aninhamento favorece a polinização no 

sub-bosque e que o percentual de floresta não influencia essa diversidade. Discutimos que o 

alto turnover pode decorrer por aumento do isolamento como consequência da fragmentação e 

também por conta da Floresta Atlântica ser um  hotspot de biodiversidade com alta incidência 

de endemismo e raridade entre as espécies fazendo desse padrão de alta rotatividade uma 

tendência, em vista dessa alta heterogeneidade natural desse ambiente. Vimos também que a 

polinização é favorecida pelo compartilhamento de espécies entre áreas de floresta e área aberta 

não manejada, fazendo dessas regiões habitats complementares. No segundo capítulo 

investigamos se o benefício da heterogeneidade de usos é devido a um efeito complementar dos 

diversos tipos de ambiente, ou por aumentar a probabilidade de ocorrência de usos favoráveis. 

Encontramos que a proporção de áreas abertas não manejadas, em interação com a proporção 

de áreas de floresta, contribuiu mais para a polinização no sub-bosque do que a heterogeneidade 

dos usos não florestais. Tal resultado reforça que alguns usos antrópicos são mais favoráveis 

que outros na manutenção dos polinizadores e da polinização. Concluímos que se deve priorizar 

a conservação do maior número possível de áreas de vegetação natural bem como a promoção 

de usos antrópicos que forneçam recursos para as espécies a eles associados, e que a maior 

heterogeneidade de usos é positiva porque aumenta a chance de ocorrência desses usos 

favoráveis.   

Palavras chaves: Polinização, Paisagem, Heterogeneidade, Conservação, Mata Atlântica 
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2. ABSTRACT 

Ecological processes occur and interact in the landscape, which is why the study of landscape 

relationships with key ecosystem processes such as pollination can contribute to the 

development of more sustainable land use strategies. We studied the effect of landscape 

characteristics on the pollination of forest understory species, considering the relationships with 

beta diversity in the composition of plants and floral visiting bees and analysis of how the 

heterogeneity of land uses in the landscape can contribute to pollination. In areas of Atlantic 

Forest, State of São Paulo, we selected 28 landscapes of 1km radius in a gradient of forest cover. 

In each fragment we built hexagonal plots where we collected open flowers for analysis of 

pollination and floral visitors. In 20 landscapes, floral visitors were also sampled in adjacent 

open areas, in transects of up to 100m. We generated the following data: Landscape Shannon 

Index, proportion of use classes, composition of bee and plant assemblages in the understory 

and adjacent unmanaged open area, and measures of pollination of understory plants. In the 

first chapter we analyze the total beta diversity between different environments in the landscape, 

if it occurs predominantly by turnover or nesting, we relate it to pollination rates and finally we 

investigate whether the proportion of forest influences this diversity. We found that all 

environments have different species composition, mainly due to the high turnover rate, but that 

the difference in nestedness favors pollination in the understory and that the percentage of forest 

does not influence this diversity. We discuss that the high turnover may be due to increased 

isolation because of fragmentation and because the Atlantic Forest is a biodiversity hotspot with 

a high incidence of endemism and rarity among species, making this pattern of high turnover a 

trend in view of this high heterogeneity, natural in this environment. We also saw that 

pollination is favored by the sharing of species between forest areas and unmanaged open areas, 

making these regions complementary habitats. In the second chapter, we investigate whether 

the benefit of heterogeneity of land uses is due to a complementary effect of different types of 

environments, or to increase the probability of occurrence of favorable uses. We found that the 

proportion of unmanaged open areas, in interaction with the proportion of forest areas, 

contributed more to understory pollination than the heterogeneity of non-forest uses. This result 

reinforces that some anthropic uses are more favorable than others in maintaining pollinators 

and pollination. We conclude that priority should be given to the conservation of the greatest 

possible number of areas of natural vegetation, as well as the promotion of anthropic uses that 

provide resources for the species associated with them, and that the greater heterogeneity of 

uses is positive because it increases the chance of occurrence of favorable uses. 

Keywords: Pollination, Landscape, Heterogeneity, Atlantic Forest, Conservation 
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3. INTRODUÇÃO GERAL 

A polinização, definida como a deposição de grãos de pólen no estigma de uma flor, é 

processo chave na manutenção dos ecossistemas (Ollerton et al. 2011). Na paisagem ocorrem 

e interagem processos ecológicos, por isso o estudo das relações da paisagem com processos 

ecossistêmicos chaves como a polinização pode contribuir com o desenvolvimento de 

estratégias mais sustentáveis de usos do solo, tanto dos ecossistemas naturais, quanto dos 

cultivos que dependem desse serviço (Garibaldi et al. 2013). 

Além da importância para a conservação da biodiversidade em si, estudos têm se 

voltado para a avaliação econômica da polinização por insetos na produção agrícola. Em um 

estudo de (Gallai et al. 2009) com 100 dos principais cultivos usados diretamente na 

alimentação humana, os autores estimaram um valor de 153 bilhões de euros, equivalente a 

9,5% do valor total da produção agrícola mundial destinada à alimentação humana no ano de 

2005.  O estudo de (Eilers et al. 2011) ressalta a contribuição do serviço de polinização em 

cultivos que fornecem diferentes nutrientes essenciais à alimentação humana. Seus dados 

indicam que plantas que dependem total ou parcialmente da polinização por insetos são 

responsáveis pelo fornecimento de 90% da vitamina C, todo o licopeno e quase totalidade dos 

antioxidantes b-criptoxantina e b-tocoferol, a maioria dos Lipídios, vitamina A, carotenóides 

relacionados, cálcio, flúor, e uma grande porção de ácido fólico. Os autores concluem que a 

conservação dos polinizadores e consequente processo de polinização está diretamente 

relacionada a nossa capacidade de fornecimento de uma dieta com todos os nutrientes essenciais 

para a população global.  

Para espécies de plantas e polinizadores, a quantidade e qualidade de áreas de habitat 

naturais, determinam a manutenção dessas espécies na paisagem (Lienert 2004; Hadley et al. 

2014; Ferreira et al. 2015). Para essas espécies, a distância e a qualidade dos usos da terra entre 

as manchas de floresta na paisagem, por exemplo, afeta a dinâmica de interação entre as 

populações possibilitando ou não o fluxo gênico (Jules and Shahani 2003).  O aumento da 

quantidade de floresta afeta a riqueza, abundância e diversidade de plantas e polinizadores 

(Lienert 2004; Hopfenmüller et al. 2014; Ferreira et al. 2015) possibilitando o aumento da 

frequência de visitas, da polinização e da qualidade do pólen disponível (Aizen and Feinsinger 

1994; Hadley et al. 2014) o que resulta em maior eficiência no processo reprodutivo das plantas 

(Aizen and Feinsinger 1994; Aguilar et al. 2006). 
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No entanto as florestas não se encontram imersas em um ambiente totalmente inóspito, 

ou isoladas na paisagem. Os diferentes usos da terra na paisagem podem favorecer grupos de 

polinizadores diversos e consequentemente a polinização (Lopes and Buzato 2007; Williams 

and Winfree 2013; Boscolo et al. 2017). Assim, o estudo da mudança na composição das 

espécies em paisagens fragmentadas (diversidade beta espacial) torna-se essencial para o 

entendimento dos efeitos antrópicos sobre a biodiversidade e desta sobre a manutenção de 

processos ecossistêmicos associados como a polinização (Socolar et al. 2016)).  Sabemos porém 

que as diferenças entre assembleias dada pela medida da diversidade Beta não são 

unidimensionais (Baselga et al. 2015). Comunidades podem ter diferentes riquezas por que 

houve substituição de espécies resultando em baixo compartilhamento, ou porque as espécies 

da comunidade menos rica estariam aninhadas na comunidade mais rica, uma condição de alto 

compartilhamento, que pode indicar perda de espécie pela região menos rica (Baselga et al. 

2015). 

A heterogeneidade da paisagem tida como o número e as proporções dos diferentes 

tipos de cobertura) e a heterogeneidade configuracional (a disposição espacial dos tipos de 

cobertura) (Fahrig et al. 2011) é um dos conceitos centrais em estudos de ecologia da paisagem 

pois parte da perspectiva da funcionalidade de cada classe para diferentes espécies.  Mesmo 

para espécies em habitats florestais, os usos do solo nos quais os fragmentos estão incorporados 

podem funcionar como áreas de habitat complementar, quando fornece recursos como alimento 

e áreas de nidificação, permitindo assim a conexão e aumento da permeabilidade. Outra 

possibilidade é aumentar o isolamento entre populações, a depender das características das 

espécies quanto a sua capacidade de utilização de cada ambiente (Winfrey, et al. 2007; Fahrig, 

et al. 2011). Em vista disso, é fundamental uma abordagem mais realista da paisagem, que 

contemple o mosaico de usos não florestais, para a compreensão geral de como a paisagem 

pode afetar a comunidade de plantas, de polinizadores e da polinização (Winfree et al. 2007; 

Boscolo et al. 2017). 

A heterogeneidade (ou diversidade) de uso e ocupação da terra é uma das 

características da estrutura das paisagens que passou a ser foco de atenção. Alguns estudos 

evidenciam efeitos positivos da heterogeneidade nas paisagens tanto para a riqueza de 

polinizadores, quanto para a polinização de algumas de espécies vegetais (Lindgren et al. 2018; 

Nery et al. 2018; Soares et al. 2022). De modo geral, a heterogeneidade e a quantidade de 
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floresta na paisagem parecem atuar conjuntamente, como por exemplo, no aumento da 

complexidade de redes de interação planta-visitantes florais (Moreira et al. 2015). 

No entanto, os mecanismos desse benefício da heterogeneidade ainda representam 

uma lacuna no conhecimento disponível. Fazendo se um paralelo com à discussão desenvolvida 

por (Naeem 2002) no debate sobre a biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas (BEFP 

_ Biodiversity ,  onde se discute se as espécies são únicas ou redundantes em suas contribuições 

para a função ecossistêmica, podemos propor duas explicações para o efeito da heterogeneidade 

da paisagem na polinização. Em um primeiro cenário a maior diversidade de ambientes pode 

resultar em aumento de polinizadores e polinização pois cada ambiente desempenha um papel 

positivo complementar. Em explicação alternativa, uma maior diversidade de ambientes pode 

aumentar a chance de inclusão de determinados usos mais influentes. Nesse segundo caso, os 

diferentes ambientes não são igualmente favoráveis e complementares. 

Neste sentido, o primeiro capítulo faz uma análise dos mecanismos possíveis de como 

o aumento da heterogeneidade pode favorecer a biodiversidade de plantas e polinizadores e a 

polinização. Informações dessa natureza podem contribuir em decisões sobre qual cenário seria 

mais favorável para a conservação da biodiversidade desses grupos de organismos na paisagem: 

se o aumento da diversidade de usos, ou a incorporação de determinado uso mais importante. 

O segundo capítulo discute a influência da distribuição de espécies entre os ambientes na 

paisagem no processo de polinização. Neste sentido, considerando um conjunto de áreas, 

analisa se as diferenças na composição de espécies ocorrem devido à alta rotatividade, condição 

onde cada região pode contribuir com espécies não presente em outras, (alto turnover) ou se 

existem áreas mais ricas que abrangem um conjunto de espécies que também estão presentes 

nas regiões menos ricas, caracterizando o padrão de maior aninhamento (Socolar et al. 2016). 

Este trabalho se debruça, portanto, sobre duas questões fundamentais em estudos da 

influência da paisagem no processo de polinização: como a heterogeneidade de ambientes, e a 

distribuição e composição das comunidades afetam a polinização nas paisagens. 
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5. CAPÍTULO I 

A diversidade beta de plantas de sub-bosque de floresta e polinizadores: 

consequências para a polinização e relações com características da 

paisagem 

5.2 RESUMO 

Entender como a distribuição e composição das comunidades afetam serviços ecossistêmicos 

como a polinização e suas relações com a proporção de floresta na paisagem, é fundamental 

para uma gestão da paisagem para a conservação da biodiversidade. Com esse propósito, em 

áreas de Mata Atlântica, Estado de São Paulo, selecionamos 20 paisagens de 1km de raio em 

um gradiente de cobertura florestal entre 12,3% a 96,5%. No interior de cada fragmento 

construímos parcelas hexagonais de 30m de raio, e em áreas abertas não manejadas 

adjacentes transectos de até 100m. No interior das parcelas coletamos flores de sub-bosque 

para análise da polinização. Simultaneamente coletamos por meio de redes entomológicas 

abelhas visitantes florais tanto na área de sub-bosque quanto em área aberta adjacente. Para 

os dados de polinização contamos, em microscópio de fluorescência, o número de grãos de 

pólen no estigma (carga polínica), e o número de tubos polínicos germinados até a base do 

estilete em cada flor, dividimos cada valor pelo número de óvulos na espécie para fins de 

comparação entres espécies. Avaliamos as diferenças na composição das assembleias de 

plantas de sub-bosque e abelhas visitantes florais (diversidade beta total) entre os ambientes: 

áreas de sub-bosque de floresta e áreas abertas não manejadas entre si nas diferentes 

paisagens; e áreas de sub-bosque de floresta e áreas abertas não manejadas adjacentes em 

cada paisagem. A fim de investigar quais processos ocasionam essas diferenças, fizemos a 

partição da diversidade beta em seus componentes turnover e aninhamento e relacionamos 

com as taxas de polinização das plantas de sub-bosque. Por fim, avaliamos se a proporção 

de floresta na paisagem influencia a diversidade de abelhas considerando a comparação entre 

áreas de sub-bosque e área aberta não manejado em cada paisagem. Encontramos que todos 

os ambientes têm composição de espécies diferentes entre si, principalmente devido à alta 

taxa de rotatividade (turnover), mas que a proporção da diferença por aninhamento favorece 

a polinização no sub-bosque e que o percentual de floresta não influencia essa diversidade. 

Discutimos que a alta diversidade pode decorrer por aumento do isolamento como 

consequência do histórico de degradação. Característica que pode ser potencializada por se 

tratar de um hotspot de biodiversidade com alta incidência de endemismo e raridade entre as 

espécies. A polinização no sub-bosque é favorecida pelo compartilhamento de algumas 

espécies entre áreas de floresta e pasto não manejado, fazendo dessas regiões habitats 

complementares. E que ambientes florestais, independentemente de seu tamanho ou nível de 

isolamento e as áreas mais antropizadas quando providas de recursos para polinizadores e 

em regeneração natural, contribuem com a manutenção do pool regional de espécies. 

Portanto, deve-se priorizar a conservação do maior número possível de áreas de vegetação 

natural, bem como a promoção de usos antrópicos que forneçam recursos para as espécies a 

eles associados. 

 

Palavras chaves: Polinização, Proporção de floresta, Biodiversidade Beta, Floresta Atlântica, 

Conservação. 
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Beta diversity of forest understory plants and pollinators: consequences for 

pollination and relationships with landscape features 

 

5.2 SUMMARY 

Understanding how the distribution and composition of assemblages affect ecosystem 

services such as pollination and their relationship with the proportion of forest in the 

landscape is fundamental for landscape management for biodiversity conservation. For this 

purpose, in areas of Atlantic Forest, State of São Paulo, Brazil, we selected 20 landscapes of 

1km radius in a forest cover gradient between 12.3% and 96.5%. Inside each fragment we 

build hexagonal plots of 30m radius, and in adjacent unmanaged open areas transects of up 

to 100m. Inside the plots, we collected flowers from understory plants for pollination 

analysis. Simultaneously, we collected floral visitor bees using entomological nets both in 

the understory area and in an adjacent abandoned open area. For pollination data, we 

counted, under a fluorescence microscope, the number of pollen grains on the stigma (pollen 

load), and the number of pollen tubes germinated up to the base of the style in each flower, 

dividing each value by the number of ovules in the species for comparison purposes between 

species. We evaluated the differences in the composition of understory plant assemblages 

and flower-visiting bees (total beta diversity) between environments: forest understory areas 

and unmanaged open areas among themselves in different landscapes; and adjacent forest 

understory and unmanaged open areas in each landscape. To investigate which processes, 

cause these differences, we partitioned the beta diversity into its turnover and nesting 

components and related it to the pollination rates of understory plants. Finally, we evaluated 

whether the proportion of forest in the landscape influences bee diversity considering the 

comparison between understory and unmanaged open areas in each landscape. We found 

that all environments have different species composition among themselves, mainly due to 

the high rate of turnover (turnover), but that the small proportion of the difference by nesting 

favors pollination in the understory and that the percentage of forest does not influence this 

diversity. We argue that the high diversity may be due to increased isolation because of the 

degradation history associated with a natural feature of the Atlantic Forest as a biodiversity 

hotspot and high incidence of endemism and rarity among species. Pollination in the 

understory is favored by the sharing of some species between areas of forest and unmanaged 

pasture, making these regions complementary habitats. And that forest environments, 

regardless of their size or level of isolation and the most anthropized areas when provided 

with resources for pollinators and in natural regeneration, contribute to the maintenance of 

the regional pool of species. Therefore, priority must be given to the conservation of the 

largest possible number of areas of natural vegetation, as well as the promotion of anthropic 

uses that provide resources for the species associated with them. 

 

Keywords: Pollination, Propotion of forest, Beta biodiversity, Atlantic Forest, Conservation 
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5.3 INTRODUÇÃO 

Em ambiente de floresta nativa, a diminuição da cobertura florestal nas paisagens 

afeta negativamente a biodiversidade e serviços ecossistêmicos relacionados (Taki et al. 

2007; Banks-Leite et al. 2014). No entanto, esse efeito não ocorre de forma unidirecional, 

nem atinge igualmente os diferentes grupos de espécies (Weiner et al. 2014). Entender como 

as alterações na quantidade de cobertura florestal influenciam a distribuição das espécies e 

composição das comunidades é fundamental para uma gestão da conservação da 

biodiversidade e serviços ecossistêmicos em paisagens fragmentadas. 

A polinização é um dos serviços ecossistêmicos centrais, pois promove a reprodução 

cruzada favorecendo o fluxo gênico e diversidade das plantas que sustenta e possibilita o 

aumento das áreas de floresta.  As florestas por sua vez fornecem recursos como áreas de 

nidificação e alimento para muitas espécies que mantêm a polinização, tanto nos ambientes 

nativos quanto em culturas importantes para a segurança alimentar das populações humanas 

(Taki et al. 2007; Kammerer et al. 2016; Franceschinelli et al. 2017; Lindgren et al. 2018). 

No entanto, a contribuição de áreas antropizadas na manutenção da comunidade de 

polinizadores também tem sido demonstrada para espécies que frequentam esses ambientes 

(Williams and Winfree 2013; Boscolo et al. 2017; Nery et al. 2018; Chatterjee et al. 2020). 

Estudos têm indicado, por exemplo, aumento de riqueza e abundância de abelhas em 

paisagens com maior diversidade de campos cultivados associados a habitats de alta 

qualidade como áreas naturais e seminaturais, para polinizadores (Kennedy et al. 2013). 

(Nery et al. 2018) encontrou, em pesquisa feito nas mesmas paisagens do presente estudo, 

maior riqueza e diversidade de abelhas visitantes florais em área aberta não manejado 

adjacente ao fragmento florestal do que no sub-bosque da floresta. O mesmo estudo sugere 

que essas áreas abertas não manejadas podem funcionar como áreas de habitats 

complementares ao ambiente florestal o que ocorre quando espécies conseguem mover-se 

entre manchas na paisagem para fazer uso de recursos que complementam suas demandas 

((Dunning et al. 1992; Fahrig et al. 2011). Essa constatação é apoiada pela disponibilidade 

de recursos florais e alta frequência de visitas observadas (Nery et al. 2018). 

 Portanto, a diversidade de polinizadores disponíveis em uma paisagem ou região, 

pode estar distribuída entre habitats de diferentes qualidades, e ainda em diferentes 

fragmentos de um mesmo tipo de habitat. Nesta perspectiva as medidas de diversidade entre 

fragmentos (diversidade beta espacial) podem indicar padrões relevantes para a gestão de 

paisagens, por exemplo: na definição de áreas para conservação (Socolar et al. 2016); na 
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quantificação de perda da biodiversidade além do observado em escala local (Karp et al. 

2012); na definição de práticas amigáveis à vida selvagem (Gabriel et al. 2006); e no 

planejamento de ações de conservação considerando um conjunto de áreas em determinada 

região (Socolar et al. 2016). Para atender a essas demandas de gestão da paisagem para a 

conservação supracitadas, é necessário considerar a organização da biodiversidade no espaço 

que pode ser descrita por medidas de diversidade beta (Socolar et al. 2016). 

 A diversidade beta foi descrita primeiramente por (Whittaker 1960) como “a 

variação na composição de espécies da comunidade, entre locais dentro de uma mesma 

região de interesse''. Uma das formas mais simples de medir a diversidade beta se dá pela 

razão entre a diversidade gama (regional) e a diversidade alfa (local), uma abordagem 

multiplicativa. Posteriormente, Lande, 1996 propôs a partição aditiva na qual a diversidade 

beta é medida pela diferença entre a diversidade regional e a diversidade média local. Na 

abordagem multiplicativa temos a indicação de quantas vezes a diversidade regional é maior 

que a diversidade local ou quantas comunidades distintas são identificadas em determinada 

região. Enquanto na abordagem aditiva as medidas de diversidade beta indicariam quanto 

falta na composição de espécies de determinada área para atingir o máximo de espécies 

existentes na região. 

Neste sentido, podemos ter uma área com grande riqueza de espécies, ou um conjunto 

de áreas de menor riqueza, mas que abrigam espécies diferentes que não estão presentes em 

outras áreas. Neste contexto de um conjunto de áreas, mesmo os fragmentos florestais 

menores, quando comparados aos demais de uma mesma região, contribuíram 

significativamente para a biodiversidade regional por abrigarem espécies ausentes em outros 

locais. É importante distinguir o papel dessas diferenças no padrão de distribuição de 

espécies na conservação da biodiversidade. Umas das estratégias que têm sido aplicadas 

nesse sentido é a partição da diversidade beta em seus componentes, aninhamento e troca de 

troca (turnover)(Baselga 2010). O aninhamento consiste em uma condição na qual as 

espécies presentes em uma determinada localidade estão ausentes em outras e não são 

substituídas por espécies adicionais. Dessa forma, as comunidades das áreas mais pobres 

formam subconjuntos das comunidades de outras localidades de maior riqueza. Assim, 

encontra-se o mesmo conjunto de espécies em algumas áreas mais ricas e outras onde essas 

espécies foram perdidas (Socolar et al. 2016, Baselga 2010).  Já o turnover é uma condição 

em que espécies presentes em uma área são substituídas por outras em outra área, levando à 

dissimilaridade de espécies por diferença na composição. Nessa condição, cada área 
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contribui de forma singular com a formação do pool regional de espécies. Como vimos, esses 

são mecanismos distintos, que contribuem para a diversidade beta (Baselga 2010).  

      Neste trabalho investigamos a distribuição espacial da diversidade de plantas, e 

polinizadores, e a conservação do processo de polinização em paisagens fragmentadas com       

diversidade de usos da terra, incluindo cultivos que demandam esse serviço como frutíferos 

e hortaliças. Com esse propósito analisamos as seguintes perguntas:  

 

1. Quão diferente é a composição taxonômica (diversidade beta) de plantas e abelhas 

visitantes florais entre os seguintes conjuntos de ambientes. 

● áreas de sub-bosque de floresta entre si, presentes em todas as paisagens 

estudadas.  

●  áreas abertas não manejadas entre si, presentes em todas as paisagens as 

paisagens estudadas. 

● áreas de sub-bosque de floresta e áreas abertas não manejadas adjacentes, em 

cada paisagem, comparando par a par 

2. Essa diversidade se caracteriza predominantemente por substituição de espécies 

(turnover) ou aninhamento de espécies (nestedness)?  

 

3. A Maior semelhança na composição das assembleias de visitantes florais em cada 

paisagem entre os ambientes:  sub-bosque da floresta e a área aberta não manejada 

adjacente, ou seja, (menor diversidade beta), resultaria em maior polinização das 

plantas no sub-bosque da floresta?  

 

4. A proporção de floresta      influencia a diferença (diversidade beta) na composição 

de assembleias de plantas e polinizadores entre o sub-bosque de floresta e o pasto 

não manejado adjacente em cada paisagem?  

      A nossa expectativa era a de que, em paisagens com menor cobertura florestal as 

assembleias de plantas e polinizadores de sub-bosque de floresta e áreas de pasto adjacente 

fossem mais semelhantes (menor diversidade beta). Isto porque a menor quantidade de 

floresta na paisagem é tida como um indicativo de fragmentação (Fahrig 2013) que pode 

levar à simplificação das comunidades (Ferreira et al. 2015) e o uso das florestas por espécies 

típicas de áreas abertas (Lopes and Buzato 2007). 
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Consideramos também que uma maior semelhança (menor diversidade beta) na 

composição de espécies de abelhas visitantes florais entre os ambientes: sub-bosque de 

floresta e área aberta adjacente contribuísse com o processo de polinização no sub-bosque 

da floresta. Isto porque essa condição de menor disponibilidade de habitat florestais, é 

indicativo de   fragmentos menores com maior efeito de borda e alteração nas condições de 

temperatura, luminosidade, favorecendo assim a invasão de espécies presentes nas áreas 

abertas. Neste contexto a área aberta adjacente poderia atuar no fornecimento de recursos de 

forma complementar para espécies que circulam entre os dois ambientes (Fahrig et al. 2011; 

Boscolo et al. 2017; Nery et al. 2018).  

Essa expectativa se apoiou também em estudo anterior nestas mesmas paisagens 

(Nery et al. 2018), que encontrou alta diversidade de flores e visitantes florais nas áreas 

abertas adjacentes. Essa diversidade de recursos florais em uma área adjacente ao ambiente 

florestal pode favorecer o spillover de polinizadores para o ambiente florestal como sugerido 

por (Hagen and Kraemer 2010) que estudou a diversidade beta de abelhas e as redes de 

interação planta-visitantes entre três ambientes: terras agrícolas, borda da floresta e sub-

bosque da floresta. Os autores sugerem que as terras agrícolas ricas em espécies e 

estruturalmente diversas atuam como um suporte de polinizadores que contribuem com a 

comunidade de abelhas dentro do ambiente florestal. Em outro estudo (González-Varo and 

Vilà 2017), evidenciaram a ocorrência de spillover da abelha do mel para o ambiente florestal 

aumentando a disponibilidade de polinizadores, porém, com possível impacto negativo sobre 

as espécies de abelhas nativas. Sob outra perspectiva, esse aumento na frequência de visitas 

às flores poderia resultar em maior sucesso na polinização (Hadley et al. 2014).  

Por fim esperávamos que nas áreas com maior cobertura florestal, esse efeito 

complementar de ambientes antropizados não fosse tão importante visto a existência      de 

áreas de habitats de alta qualidade em proporção suficiente para sustentar o processo de 

polinização. Um dos estudos que indica essa ideia de que em áreas de maior proporção de 

floresta o efeito complementar de áreas não florestais adjacentes seria menor, é o de (Soares 

et al. 2022). O trabalho de Soares et al. (2022) considerou 15 das paisagens presentes nesse 

estudo, e teve como objetivo relacionar a proporção de cobertura florestal e heterogeneidade 

de usos do solo com a polinização das plantas de sub-bosque. Esse estudo encontrou maior 

taxa de polinização em duas condições: paisagens com alta cobertura florestal e menor 

diversidade de usos do solo, e em paisagens com baixa cobertura florestal e alta diversidade 

de usos do solo considerados como amigáveis para polinizadores. A classificação como 
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amigável nesse contexto, se baseia no fornecimento de recursos como por exemplo: alimento 

e áreas para nidificação. 

 

5. 4 MÉTODOS 

5.4.1 Área de Estudo 

Esse estudo foi conduzido em áreas de Floresta Atlântica no nordeste do Estado de 

São Paulo, Brasil, localizadas em municípios situados predominantemente na região do 

conhecida como Corredor Cantareira-Mantiqueira (-46.628920, -22.951271 Noroeste–NW. 

-46.256015, -23.315585 Sudeste -SE). Essa região é um importante polo de produção de 

água e alimento bem como sede de vários municípios de alta densidade populacional e que 

convive atualmente com as consequências de um histórico processo de degradação ambiental 

tendo o avanço da agropecuária entre as principais ameaças atualmente (Figura 1). 

 

   

Figura 1: – Localização das paisagens com 1 km de raio. A) América do Sul; B) Estado de São Paulo com a 

delimitação da região de estudo C) Paisagens dispostas na área de estudo no Estado de São Paulo. 
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    A Floresta Atlântica brasileira é um dos hotspots mundiais de biodiversidade 

(Myers et al. 2000). O número de espécies de angiospermas, por exemplo, é estimado em 

15.000 com 7.432 (49,5%) espécies consideradas endêmicas ((Zappi et al. 2015). A despeito 

de sua importância ecológica, a Floresta Atlântica brasileira é também um dos ambientes 

mais ameaçados por ações antrópicas. Entre os seus 12% de área de floresta remanescentes 

83,4% dos fragmentos têm até 50ha apenas, (Ribeiro et al. 2009) distribuídos em 

propriedades privadas e principalmente em unidades de conservação 

Foram criadas na região várias unidades de conservação, e demais políticas 

ambientais protetivas que impõem restrições ao uso da terra. Um dos exemplos é a 

classificação como inadequada pelo zoneamento agroambiental para o setor sucroalcooleiro, 

que impede os estabelecimentos de monoculturas como a cana de açúcar.  Em consequência, 

prevalece na região culturas como laranja e café e demais frutas e hortaliças importantes 

economicamente (Data Geo.2017). Uma das características dessas culturas é sua 

dependência do processo de polinização por insetos. A polinização por sua vez depende da 

disponibilidade de polinizadores e é condição fundamental tanto para o aumento da produção 

quanto para a qualidade dos cultivos (González-Chaves et al. 2020)  

5.4.2 Métricas da paisagem  

    Para as perguntas desse primeiro capítulo selecionamos 20, dentre as 28 paisagens 

totais deste trabalho. Todas, paisagens circulares com 1 km de raio tendo como referência 

um ponto central no interior de um fragmento de Floresta. Essa escala de 1km foi a que 

apresentou maior efeito das métricas nas paisagens estudadas, segundo estudo prévio de 

Nery et al. 2018. Adjacentes a esses fragmentos selecionamos também áreas abertas não 

manejadas.  As paisagens selecionadas formam um gradiente que varia entre 12,3% a 96,5% 

de proporção de cobertura florestal e possuem um distanciamento mínimo de 1km entre si.  

Para o cálculo das métricas da paisagem foram definidas classes de usos e ocupação 

do solo, por meio de digitalização em tela a partir da interpretação de imagens de Satélites. 

As imagens utilizadas foram as disponíveis na extensão Basemap do ArcGIS, na versão 10.2 

com resolução espacial de até 1m. As imagens em sua maioria datam de 2015 com exceção 

de duas imagens que são de 2013 e 2014, com tudo a aferição com imagens recentes não 

indicou alterações significativas nos usos das paisagens desde as datas das demais imagens. 

O mapeamento foi feito pelo Laboratório de Ecologia de Espacial e Conservação (LEEC), 

da Universidade Estadual Paulista: Julio de Mesquita Filho_UNESP/Rio Claro. 
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As manchas de cada tipo de uso foram delimitadas e classificadas em toda a área de 

estudo resultando na identificação de 17 classes de usos do solo. Considerando então, o grau 

de semelhança e funcionalidade para polinizadores essas 17 classes foram agrupadas em 8 

da seguinte forma: 1) corpos d’água; 2) áreas de floresta inicial e intermediária (inseridas 

nos modelos como quantidade de floresta da paisagem) 3) floresta pioneira inicial e pasto 

não manejado (inserida nas análises como área aberta  não manejada); 4) agricultura anual 

e agricultura perene; 5) áreas com silvicultura e cerca viva; 6) solo exposto, pasto e áreas 

degradadas; 7) áreas de várzeas, várzeas com vegetação herbáceo-arbustiva; e 8) vilas rurais, 

áreas urbanas e estradas. Para mais detalhes das características da região, forma de seleção 

das paisagens, e a descrição das classes de usos ver (Soares et al. 2022). Nesse estudo 

trabalhamos com espécies de plantas e abelhas visitantes florais coletados nas classes 2 e 3, 

e processo de polinização medido no sub-bosque da classe 2. A variável: percentual de 

floresta, se refere a área da paisagem com cobertura de floresta (classe 2) dividida pela área 

total da paisagem (Fahrig,  2013). As áreas abertas não manejado (classe 3) são áreas abertas 

abandonadas, sem uso antrópico aparente, com a presença de espécies ruderais, como 

gramíneas e Asteraceae em sua maioria, onde se observou o florescimento e visitação por 

polinizadores. Essas áreas em algumas das paisagens encontram se associadas a áreas 

também abandonadas, mas já em processo inicial de regeneração da floresta, tendo, portanto, 

além das espécies campestre, a presença de árvores esparsas. Em vista disso, quando 

presentes os usos: floresta em estado inicial de regeneração e pasto não manejado foram 

agrupadas para fins desse estudo. 

5.4.3 Amostragem de Flores e Visitantes Florais 

No interior de cada fragmento de floresta foi instalada uma parcela hexagonal de 30 

m de raio, a localização da parcela foi escolhida de forma a manter um mínimo de 45 m de 

distanciamento entre a borda da parcela e a borda do fragmento. As áreas abertas não 

manejadas formam um contorno em torno dos fragmentos apresentando uma disposição mais 

alongada. Devido a essa disposição, a fim de abranger melhor área de ocorrência da 

vegetação característica, optamos por construir um transecto de até 100m em vez do 

hexágono como feito no sub-bosque.  

Nas 20 paisagens estudadas, cada parcela na floresta e transecto na área aberta não 

manejada foi amostrada três vezes no período entre dezembro a março, sendo 15 paisagens 

amostradas entre 2015-2016 e as outras 5 paisagens entre 2016-2017. Em cada ano 
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amostrou-se todo o gradiente de variação do percentual de floresta, incluindo paisagens de 

baixa a alta cobertura florestal, a fim de evitar que diferenças entre os anos estabelecessem 

um fator de confusão. As amostragens foram feitas em dias quentes (com temperaturas média 

acima de 25ºC), ensolarados e com pouco vento, no menor intervalo de tempo possível entre 

coletas da mesma campanha, de forma a diminuir a variação temporal. 

 As abelhas visitantes florais foram coletadas nas parcelas do interior da floresta e nas 

áreas abertas simultaneamente, com redes entomológicas, os indivíduos coletados, foram 

dispostos em câmara mortífera e, depois de mortos, acondicionadas individualmente em tubos 

Falcon identificados. A fim de padronizar o esforço amostral, inicialmente foram selecionadas 

até 5 plantas de cada espécie em flor. Cada indivíduo de planta marcado foi observado por 15 

min, revezando-se entre todas as plantas em flor marcadas dentro do intervalo de tempo entre 

7h e 14h. Foram capturados apenas os espécimes nos quais se observou um comportamento 

compatível com a função de polinizador, contatando os órgãos reprodutivos da planta. Para este 

estudo, separamos apenas as abelhas, devido a maior facilidade na identificação e sua relevância 

como principais polinizadores (Winfree et al. 2011). 

5.4.4 Amostragem da polinização 

 

Em 18 das 20 áreas estudadas, nas parcelas do interior da floresta, além da coleta de 

abelhas visitantes florais e das espécies de plantas visitadas, foram coletadas também as 

flores para avaliação da polinização. As espécies em flores no sub-bosque foram marcadas 

no início da manhã e as flores abertas coletadas ao final da tarde de forma a garantir um 

mínimo de 3h de exposição das flores aos visitantes florais. Esse tempo é considerado 

suficiente para a ocorrência da polinização e crescimento dos tubos polínicos para muitas 

espécies de plantas (Bjorkman, 1994; Bjorkman, 1995). A meta de coleta mínima consistia 

em cinco flores de cinco indivíduos de cada espécie, perfazendo 25 amostras para cada 

espécie por paisagem. As flores coletadas foram acondicionadas em álcool 70% e feitas 

lâminas para contagem do número de grãos de pólen aderidos ao estigma e de tubos 

germinados até o terço inferior do estilete em microscopia de epifluorescência (M 1959), 

apud Kearns, Inouye (1993). Foram também coletados botões florais para a contagem dos 

óvulos na espécie. Nas inflorescências das espécies de plantas das famílias Asteraceae e 

Rosaceae, em que o conjunto de flores muito pequenas é envolto por brácteas, analisamos 

20 flores em cada inflorescência (unidade de atração de visitantes) e consideramos o valor 
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médio dos resultados como uma unidade amostral. Por conta da dificuldade de manipulação 

dos estiletes, retiramos as plantas da família Piperaceae das análises. 

As plantas e insetos coletados foram identificados com o auxílio de especialistas, e 

dispostos no herbário e na coleção Camargo, ambos na Faculdade de Filosofia, Ciências e 

Letras de Ribeirão Preto da Universidade de São Paulo e no Museu de Zoologia da 

Universidade Federal da Bahia - MZUFBA.  Para mais detalhes sobre os procedimentos de 

amostragem ver Soares et al 2021 (Figura 2). 

      

 

Por meio da análise das lâminas em microscópio de epifluorescência contamos os 

grãos de pólen aderidos ao estigma e os tubos polínicos germinados até a base do estilete. 

Com o auxílio de uma lupa ou microscópio óptico, contamos o número de óvulos em cada 

espécie, gerando as seguintes variáveis: 

 

a)      carga polínica:   razão entre o número de grãos de pólen aderidos aos estigmas 

e o número de óvulo de cada espécies (Alonso et al. 2013). 

 

 
 

 

Figura 2: Desenho amostral indicando a sequência de passos da metodologia da coleta e análise das flores 
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b) sucesso na polinização: razão entre os tubos germinados até a base do estilete e 

o número de óvulos em cada espécie de forma similar à avaliação pré-zigótica da 

limitação polínica (Alonso et al. 2013). 

 

Essas variáveis são associadas à limitação polínica (Alonso et al. 2012). A 

padronização pelo número de óvulos permitiu a comparação entre espécies. Tais medidas de 

polinização estão forte e positivamente relacionadas à expressão do sucesso reprodutivo das 

plantas em termos de frutos e sementes gerados (Aguilar et al. 2006).  Os tubos polínicos são 

ainda uma ligação funcional entre a chegada do pólen e a produção de sementes, sendo uma 

importante medida pré-zigótica da limitação da polinização (Ashman et al. 2004). Esses 

apresentam-se também como uma alternativa mais simples, quando comparada a estudos que 

exigem acompanhamento das demais etapas do ciclo reprodutivo, como a formação de frutos 

e sementes (Alonso et al. 2012). 

Em estudos de limitação polínica, por exemplo, experimentos que exigem acréscimo 

manual de pólen, podem ser impossíveis de serem aplicados ao nível de comunidades, devido 

à necessidade de conhecimento da biologia floral, dificuldade de manipulação de flores 

pequenas e ainda à maior vulnerabilidade a perdas por predação ou danos imprevisíveis 

(Alonso et al. 2012). Uma alternativa proposta para estudos de comunidades, é a proporção 

de tubos polínicos germinados até a base do estilete e o número de óvulos em cada flor, 

padronizada entre espécies (Alonso et al. 2012; Arceo-Gómez et al. 2016). 

5.4.5 Análises dos dados 

Para a análise da diversidade beta entre ambientes utilizamos a análise pairwise 

(Baselga 2010) que permite estimar o quanto cada par de ambiente difere na composição e 

riqueza, bem como a existência de espécies únicas em comparação a outro ambiente. Dessa 

forma tem-se um indicativo da contribuição das diferentes áreas para a biodiversidade 

regional assim como um indicativo de possível interação entre as assembleias que circulam 

entre os ambientes.  

Os dados de espécies de plantas e abelhas visitantes florais foram organizados em 

matrizes com as espécies em colunas e as localidades em linhas. Para as abelhas, nós temos 

dados de abundância e para as plantas apenas dados de presença e ausência.  

Com base nessas tabelas foram calculadas as medidas de dissimilaridade de Sorensen 

(βSORr) através da função beta.mult para dados de presença e ausência (assembleia de 
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plantas e de abelhas) e beta.mult.abund para dados de abundância (comunidade de abelhas)   

ambas do Pacote betapart-(R;Baselga 2010). Utilizamos a comparação par a par 

(Pairwise_βsor) para comparar áreas abertas não manejadas e de sub-bosque em cada 

paisagem, nessa análise temos um valor de diversidade beta e seus componentes para cada 

paisagem. (Tabela 2 Apêndice). Utilizamos Sorensen (βSOR para comparar múltiplas áreas 

comparando pares de assembleias de diferentes fragmentos florestais e de diferentes áreas 

abertas não manejadas entre paisagens. Nessa análise múltipla, as matrizes com os valores 

de cada par geram um valor médio único de dissimilaridade na composição de espécies, para 

cada par de ambiente comparado. 

Nessa análise a dissimilaridade de Sorensen (BSOR) resultante é particionada em 

seus componentes substituição de espécies βSIM (turnover) e βSNE (aninhamento). Dessa 

forma, βSOR = βSIM + βSNE. Cada índice varia de 0 a 1. Quanto mais próximo de 1 maior 

a dissimilaridade entre as assembleias. Os resultados indicam, portanto, a contribuição de 

cada um desses processos na diferença entre as assembleias analisadas (Baselga 2010).  

Estudos têm indicado outras estratégias de partição da diversidade Beta ((Podani and 

Schmera 2011; Almeida-Neto et al. 2012). No entanto (Soininen et al. 2018) em um estudo 

de meta-análise que incluiu 99 artigos com uma diversidade de organismos e ecossistemas 

diferentes, observa que a abordagem proposta por Baselga (2010) é a mais adotada no 

particionamento da biodiversidade beta. Outro fator importante é que nessa abordagem a 

variável riqueza de espécies e o componente turnover são tratados de forma independente. 

(Baselga et al. 2015). 

Em seguida fizemos duas análises dessa dissimilaridade na assembleia de plantas e 

polinizadores de sub-bosque de floresta e de área aberta não manejado adjacente, 

primeiramente avaliamos como a dissimilaridade influência a polinização das espécies de 

sub-bosque de floresta e em seguida se essa dissimilaridade é influenciada pela proporção 

de floresta na paisagem.  Para essas análises utilizamos Modelos Lineares Mistos 

Generalizados (GLMM) (ZUUR et al. 2009). Foram modelados como variável explicativa 

(fatores fixos), os valores de dissimilaridade entre área aberta e floresta, e como variável 

resposta às medidas de polinização no sub-bosque (carga polínica e sucesso na polinização).   

Para isso formamos uma matriz com os valores das medidas de dissimilaridade (BetaSIM, 

BetaSNE, BetaSOR) em cada paisagem e as medias de polinização correspondente 

(Demonstração na Figura 1- Apêndice). Para inclusão nos modelos, dessas medidas de 

polinização, excluímos os zeros; consideramos apenas as flores que receberam grãos de 
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pólen e tubos germinados até a base do estilete, suficientes para a fecundação de todos os 

seus óvulos (razão túbulo ou grão maior ou igual a 0,99). Consideramos a carga polínica e 

sucesso de polinização de cada flor aninhado dentro das plantas (indivíduos) e cada planta 

dentro de espécies como fatores aleatórios nos modelos.   As espécies de plantas foram 

modeladas como fatores aleatórios porque não encontramos as mesmas espécies em todas as 

áreas, dessa forma a variação intrínseca do fato de determinada flor pertencer a determinada 

espécies é levada em consideração estatisticamente.  

Em seguida para investigar se a proporção de floresta na paisagem influencia essa 

dissimilaridade utilizamos nos modelos os valores de proporção de floresta em cada 

paisagem como variável explicativa e a dissimilaridade como variável resposta. É importante 

esclarecer que, nessas análises considerando os valores de dissimilaridade foram incluídos 

apenas os resultados de dissimilaridade entre assembleias de abelhas visitantes florais, uma 

vez que para as espécies de plantas a dissimilaridade não foi total em apenas duas paisagens. 

Os melhores modelos foram selecionados com base nos menores valores de para o Critério 

de Informação de Aikaie (AIC) e o peso de evidência (wi).  

A autocorrelação espacial entre as paisagens, foi avaliada por meio do teste de Moran 

(Diniz-filho et al. 2003). Todas as análises foram realizados utilizando se o R (https://www.r-

project.org/) pacotes lme4, gplots, bbmle(Tabela 3; Apêndice A1). 

 

5.5 RESULTADOS 

 

Quanto às abelhas visitantes florais, contabilizamos um total de 1358 indivíduos nas 

20 paisagens, pertencentes a 183 espécies. Entre estas, 1212 indivíduos de 165 espécies nas 

áreas abertas não manejadas, e 146 indivíduos de 50 espécies no interior do fragmento, 32 

espécies foram coletadas tanto no interior da floresta quanto áreas abertas (Tabela 1_ 

Apêndice A1; Figura3). 

 

https://www.r-project.org/
https://www.r-project.org/
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Figura 3: Total de indivíduos de abelhas em interações e espécies Abelhas e de plantas registradas na                  

região de sub-bosque da Floresta, nas áreas abertas não manejas e as espécies registradas nos dois 

ambientes. 

 

Para as espécies de plantas, temos dois conjuntos de dados: o grupo de espécies das 

quais analisamos flores para a contagem de grãos de pólen e tubos polínicos (análise da 

polinização), e um outro grupo no qual se observou a interação (análise da diversidade). Para 

o conjunto de plantas consideradas nas análises de diversidade os números referentes a 

ocorrência nos ambientes área aberta não manejada e fragmento referem-se às interações 

observadas para cada indivíduo de abelha coletado. Dessa forma para cada polinizador 

coletado temos o registro da espécie de planta correspondente, caracterizando a interação, 

que fica, portanto, igual ao número de abelhas, 1212 interações na área aberta e 146 na área 

do fragmento. Na área aberta não manejada as plantas identificadas nas interações 

pertenciam a 87 espécies, enquanto no interior do fragmento a 43.  

Quanto a ocorrência das espécies, no interior do fragmento a espécie mais frequente 

foi Piper gaudichaudianum que ocorreu em apenas 4 áreas. Entre as áreas de pasto o número 

de espécies de plantas variou de 2 a 19 com média de 8,8 espécies por área. As espécies com 

maior frequência entre as áreas foram Stachytarpheta cayennensis (7 áreas), Paspalum 

notatum (12 áreas) e Sida rhombifolia (13 áreas). 

Quanto ao grupo de espécies no qual se fez a análise da polinização, temos 937 flores 

de 48 espécies, sendo que ao longo das três coletas o número de flores coletadas variou de 3 

a 137 por paisagem. Entre estas identificamos ao menos um grão de pólen depositado no 
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estigma em 587 flores de 139 indivíduos pertencentes a 39 espécies e, ao menos um tubo 

polínico germinado até a base do estilete, em 451 flores de 102 indivíduos pertencentes a 30 

espécies 

Para as abelhas visitantes florais o número de espécies encontradas entre os 

fragmentos variou de 1 a 15 com média de 4 espécies por paisagem. As espécies mais 

frequentes nos fragmentos de floresta foram Apis mellifera e Trigona braueri ocorrendo em 

6 áreas e Ceratina (Ceratinula) sp.1 em 5 áreas. Entre as áreas abertas não manejadas, o 

número de espécies de abelhas visitantes variou de 3 a 39 com média de 18,2 por área. As 

espécies mais frequentes nas áreas abertas foram Apis mellifera (18 áreas), Trigona spinipes 

(12 áreas) e Paratrigona aff. subnuda (9 áreas) (Tabela 1, Apêndice A1). 

A análise da diferença na composição das espécies (diversidade beta) confirma essa 

baixa frequência de ocorrência de espécies em comum entre as áreas como um todo. Um dos 

resultados mais evidentes é a alta dissimilaridade na composição entre as assembleias tanto 

na escala local (entre ambientes da mesma paisagem), quanto regional (entre as diferentes 

paisagens) para todos os pares de ambientes comparados. Em ambientes de uma mesma 

paisagem (área aberta não manejada e floresta adjacente) ou entre fragmentos de paisagens 

diferentes (áreas de sub-bosque de floresta entre si ou áreas abertas não manejada entre si) 

encontramos o mesmo padrão de alta variação na composição de espécies tanto para plantas 

quanto para abelhas, com a diversidade beta (βsor) variando entre 93% a 97%.  

A menor diversidade beta ocorreu entre as assembleias de abelhas das áreas abertas 

das diferentes paisagens (βSOR =0,93), e o maior valor ocorreu entre as assembleias de 

plantas, com valores iguais para a análise entre áreas abertas e sub-bosque de uma mesma 

paisagem e entre os fragmentos centrais de cada paisagem com o βSOR chegando a 

97,6%.  Temos, portanto, alta variação nos dois grupos de organismos estudados, tanto 

quando se considera áreas abertas e floresta de uma mesma paisagem em conjunto ou de 

forma separada.  

A diversidade beta observada ocorre principalmente devido à turnover (βSIM) 

responsável por grande proporção da dissimilaridade total de 91,3% a 98,8% (Tabela 1) e 

uma proporção muito menor corresponde ao aninhamento (βNE entre 3,7% a 7,3%). Os 

resultados são similares tanto para a análise com dados de presença e ausência quanto para 

com dados de abundância. 
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     Tabela 1:Análise da diversidade Beta de Plantas e Abelhas visitantes florais entre os ambientes:  áreas de sub-

bosque de floresta em diferentes paisagens; áreas abertas não manejadas em diferentes paisagens e áreas de sub-

bosque de floresta e áreas aberta não manejada adjacentes em cada paisagem. Nas colunas temos o resultado da 

diversidade beta total, seguida por seus componentes βSNE (aninhamento) e βSIM (turnover) para cada resultado 

temos o equivalente em percentuais. 

 

PARTIÇÃO DA DIVERSIDADE BETA DA ASSEMBLEIA DE ABELHAS VISITANTES 

FLORAIS 

Dados de presença e ausência 

Ambiente βSOR βNE βNE (%) βSIM βSIM (%) 

Entre sub-bosque de 

Floresta 
0.959 0.04 3.725 0.923 96.275 

Entre pasto não 

manejado 
0.935 0.046 4.879 0.891 95.329 

Entre sub-bosque e pasto 

não manejado 
0.967 0.043 4.43 0.923 95.451 

Dados de Abundância 

Ambiente βSOR) βNE βNE (%) βSIM βSIM (%) 

Entre sub-bosque de 

Floresta 
0.958 0.038 3.944 0.921 96.056 

Entre pasto não 

manejado 
0.939 0.076 8.04 0.858 91.399 

Entre sub-bosque e pasto 

não manejado 
0.968 0.071 7.3 0.898 92.699 
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PARTIÇÃO DA DIVERSIDADE BETA DA ASSEMBLEIA PLANTAS 

Beta multi (dados de presença e ausência) 

Ambiente βSOR βNE βNE (%) βSIM βSIM (%) 

Entre sub-bosque de 

Floresta 
0.956 0.03 3.163 0.925 96.837 

Entre áreas abertas não 

manejadas 
0.95 0.03 3.5 0.91 96.5 

Entre sub-bosque e 

áreas abertas não 

manejadas 

0.976 0.02 2.079 0.955 97.921 

 

A análise da influência da diversidade beta na polinização das espécies de sub-bosque 

indicou que a dissimilaridade por aninhamento na composição de abelhas visitantes florais, 

mesmo em pequenas proporções, está relacionada com o aumento do sucesso de polinização 

e carga polínica entre as flores polinizadas (Tabela 2; Figura 4).  
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Tabela 2: Comparação entre os principais modelos testados para o efeito da diversidade beta de Abelhas e seus 

componentes. Variáveis explicativas: diversidade Beta (βSOR); βSIM (diversidade por turnover) e βSNE 

(diversidade por aninhamento) e as variáveis respostas: sucesso na polinização. razão entre os tubos 

germinados até a base do estilete e o número de óvulos de cada espécies e carga de pólen (quantidade de pólen 

depositado dividido pelo número de óvulos em cada espécie. Os modelos com menores valores de AIC (∆AIC 

≤2) e maior peso de evidência (wi) referentes as variáveis testadas estão destacados em cinza. 

 

ABELHAS 

Modelo__sucesso de polinização (n=451) dAICc  df  weight 

nulo 0 5 0.61 

βSOR  0.9 6 0.39 

βSIM  0 6 0.56 

nulo 0.5 5 0.44 

βSNE  0 6 0.81 

nulo 2.9 5 0.19 

Modelo__carga de pólen (n=587) dAICc  df  weight 

nulo 0 5 0.65 

βSOR  1.3 6 0.35 

βSIM  0 6 0.57 

nulo 0.6 5 0.43 

βSNE  0 6 0.79 

nulo 2 5 0.21 
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Quando nos perguntamos se a proporção de floresta na paisagem influencia essa 

diversidade beta na composição das assembleias de abelhas de sub-bosque e do pasto não 

manejado adjacente, os modelos indicam não haver relação. Ou seja, a composição de 

espécies de plantas e abelhas tiveram alta diversidade beta entre o fragmento e pasto não 

manejado adjacente, independente da proporção de floresta existente na paisagem. Mesmo 

em locais com menor proporção de floresta, não houve menor diversidade beta como 

esperávamos (Tabela 3).    

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

   

Figura 4:Relação entre a dissimilaridade por aninhamento da assembleia de abelhas visitantes florais nas 

varáveis: sucesso na polinização e carga de pólen. Cada ponto nos gráficos representa os valores das respectivas 

variáveis em cada flor. 
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Tabela 3: Comparação entre os principais modelos testados para o efeito da paisagem representado pela 

variável %Floresta (proporção de floresta na paisagem) e as variáveis respostas: diversidade Beta βSOR) e 

seus componentes: βSIM (diversidade por turnover) e βSOR (diversidade por aninhamento). Os modelos com 

menores valores de AIC (∆AIC ≤2) e maior peso de evidência (wi) referentes as variáveis testadas estão 

destacados em cinza 
 

 

Modelo nº de obs 20 dAICc df weight 

nulo 0.0 2 0.8 

βSOR~ %Floresta 2.8 3 0.2 

nulo 0.0 2 0.62 

βSIM~ %Floresta 1.0 3 0.38 

βSNE~ %Floresta 0.0 3 0.52 

nulo 0.2 2 0.42 

 

5. 6. DISCUSSÃO 

Um dos achados mais evidentes em nossa análise é a grande diferença na composição 

das assembleias de plantas e visitantes florais (diversidade beta entre 93% a 97% no conjunto 

de ambientes estudados). Esse resultado se mantém tanto na escala regional quanto local, ou 

seja, para a diversidade entre as 20 paisagens estudadas, e quando comparamos em cada 

paisagem as áreas de floresta e áreas abertas abandonadas adjacentes. 

Sobre a diversidade Beta, Socolar e colaboradores (2016) sugerem que impactos 

antrópicos, quando em estágios iniciais, podem levar a um aumento da diversidade beta entre 

assembleias devido a perda de espécies ou ocupação local por espécies invasoras, entre 

outros. Porém, com a persistência do impacto, as espécies mais sensíveis tendem a se 

extinguir localmente, enquanto um subconjunto de espécies mais resistentes ou que se 

beneficiam das mudanças no ambiente conseguem se manter. Este processo resultaria na 

diminuição da diversidade beta, devido ao processo de homogeneização nas assembleias. 

Com base nessas considerações temos um indicativo de que tanto o aumento quanto a 

diminuição da diversidade beta podem ser consequência de distúrbios ambientais, de forma 

que o valor em si não pode ser dissociado do histórico de distúrbio em cada região de estudo 

nem das características naturais de cada ambiente.  
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Os ambientes de Floresta Atlântica são considerados “hotspots” de biodiversidade 

(Myers et al. 2000), o que pode explicar, em parte, a alta diversidade beta encontrada. Nesse 

sentido, a Floresta Atlântica tem sido descrita por vários estudos como um contínuo de 

substituição de espécies entre locais, em função de alta heterogeneidade ambiental 

(Bergamin et al. 2017; Mariano et al. 2020). O mesmo padrão de substituição de espécies 

também foi verificado por (Oliveira-Filho and Fontes 2000) a partir de registros de 2532 

espécies de árvores, incluindo as regiões deste estudo. Esse contínuo de substituição de 

espécies concorda com os altos valores de diversidade beta encontrados nesta análise.  

Em áreas de Floresta Atlântica do Estado de São Paulo foi relatada a predominância 

de espécies com baixa constância e de distribuição restrita (Scudeller et al. 2001). Constatou-

se também o alto número de espécies raras (Caiafa and Martins 2010) e alta taxa de 

endemismo. Além de uma grande diversidade intrínseca, trata-se de um ambiente que tem 

sofrido intensa pressão antrópica ao longo dos anos (Tabarelli et al. 1999). As paisagens 

desse estudo, por exemplo, são compostas por fragmentos de mata secundária (SIFESP, São 

Paulo, 2009), e em sua maioria com menos de 5ha, condição que pode afetar espécies mais 

sensíveis (Weiner et al. 2014).  

Esse conjunto de fatores associados nos leva a inferir que um dos cenários possíveis 

é o de que a perda de áreas de floresta pode ter levado ao aumento do isolamento e extinção 

local de algumas espécies, favorecendo a diferenciação na composição das assembleias de 

plantas e abelhas entre as regiões. Trata-se de uma condição de aumento da diversidade beta 

em resposta a um impacto antrópico devido ao desaparecimento de espécies de alguns locais 

ou ganho de espécies novas devido às alterações nas condições do ambiente (Socolar et al. 

2015). Dessa forma, o histórico de distúrbios antrópicos pode ter alterado as condições de 

solo, clima e disponibilidade de recursos como alimento e locais de nidificação limitando as 

espécies mantidas em cada área (Dormann et al. 2007). Um indicativo desse contexto, a ser 

estudado, seria uma análise da composição das espécies nas paisagens com maior quantidade 

de florestas nativa e se houve diminuição ou perda conforme perda ou ganho de floresta. 

É importante considerar que as áreas estudadas estão em diferentes estágios de 

regeneração e passaram por diferentes históricos de uso do solo, que compõem filtros 

ambientais específicos para cada área.  

 Nossa análise da partição da diversidade beta nos mostra ainda que essa alta 

diversidade encontrada ocorre principalmente por turnover, que se manteve alto ao longo de 

todo o gradiente de cobertura florestal estudado, e entre toda a combinação de áreas 
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comparadas:  fragmentos de floresta entre si, áreas abertas não manejadas entre si, e ainda 

entre floresta e pasto de cada paisagem.  

Esse resultado vai contra nossa expectativa inicial de que a perda de habitat levaria a 

homogeneização das comunidades (Fharig 2013, Valtonen et al. 2017).  Considerando a 

relação espécie área da teoria da Biogeografia de ilhas por exemplo, nas áreas com menor 

quantidade de cobertura florestal esperaríamos maior diversidade e riqueza de espécies, no 

entanto para essa região, Nery et al. (2018) encontrou diminuição da diversidade e riqueza 

de abelhas com o aumento da cobertura florestal.  Temos ainda a ideia de filtros ambientais 

das espécies com nichos amplos ou estreitos (Valtonen et al. 2017) segundo a qual o aumento 

do impacto antrópico levaria a extinção de algumas espécies, prevalecendo outras mais 

resilientes ou que se beneficiam das alterações de habitat. Tudo isso nos levou a supor que a 

diminuição da cobertura vegetal levasse a um padrão de assembleias mais aninhadas com 

maior compartilhamento de espécies nas paisagens mais alteradas.  

No entanto, as áreas estudadas não atendem a essa expectativa, assim como vários 

outros estudos que analisaram a partição da diversidade beta em áreas de Floresta Atlântica 

para vários grupos, nas diversas escalas estudadas, tanto local quanto regional. Carneiro, 

2016 e colaboradores estudaram a partição da diversidade beta entre comunidades de árvores 

do dossel e do sub-bosque em fragmentos de uma paisagem com apenas 9% de cobertura 

vegetal. Para a comunidade de árvores do dossel, os autores constataram que 92%   da 

diversidade beta encontrada entre os fragmentos é gerada por turnover. De forma similar, o 

turnover foi responsável por 95% da diversidade beta entre parcelas de um mesmo 

fragmento. Em trabalho com assembleias de aranhas (Raub et al. 2015) comparando as 

assembleias existentes em áreas com diferentes estágios de vegetação também encontrou que 

a diversidade beta é fortemente baseada em turnover, mesmo se tratando de áreas de floresta 

relativamente bem preservadas. (Bergamin et al. 2017) avaliou os padrões de diversidade 

beta em três tipos de floresta: Floresta Atlântica, Floresta com Araucária e Floresta 

Estacional e sua representatividade na rede de Unidades de Conservação do sul do Brasil. O 

turnover foi também predominante, e responsável por aproximadamente 86% da diversidade 

beta encontrada em todos os três tipos de florestas. 

Padrão semelhante foi encontrado também em comunidades de floresta temperada. 

(Yu et al. 2021) e colaboradores, concluíram que o turnover é um dos principais geradores 

dos padrões de diversidade beta na comunidade de plantas em um gradiente de latitude.  Por 

fim o turnover foi o componente da diversidade beta encontrado por Soininen et al. 2017 em 



48 
 

uma meta-análise com 99 estudos incluindo vários grupos de organismos e ecossistemas 

diferentes. Nossos resultados, portanto, fortalecem o que parece ser uma tendência de 

distribuição das espécies, especialmente em ecossistemas florestais como a Mata Atlântica. 

Além dos fatores já mencionados para explicar a alta diversidade beta em geral, o 

fato de ser principalmente por turnover indica alto nível de heterogeneidade na composição 

de espécies entre as assembleias nas paisagens estudadas. Portanto, mesmo os fragmentos 

em paisagens com menor cobertura florestal, e ainda áreas abertas não manejadas, 

contribuem para a manutenção de espécies que podem não se repetir em outras paisagens. 

Fica evidente, portanto, a necessidade de conservação das áreas de florestas e incentivo a 

usos antrópicos que forneçam algum tipo de recurso alimentar para polinizadores na 

conservação do pool regional de espécies. 

Nesta perspectiva e considerando a demanda de uso econômico da região e a 

existência de cultivos que necessitam da ação de polinizadores, podemos inferir que as ações 

de conservação devem considerar que todos os fragmentos de floresta são importantes e que 

a ampliação dessas áreas deve ser incentivada ao máximo dentro das possibilidades 

existentes. Nessas paisagens, o percentual de floresta em associação com  às áreas abertas 

abandonadas adjacentes, podem contribuir com a diversidade de polinizadores e com a 

promoção dos serviços de polinização (Garibaldi et al. 2016; Saturni et al. 2016; Nery et al. 

2018; Soares et al. 2022). 

Outro indicativo de nossa análise é que a dissimilaridade por aninhamento entre áreas 

de floresta e área aberta não manejada adjacente favorece a polinização das espécies de sub-

bosque de floresta. O que significa que um percentual das espécies de abelhas presentes na 

área de menor riqueza, que nesse caso é o sub-bosque da floresta, é um subconjunto da 

assembleia presente aberta não manejada.  

Esse compartilhamento pode ser um indicativo de que a disponibilidade de recursos 

para polinizadores no ambiente adjacente às áreas de floresta pode favorecer o fluxo de 

espécies capazes de circular entre esses dois ambientes e aumentar a disponibilidade de 

algumas espécies no sub-bosque da floresta (Hagen and Kraemer 2010). Nessa perspectiva 

Hagen and Kraemer (2010) sugerem que terras agrícolas ricas em espécies de cultivo e 

estruturalmente diversas tem efeito positivo sobre a floresta atuando como resgate de 

polinizadores, sugestão baseada nas altas taxas de rotatividade de abelhas encontradas, entre 

o ambiente de cultivo adjacente e o ambiente de floresta e no florescimento em massa nos 

cultivos que disponibiliza abundância de recurso alimentar na ocasião das floradas.  Dessa 
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forma as áreas abertas não manejada quando associadas às áreas de florestas adjacentes, 

podem contribuir com a polinização no sub-bosque por favorecer a manutenção dessas 

espécies, podendo funcionar como áreas de habitats complementar para algumas espécies 

com nichos mais amplos (Fahrig et al. 2011; Nery et al. 2018).   

Mesmo de forma indireta o simples registro de ocorrência de espécies nas áreas 

abertas não manejadas pode indicar que algumas espécies são capazes de circular entre os 

dois ambientes. Algumas espécies consideradas típicas do interior da floresta também foram 

coletadas na área aberta nessa região. Além disso, espécies mais comumente encontradas em 

áreas abertas também se mostraram presentes nos ambientes mais conservados. Ou seja, 

parece haver uma interação entre os ambientes de floresta e área aberta adjacente no 

fornecimento de recursos que favorecem diferentes espécies.      

O ambiente florestal, caracteriza-se como uma fonte permanente, de abrigo, locais 

de nidificação como madeira morta, cavidades, e ainda recursos alimentar como arbustos e 

árvores em flor (Kammerer et al. 2016b) favorecendo também espécies que circulam em 

áreas abertas (Taki et al. 2007).Temos, portanto, uma via de mão dupla na qual a alta 

disponibilidade de recursos em áreas abertas adjacentes ao ambiente florestal pode contribuir 

com o aumento da visitação no interior da floresta (Hagen and Kraemer 2010) enquanto a 

proximidade da floresta contribui com a riqueza e abundância de abelhas em cultivos, 

refletindo em aumento da polinização dos mesmos (González-Chaves et al. 2020).  Essa 

ideia se baseia na constatação de que apesar da diversidade beta alta, as espécies mais 

abundantes na área aberta, também foram abundantes nas áreas de sub bosque de floresta 

nesse estudo. 

É necessário ressaltar que nem sempre esse deslocamento de espécies entre 

ambientes florestais e áreas abertas antropizadas é tido como benéfico para ambos. 

González-Varo and Vilà 2017 evidencia o spillover de abelhas manejadas para o interior da 

floresta após o período de floração em massa dos cultivos e demonstra uma preocupação 

com a invasão do ambiente florestal por esse tipo de abelha não nativa, e a possibilidade de 

competição com as espécies de abelhas selvagens. No entanto, em nosso estudo apesar da 

Apis melífera (espécies manejadas comercialmente) ser a espécie mais abundante 

considerando a totalidade de espécies, não identificamos sua dominância em determinada 

paisagem quando comparada às demais espécies. Essa espécie teve uma abundância relativa 

de cerca de 11% no interior dos fragmentos, percentual menor que outras espécies nativas 
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como Trigona braueri com ocorrência de (13,6%), que tem seu registro de ocorrência tanto 

no interior de fragmentos, como em áreas abertas. 

Quanto a influência das características da paisagem, em nosso estudo temos como 

indicativo de perturbação ambiental a proporção de cobertura florestal na paisagem, tida com 

uma medida que também representa os efeitos de diminuição do tamanho e da conectividade 

entre os fragmentos (Fahrig 2013).  Em áreas de Floresta Atlântica, tem se registrado maior 

proporção de espécies de plantas ruderais nos fragmentos menores e mais perturbados 

(Tabarelli et al. 1999). É conhecido também que a fragmentação de habitat favorece o efeito 

de borda que tem como uma das consequências o ingresso de espécies de áreas abertas para 

o interior da floresta (Tabarelli et al. 1999).  Com base nessas constatações esperávamos que 

em paisagens mais antropizadas houvesse maior homogeneização das espécies (Valtonen et 

al. 2017) favorecendo o compartilhamento de espécies contribuindo assim para um padrão 

aninhado das assembleias. Nossos modelos, no entanto, indicaram que a proporção de 

floresta na paisagem não influencia a dissimilaridade de polinizadores entre áreas de floresta 

e área aberta adjacente, o que sugere que mesmo os fragmentos em paisagens com baixos 

níveis de cobertura florestal as áreas antrópicas abandonadas próximas a esses ambientes 

florestais contribuem substancialmente para a pool regional de espécies. 

Neste cenário considerando a distribuição da composição de espécies nas paisagens 

estudadas demonstrada pela análise da partição da diversidade beta, temos evidência de que 

há um alto nível de dissimilaridade entre todos os ambientes e que, portanto, cada um tem 

uma assembleia de espécies característica que contribui com a diversidade regional. Dessa 

forma temos que, assim como os fragmentos florestais independentes de seu tamanho e grau 

de isolamento, contém espécies que não são encontradas em outras paisagens mesmo que 

próximas. Adicionalmente, mesmo os ambientes antropizados, desde que ofereçam recursos, 

podem sustentar certa diversidade característica desse ambiente, quando se permite o 

estabelecimento de vegetação que forneça recursos para polinizadores.  

5.6.1 Conclusões 

Todos os ambientes têm composição de espécies diferentes, principalmente devido à 

alta rotatividade independente do percentual de floresta nas paisagens. Isso pode ocorrer por 

aumento do isolamento como consequência do histórico de degradação associado a uma 

característica natural da Floresta Atlântica como hot spot de biodiversidade. O 

compartilhamento de espécies entre área de floresta e área aberta não manejada, favorece o 
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processo de polinização no sub-bosque, fazendo dessas regiões mais antropizadas, áreas de 

habitats complementar quando associadas às áreas de floresta. A proporção de floresta na 

paisagem não influencia essas diferenças. O que nos indica que os ambientes florestais 

independente de seu tamanho ou nível de isolamento e as áreas mais antropizadas quando 

providas de recursos para polinizadores e deixadas para regeneração natural, contribuem 

com a manutenção do pool regional de espécies favorecendo a biodiversidade. Dessa forma, 

ações de conservação devem considerar essa alta heterogeneidade na composição de espécies 

entre os ambientes e priorizar a conservação do maior número possível de áreas de vegetação 

natural, bem como a promoção de usos antrópicos amigáveis a ela associados. 
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5.8 APÊNDICE- A1 

 

Tabela 1: lista de espécies de PLANTAS e ABELHAS visitantes florais por ambiente, consideradas nas análises 

de diversidade beta. Em negrito as espécies de plantas registradas nos dois ambientes. 

PLANTAS  ABELHAS 

Espécies de Plantas 

Qte_área 

aberta 

Qte_F

ragme

nto Abelhas 

Qte_ár

ea 

aberta 

Qte_Frag

mento 

Agave sp.1 78  Melipona anthidioides   

Ageratum conyzoides 2  Ananthidium sp.1 1  

Alternanthera brasiliana 2  Anthidium aff. hallinani 1  

Amaranthus retroflexus 1  Anthrenoides sp.2 1  

Anemia sp.  1 Augochlorella sp.2 1  

Arecaceae sp  2 Augochlorella sp.5 1  

Asclepias curassavica 4  Augochlorella sp.6 1  

Asparagaceae sp 7  Augochloropsis sp.12 1  

Asteraceae sp  11  Augochloropsis sp.5 1  

Baccharis anomala  1 Augochloropsis sp.9 1  

Baccharis dracunculifolia 24  Brachynomada sp. 1  

Bidens pilosa 37  Centris nitens 1  

Borreria sp.1 58  Ceratina (Ceratinula) sp.? 1  

Borreria sp.2 27  Ceratina (Ceratinula) sp.3 1  

Borreria/Mitracarpus sp.1 1  Ceratina (Ceratinula) sp.6 1  

Chaptalia sp.1 1  Ceratina (Crewella) sp.2 1  

Chromolaena sp.  3 Chilicola sp.1 1  

Chrysolaena cognata 2  Colletes sp.1 1  

Cirsium vulgare 21  Dialictus opacus 1  
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Commelina erecta 10  Dialictus sp.3 1  

Croton lundianus 41  Eulonchopria sp.1 1  

Ctenanthe compressa  2 Exomalopsis sp.1 1  

Cuphea racemosa 18  Exomalopsis sp.2 1  

Desmodium adscendens 11  Larocanthidium sp.1 1  

Desmodium affine 1  

Megachile (Chrysosaurus) 

sp.1 1  

Desmodium affine  5 

Megachile 

(Holcomegachile) sp.1 1  

Desmodium incanum 6  

Megachile (Moureapis) 

sp.4 1  

Desmodium uncinatum 3  

Megachile 

(Pseudocentron) sp.4 1  

Dichorisandra pubescens  2 Megachile sp.1 1  

Dichorisandra thyrsiflora  1 Megachile sp.2 1  

Elephantopus mollis 80  Megachile sp.3 1  

Emilia fosbergii 3  Melissoptila sp.1 1  

Emilia sonchifolia 4  Melissoptila sp.3 1  

Erechtites valerianifolius 3  Neocorynura sp.5 1  

Galinsoga sp.1 2  Osiris sp.3 1  

Hebanthe sp.1 1  Paratetrapedia sp.10 1  

Hibiscus rosa-sinensis 4  Paratetrapedia sp.12 1  

Hydrangea macrophylla 6  Paratetrapedia sp.16 1  

Hypoxis decumbens 7  Paratetrapedia sp.2 1  

Hyptis radicans 13  Paratetrapedia sp.7 1  

Impatiens walleriana 2  Paratetrapedia sp.8 1  
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Impatiens walleriana  4 Paratetrapedia sp.9 1  

Ipomoea cairica 25  Plebeia aff. droryana 1  

Ipomoea sp.1 0  Pseudaugochlora sp.1 1  

Ipomoea sp.1  2 Ptiloglossa sp.1 1  

Justicia sp.3 14  Rhinocorynura sp.4 1  

Lantana camara 1  Rhophitulus sp.3 1  

Lantana sp.1 2  Rhophitulus sp.4 1  

Leandra melastomoides  3 Scaptotrigona tubiba 1  

Leandra variabilis  1 Tetraglossura sp1 1  

Lepidaploa cotoneaster 8  Tetrapedia diversipes 1  

Lilium sp. 4  Tetrapedia sp.1 1  

Ludwigia elegans 5  Tetrapedia sp.1.1 1  

Ludwigia sericea 12  Tetrapedia sp.5 1  

Macroptilium 

atropurpureum 6  Thalestria sp.1 1  

Manettia cf. gracilis 21  Thectochlora alaris 1  

Marsypianthes 

chamaedrys 10  Thygater palliventris 1  

Mesosphaerum suaveolens 2  Trigona aff. fuscipennis 1  

Miconia valtheri  1 Augochloropsis sp.10 2  

Mimosa pudica 1  Bombus pauloensis 2  

Mimosa ramosissima 4  Ceratina (Crewella) sp.1.1 2  

Moquiniastrum 

polymorphum 9  Ceratina (Crewella) sp.5 2  

Musa sp. 18  Dialictus sp.5 2  

Myrtaceae sp.1  1 Dialictus sp.6 2  
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Neomarica caerulea 1  

Dicranthidium aff. 

arenarium 2  

Olyra glaberrima  1 Epicharis flava 2  

Orthopappus angustifolius 10  

Megachile (Chrysosaurus) 

sp.2 2  

Oxalis latifolia  2 

Megachile (Leptorahis) 

sp.1 2  

Oxalis sp.  2 

Megachile 

(Pseudocentron) sp.1 2  

Palicourea 

forsteronioides  6 

Megachile 

(Pseudocentron) sp.3 2  

Palicourea marcgravii  5 

Nannotrigona 

testaceicornis 2  

Paspalum mandiocanum 1  Paratetrapedia sp.15 2  

Paspalum notatum 180  Partamona helleri 2  

Pavonia communis 23  Pseudaugochlora sp.3 2  

Pavonia communis  2 Rhinocorynura sp.1 2  

Peixotoa parviflora 7  Tetrapedia sp.2 2  

Peperomia sp.  2 Tetrapedia sp.4 2  

Piper aduncum  1 Thalestria spinosa  2  

Piper amalago  4 Thygater analis 2  

Piper gaudichaudianum  8 Xylocopa suspecta 2  

Piper richardiifolium  14 Arhysoceble sp.1 3  

Polygalaceae  sp.1 4  Augochlora sp.2 3  

Polygalaceae  sp.3 10  Augochloropsis sp.14 3  

Pombalia atropurpurea  4 Augochloropsis sp.2 3  

Portulacaceae  sp.1 1  Ceratina (Crewella) sp.3 3  
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Praxelis diffusa 1  Epanthidium tigrinum 3  

Prestonia sp.1 7  Leurotrigona muelleri 3  

Psychotria aff. 

hoffmannseggiana  1 Megachile (Acentron) sp.2 3  

Psychotria sp.  1 

Megachile (Moureapis) 

sp.3 3  

Psychotria sp.1  1 

Melissodes (Ecplectica) 

nigroaenea 3  

Psychotria sp.3  1 Melissodes sp.1 3  

Psychotria sp.4 2 2 Nomiocolletes sp.1 3  

Psychotria sp.6  7 Oxaea flavescens 3  

Psychotria sp.7  14 Paratetrapedia sp.17 3  

Psychotria suterella  3 Paratetrapedia sp.6 3  

Rubiaceae  14 Psaenythia quinquefasciata 3  

Rubiaceae sp  4 Rhinocorynura sp.3 3  

Rubus rosifolius 17  

Schwarziana 

quadripunctata 3  

Rubus rosifolius  4 Tetraglossula sp.1 3  

Salvia splendens  3 Tetrapedia sp.2.1 3  

Saranthe eichleri  2 Xylocopa sp.2 3  

Scleria distans 6  Augochlora sp.1 4  

Senecio madagascariensis 5  Augochlora sp.15 4  

Sida glaziovii 7  Augochloropsis sp.11 4  

Sida planicaulis 9  Augochloropsis sp.16 4  

Sida rhombifolia 55  Bombus morio 4  

Sida tuberculata 4  Eufriesea sp.1 4  
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Solanum americanum  3 Friesella schrottkyi 4  

Solanum cf. 

palinacanthum 10  

Megachile (Moureapis) 

sp.2 4  

Solanum grandiflorum 2  Paratetrapedia sp.1 4  

Solanum 

granulosoleprosum 8  Augochlora sp.11 5  

Solidago chilensis 2  Augochlora sp.4 5  

Sonchus oleraceus 2  Augochlora sp.6 5  

Sphagneticola trilobata 103  Augochlorella sp.4 5  

Stachytarpheta 

cayennensis 15  Augochloropsis sp.3 5  

Stachytarpheta sp.1 16  Exomalopsis auropilosa 5  

Stylosanthes guianensis 1  

Megachile (Moureapis) 

sp.1 5  

Stylosanthes viscosa 18  Melissoptila sp.2 5  

Tibouchina cerastifolia 16  Parapsaenythia serripes 5  

Tibouchina fothergillae 2  Tetragona clavipes 5  

Tibouchina pulchra 5  Augochlora sp.12 6  

Tradescantia zebrina  1 Melitoma segmentaria 6  

Tragia volubilis  2 Plebeia sp.1 6  

Trichogoniopsis 

adenantha 1  Tetragonisca angustula 7  

Tripogandra diuretica 2  

Megachile 

(Dactylomegachile) sp.1 8  

Turnera sp.1 3  Augochloropsis sp.13 9  

Vernonanthura polyanthes 21  Ptilothrix plumata 10  

Vernonanthura sp.1 1  Anthrenoides sp.1 11  



64 
 

Vernonanthura 

subverticillata 1  Augochlora sp.14 11  

Wilbrandia verticillata  3 Exomalopsis analis 11  

   Hypanthidium divaricatum 13  

   Rhophitulus sp.1 20  

   Geotrigona subterranea 22  

   Trigona hyalinata 76  

   Augochlora sp.5  1 

   Cephalotrigona capitata  1 

   Euglossa sp.1  1 

   Hylaeus sp.1  1 

   

Megachile (Leptorachina) 

sp.1  1 

   Melipona anthidioides  1 

   Neocorynura sp.3  1 

   Neocorynura sp.4  1 

   Osiris sp.1  1 

   Paratetrapedia sp.4  1 

   Plebeia aff droryana  1 

   Plebeia remota  1 

   Psaenythia sp.2  1 

   Rhophitulus sp.2  1 

   Arhysoceble sp.2 1 1 

   Augochlora sp.16 1 1 

   Eufriesea violacea 1 1 

   Melipona marginata 1 1 
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   Tapinotaspoides sp.1 1 1 

   Augochlorella sp.1 2 1 

   Augochloropsis sp.1 2 1 

   Megachile (Acentron) sp.1 2 1 

   Augochlora sp.10 3 1 

   Paratetrapedia sp.3 3 1 

   Xylocopa sp.1 3 1 

   Paratetrapedia sp.18 4 1 

   Augochlora sp.13 5 1 

   Paratetrapedia sp.5 6 1 

   Augochlora sp.7 10 1 

   Paratrigona aff. subnuda 48 1 

   Trigona spinipes 83 1 

   Augochloropsis sp.15  2 

   Neocorynura aff. dilutipes  2 

   Augochlora sp.8 1 2 

   Plebeia saiqui 3 2 

   Ceratina (Ceratinula) sp.4 4 2 

   Tetragona sp.1 7 2 

   Dialictus sp.1 12 2 

   Neocorynura sp.1 40 2 

   Ceratina (Ceratinula) sp.5 1 3 

   Augochlorella sp.3 6 4 

   Ceratina (Crewella) sp.1 17 4 

   Augochloropsis cupreola  5 



66 
 

   Ceratina (Ceratinula) sp.2  5 

   Plebeia phrynostoma 3 5 

   Plebeia droryana 8 7 

   Ceratina (Ceratinula) sp.1 31 14 

   Bombus brasiliensis 6 15 

   Apis mellifera 358 17 

   Trigona braueri 73 20 
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Tabela 2: valores de proporção de floresta, diversidade beta (βSOR) e seus componentes 

turnover (βSIM ) e aninhamento (βSNE) seus de assembleia de ABELHAS entre sub-bosque 

de floresta e pasto não manejado em cada paisagem de estudo. 

 

 

Ponto FLO1 βSOR βSIM βSNE 

2p16 12.36 0.91 0.8 0.11 

9p28 17.32 1 1 0 

1p9 21.435 0.93 0.67 0.26 

2p2 24.77 0.85 0.83 0.01 

1p26 26.12 1 1 0 

1p10 29.761 0.8 0.78 0.02 

4p3 33.382 0.89 0.5 0.39 

3p16 35.17 0.72 0.71 0.01 

3p3 38.07 0.77 0.33 0.44 

2p28 41.28 1 1 0 

1p25 41.37 1 1 0 

1p35 47.53 1 1 0 

4p4 50.246 1 1 0 

2p8 54.81 1 1 0 

2p48 58.63 0.81 0.67 0.14 

2p7 60.52 1 1 0 

3p69 61.45 0.79 0 0.79 

1p16 62.98 0.9 0.8 0.1 

4p48 65.85 0.95 0.5 0.45 

1p8 96.505 0.91 0.5 0.41 
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Tabela 3: valores de proporção de floresta, diversidade beta (βSOR) e seus componentes 

turnover (βSIM ) e aninhamento (βSNE) de assembleia de PLANTAS entre sub-bosque de 

floresta e pasto não manejado em cada paisagem de estudo. 
 

Paisage

m 
FLO1 βSIM βSNE βSOR 

2p16 12.36 1 0 1 

9p28 17.32 1 0 1 

1p9 21.43 1 0 1 

2p2 24.76 1 0 1 

1p26 26.12 1 0 1 

1p10 29.76 0.8 0.02 0.81 

4p3 33.38 0.75 0.13 0.88 

3p16 35.17 1 0 1 

3p3 38.06 1 0 1 

2p28 41.28 1 0 1 

1p25 41.37 1 0 1 

1p35 47.53 1 0 1 

4p4 50.24 1 0 1 

2p8 54.81 1 0 1 

2p48 58.63 1 0 1 

2p7 60.52 1 0 1 

3p69 61.45 1 0 1 

1p16 62.98 1 0 1 

4p48 65.85 1 0 1 

1p8 96.50 1 0 1 
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Figura 1: Demonstração da estrutura da tabela utilizadas nos Modelos Mistos para análise da influência da dissimilaridade na polinização 
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6. CAPÍTULO II 

COMO A HETEROGENEIDADE DE USOS DA TERRA NA PAISAGEM AFETA A 

POLINIZAÇÃO NO SUB-BOSQUE DA FLORESTA? 

6.1. RESUMO 

O aumento da diversidade de ambientes contribui com a manutenção da biodiversidade e 

funções ecossistêmicas por ampliar os tipos de hábitats para diferentes grupos de organismos. 

Em relação ao processo de polinização discutimos se o efeito da heterogeneidade de usos pode 

ocorrer porque cada um dos ambientes oferece recursos complementares ou, porque paisagens 

mais heterogêneas têm maior probabilidade de abrigar usos mais favoráveis para os 

polinizadores. Para isso, em áreas de Mata Atlântica, Estado de São Paulo, selecionamos 28 

paisagens de 1km de raio em um gradiente de cobertura florestal. A partir da definição das 

classes de usos, calculamos as métricas: cobertura de cada classe de uso do solo e 

heterogeneidade de uso e ocupação pelo índice de Shannon Weiner. Construímos, no interior 

de cada fragmento parcelas hexagonais onde coletamos flores para as medidas de polinização: 

carga polínica (número de grãos de pólen no estigma) e sucesso da polinização (número de 

tubos polínicos germinados até a base do estilete), dividimos cada valor pelo número de óvulos 

na espécie para fins de comparação entres espécies. Encontramos maior polinização em 

paisagens com baixa proporção de floresta e alta proporção de área aberta não manejada, e 

menor polinização em paisagens com alta proporção de floresta e baixa proporção de áreas 

abertas. O menor valor de polinização é predito nas paisagens com pouca proporção de florestas 

e de áreas abertas. Discutimos que o aumento das taxas de polinização no sub-bosque em 

paisagens com baixa proporção de floresta e alta proporção de áreas abertas, pode se referir ao 

fato de que esse tipo de ambiente tem sido relacionado ao aumento da riqueza, diversidade e 

abundância de polinizadores na paisagem como um todo. Condição apoiada pelo observado nas 

áreas abertas das paisagens desse estudo, que apresentaram maior diversidade e abundância de 

recursos florais e de abelhas na área aberta adjacente, quando comparadas ao sub-bosque. Esse 

resultado pode estar relacionado ainda à abundância de algumas espécies capazes de circular 

pelos dois ambientes. A menor polinização nas paisagens com alta quantidade de floresta e 

baixa heterogeneidade de usos não-florestais está relacionada à diminuição da diversidade e 

abundância de abelhas com o aumento da proporção de floresta na paisagem, resultado 

compatível com o encontrado para polinização no presente estudo. Concluímos que a maior 

heterogeneidade de usos é positiva porque aumenta a chance de ocorrência de alguns usos mais 

favoráveis que outros, que a floresta parece contribuir com maior diversidade de polinizadores 

na paisagem como um todo por ser área de habitat que fornece recursos e condições não 

presentes em áreas abertas, enquanto as áreas abertas não manejadas, ricas em recursos florais 

mais atraentes para visitantes florais em algumas épocas do ano, oferecem recursos 

complementares.  

Palavras chaves: Polinização, Paisagem, Heterogeneidade, Mata Atlântica e Áreas abertas. 
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6.2. ABSTRACT  

The increase in the diversity of environments contributes to the maintenance of biodiversity 

and ecosystem functions by expanding the types of habitats for different groups of organisms. 

Regarding the pollination process, we discuss whether the effect of heterogeneity of uses may 

occur because each of the environments offers complementary resources or because more 

heterogeneous landscapes are more likely to harbor more favorable uses for pollinators. For 

this, in areas of Atlantic Forest, State of São Paulo, we selected 28 landscapes of 1km radius in 

a gradient of forest cover. From the definition of classes of uses, we calculated the metrics: 

coverage of each class of land use and heterogeneity of use and occupation by the Shannon 

Weiner index. We built, inside each fragment, hexagonal plots where we collected flowers for 

pollination measurements: pollen load (number of pollen grains on the stigma) and pollination 

success (number of pollen tubes germinated to the base of the style), we divided each value by 

number of ovules in the species for the purposes of comparison between species. We found 

higher pollination in landscapes with a low proportion of forest and a high proportion of 

unmanaged open area, and lower pollination in landscapes with a high proportion of forest and 

a low proportion of open areas, with the lowest pollination value being predicted in landscapes 

with a low proportion of forests. and open areas. We argue that the increase in pollination rates 

in the understory in landscapes with a low proportion of forest and a high proportion of open 

areas, may refer to the fact that this type of environment has been related to increased richness, 

diversity, and abundance of pollinators in the landscape. Condition supported by what was 

observed in the open areas of the landscapes of this study, which presented greater diversity 

and abundance of floral resources and bees in the adjacent open area, when compared to the 

understory. This result may also be related to the abundance of some species capable of 

circulating in both environments. The lower pollination in landscapes with a high amount of 

forest and low heterogeneity of non-forest uses is related to the decrease in diversity and 

abundance of bees with the increase in the proportion of forest in the landscape, a result 

compatible with what was found for pollination in the present study. We conclude that the 

greater heterogeneity of uses is positive because it increases the chance of occurrence of some 

uses that are more favorable than others, that the forest seems to contribute with greater 

diversity of pollinators in the landscape as a whole because it is a habitat area that provides 

resources and conditions not present in open areas, while unmanaged open areas, rich in floral 

resources more attractive to floral visitors at certain times of the year, offer complementary 

resources. 

Keywords: Pollination, Landscape, Heterogeneity, Atlantic Forest and Open areas 
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6.3. INTRODUÇÃO 

 

É consenso que a manutenção da biodiversidade em uma paisagem é condição para o 

bom funcionamento do ecossistema (Cardinale et al. 2012) e ainda que o aumento da 

diversidade de ambientes contribui com a manutenção da biodiversidade por ampliar os tipos 

de hábitats para diferentes grupos de organismos (Fahrig 2013). No entanto, quando se 

considera um grupo de organismo mais diretamente associado a uma função específica como, 

por exemplo, insetos polinizadores e processo de polinização, é importante discutir se o 

aumento da diversidade de ambientes pode se refletir diretamente no aumento da função 

ecossistêmica ou se esse efeito depende da qualidade de cada ambiente e sua influência na 

conservação do grupo de espécies considerado.  Informações dessa natureza podem embasar 

por exemplo: a gestão de paisagens agrícolas onde fica mais evidente o paradoxo entre a 

urgência de conservação de áreas naturais para a manutenção de funções essenciais como a 

polinização (Winfree et al. 2007) e a necessidade de uso antrópico dessas mesmas áreas para 

ampliação dos cultivos como é o caso de paisagens agrícolas em áreas de floresta tropical.  

A manutenção do serviço de polinização nessas paisagens depende da existência de 

áreas de floresta que mantêm recursos essenciais para muitas espécies de polinizadores 

selvagens que contribuem com o aumento da qualidade e produtividade de cultivos 

fundamentais para nossa segurança alimentar (Garibaldi et al. 2013; Lindgren et al. 2018). No 

entanto, a produção agrícola é um dos usos antrópicos que mais implicam na perda de habitats 

naturais (Williams et al. 2020), daí a importância de uma gestão da paisagem que considere a 

interação entre áreas de uso antrópico e naturais, incluindo a importância de cada uma e sua 

relação com a conservação da biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas.  

O serviço ecossistêmico de polinização é um processo primário de conservação da vida 

como um todo, visto que grande parte das angiospermas dependem da interação com animais 

para a reprodução e manutenção da diversidade genética, essencial na conservação das espécies 

(Ollerton et al. 2011). E essa conservação das espécies quando em contexto de ambiente de 

florestas fornecem habitats de qualidade que mantêm condições de temperatura, umidade e 

recurso para vários grupos de organismos, entre eles insetos polinizadores (Klein et al. 2008)  

Neste sentido, ao se pensar ações de conservação das áreas naturais, é necessário 

considerar a interação com os usos antrópicos. Esta interação tem sido estudada em pesquisas 

que focam na interação entre áreas de floresta e a heterogeneidade de usos dos solos na 
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paisagem na conservação de polinizadores e processo de polinização.  Segundo esses estudos, 

o aumento da heterogeneidade da paisagem, quando associada a uma quantidade de áreas 

naturais suficientes, contribui com o aumento da complexidade de redes de polinizadores 

(Moreira et al. 2015), da diversidade e riquezas de abelhas (Nery et al. 2018) e da polinização 

no sub-bosque de floresta (Soares et al. 2022). 

Considerando paisagens agrícolas, o aumento da heterogeneidade de usos da paisagem 

quando associada a áreas naturais contribui com o aumento da diversidade de polinizadores nas 

áreas de cultivo (Rundlöf et al. 2008; Hopfenmüller et al. 2014; Martínez‐Núñez et al. 2022). 

Ainda considerando a heterogeneidade em associação com as áreas naturais conclui que, essa 

condição, mantém alta riqueza de espécies de abelhas que garantem a polinização tanto nos 

cultivos quanto nas áreas naturais. Essa é também a conclusão de (Brockerhoff et al. 2017) em 

seu estudo que discute a importância da biodiversidade florestal, funcionamento do ecossistema 

e provisão de serviços ecossistêmicos.  

De forma complementar, temos vários estudos que demonstram a importância de usos 

do solo que fornecem recursos para os polinizadores desde que associados a áreas de habitats 

naturais. (Lindgren et al. 2018) evidencia que pequenos habitats de pastagens não agrícolas com 

árvores e arbustos dispersos se conectados a habitats naturais, tem efeito positivo na polinização 

e aumento da produção em uma paisagem. Em estudo anterior incluindo 25 das paisagens desse 

estudo, (De Lima et al. 2020) encontrou alta diversidade de plantas em flor que fornecem 

recurso para polinizador nessas paisagens. Em outro estudo complementar, também realizado 

nas mesmas áreas que amostramos neste estudo, (Nery et al. 2018) analisou espécies de abelhas 

visitantes florais e encontrou associação com a heterogeneidade de usos do solo no aumento da 

riqueza e diversidade de abelhas no interior do sub-bosque. Temos ainda estudos como o de 

(Williams and Winfree 2013) que indicam que áreas como jardins e parques urbanos 

contribuem com a diversidade de polinizadores e processo de polinização. (Nakamura and 

Kudo 2019) acrescentam ainda que espaços verdes urbanos podem complementar sazonalmente 

os recursos florais fornecidos pela vegetação natural. 

Partindo sempre da associação com áreas naturais, temos, portanto, estudos que 

indicam a importância de usos antrópicos que fornecem recursos para polinizadores, tanto 

quanto estudos que demonstram a importância da diversidade de usos considerando como 

variável a heterogeneidade de uso do solo. Tais resultados nos levam ao questionamento dos 

mecanismos de atuação dessa heterogeneidade de usos.  
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Neste sentido fazendo um paralelo com à discussão desenvolvida por ((Naeem 2002), 

no debate sobre a biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas (BEFP _ Biodiversity ,  

onde se discute se as espécies são únicas ou redundantes em suas contribuições para a função 

ecossistêmica confrontamos dois questionamentos sobre efeito da heterogeneidade da paisagem 

na polinização: primeiramente nos perguntamos se o efeito positivo da heterogeneidade se dar 

por conta de um efeito similar a redundância funcional, onde o acréscimo de usos aumentaria a 

disponibilidade de nichos chegando a um nível de   redundância a partir do qual o acréscimo de 

tipos de usos não contribuiria mais com o funcionamento dos ecossistemas.  Nessa condição os 

usos teriam um efeito complementar entre si de forma a ampliar a ocorrência de nichos para 

uma maior diversidade de espécies. Outra condição seria um efeito somatório, de forma que 

cada uso acrescentado se refletiria na diversidade de nichos estabelecendo dessa forma uma 

relação direta entre a diversidade de usos e o aumento da função ecossistêmica da polinização. 

Por fim, temos ainda a alternativa de um efeito idiossincrático, onde a influência de cada uso 

dependeria de sua qualidade como área habitat para as espécies de polinizador e processo de 

polinização. Dessa forma, a presença de determinado uso de alta influência se sobreporia aos 

demais, e neste caso, o efeito positivo observado da heterogeneidade de usos na paisagem como 

um todo seria alavancado pela presença de alguns usos mais importantes. 

Neste sentido, este estudo se debruça sobre a seguinte questão: o efeito da 

heterogeneidade de usos do solo em processos ecológicos na paisagem, se dá por incluir maior 

diversidade de usos complementares ou por aumentar as chances de inclusão de usos 

favoráveis?  

Com base na literatura, nossa expectativa é, que o efeito positivo da heterogeneidade 

da paisagem ocorra devido ao um efeito complementar entre diferentes ambientes que forneçam 

diferentes recursos e condições para polinizadores. Estudos tem demostrado, por exemplo, que 

em paisagens com proporção suficiente de ambientes naturais que sustentam certa 

biodiversidade o aumento da heterogeneidade de usos do solo contribuiria  com a polinização 

das espécies de sub bosque, devido a fatores como:  aumento do número  de habitats e micro 

hábitat para diferentes tipos de polinizadores (Holzschuh et al. 2008); podem funcionar como 

área de habitat complementar por  fornecer recurso alimentar para muitas espécies, incluindo 

espécies de floresta  que forrageiam em área aberta (Winfree et al. 2007; Jachuła et al. 2022). 

Em resumo, o aumento da disponibilidade de recurso alimentar e da oferta de 

diferentes tipos de ambientes que atendam às necessidades de maior amplitude de espécies de 
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polinizadores de forma complementar as condições oferecidas pelos ambientes naturais estão 

entre as causas mais citadas na literatura para explicar o efeito positivo da heterogeneidade da 

paisagem na riqueza, abundância e diversidade de polinizadores (Hopfenmüller et al. 2014; 

Nery et al. 2018; Jachuła et al. 2022). Em continuidade, o efeito positivo da heterogeneidade 

na comunidade de polinizadores é ainda a causa citada em estudos que mediram o serviço 

ecossistêmico da polinização (Soares et al. 2022). 

 

6.4. MÉTODOS 

6.4.1. Área de Estudo 

A coleta de dados do presente estudo foi conduzida em áreas de Floresta Atlântica 

abrangendo municípios situados predominantemente na região conhecida como Corredor 

Cantareira-Mantiqueira no nordeste do Estado de São Paulo, Brasil (-46.628920, -22.951271 

Noroeste–NW. -46.256015, -23.315585 Sudeste -SE) (Figura 1). 

O clima da região, segundo a classificação climática de Köppen, é subtropical úmido 

(cwa), com o período chuvoso e quente ocorrendo entre os meses de outubro a março. As 

temperaturas médias anuais variam de 13,76ºC a 26,13oC. A pluviosidade média anual é de 

1465,6mm (Cepagri, 2017). O relevo apresenta-se montanhoso com grande variação de altitude 

de 634 a 1016m (SMA, 2017). Os fragmentos florestais estudados são de vegetação secundária 

de floresta ombrófila densa, a maioria em estágio intermediário de regeneração (SIFESP, São 

Paulo, 2009). 

A Mata Atlântica é considerada um dos hotspots de biodiversidade  com alto nível de 

endemismo (Morellato and Haddad 2000). A região deste estudo é também uma importante 

área de abastecimento de água. Abriga o complexo Cantareira, considerado um dos maiores 

sistemas de produção de água do mundo, que atende a 8,8 milhões de pessoas (Whately and 

Cunha, 2007). Em vista de sua importância ambiental e econômica, a região tem sido alvo de 

várias políticas de conservação sendo protegida pela criação de diversas Unidades de 

Conservação e demais políticas protetivas, que visam conciliar, mitigar e/ ou restaurar a 

cobertura vegetal original (Data-Geo, 2017). Essa condição torna ainda mais imperativo que 

sejam estudadas alternativas de gestão das paisagens que considerem a complexidade dessas 

relações entre a urgência de preservação e a também urgente demanda de uso antrópico.  
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6.4.2. Seleção das paisagens 

Em ambiente de Sistema de Informações Geográficas (SIG) selecionamos 28 

fragmentos de floresta de onde, a partir de um ponto central, se delimitou paisagens circulares 

de 1km de raio.  A seleção das paisagens considerou a formação de um gradiente de cobertura 

florestal entre 12,36 a 96,5% e de heterogeneidade de usos e ocupações (índice de diversidade 

de Shannon-Wiener) de 0,415 a 1,810.  

Foram selecionados fragmentos com maior similaridade quanto a estrutura da 

vegetação e a localizados em uma distância mínima de 1km um do outro, a fim de garantir um 

espaçamento suficiente para a independência entre as áreas considerando as variáveis 

explicativas estudadas. Em cada um dos 28 fragmentos, foi instalado um hexágono de 30m de 

lado disposto a uma distância mínima de 45m das bordas do fragmento (Figura 1).  

 

Figura 1: Localização das paisagens com 1 km de raio. A) América do Sul; B) Paisagens dispostas na 

área de estudo no Estado de São Paulo; C) Detalhe de duas paisagens indicando o gradiente de 

percentual de floresta estudado; e D) detalhe da área da parcela hexagonal com 30m de lado 
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6.4.3. Métricas da paisagem 

Para o cálculo das métricas foram definidas classes de usos e ocupações do solo, e as 

manchas de cada tipo foram delimitadas e classificadas em toda a área de estudo por meio de 

digitalização em tela a partir da interpretação de imagens de Satélites, com resolução espacial 

de até 1m, disponíveis na extensão Basemap (ArcGIS 10.2). 

Quanto aos usos do solo nas paisagens identificamos 17 classes de usos do solo que 

foram agrupadas em 8 conforme seu grau de semelhança e funcionalidade para polinizadores 

da seguinte forma: 1) corpos d’água; 2) áreas de floresta inicial e intermediária (inseridas nos 

modelos como quantidade de floresta da paisagem) 3) floresta pioneira inicial e pasto não 

manejado ( unificada em uma classe denominada área aberta não manejada); 4) agricultura 

anual e agricultura perene; 5) áreas com silvicultura e cerca viva; 6) solo exposto, pasto e áreas 

degradadas; 7) áreas de várzeas, várzeas com vegetação herbáceo-arbustiva; e 8) vilas rurais, 

áreas urbanas e estradas. Abaixo temos a descrição de cada classe e seus respectivos 

agrupamentos (Tabela 1).  
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Tabela 1: Agrupamento e descrição das classes de uso do solo, feito de acordo com suas semelhanças 

funcionais para polinizadores. A primeira coluna indica o agrupamento com a classe que o denomina. 

Na segunda coluna temos cada uma das classes incluías no agrupamento e na terceira a descrição das 

características de cada classe. 

Agrupamento Classes de uso do solo Descrição da Classe 

Corpos d’água 

(1) 
Corpos d’água; Lagos, Corpos d'água. 

Floresta (2) 

Floresta inicial  

Floresta inicial, mais homogênea na 

imagem, sem árvores testemunhas, que se 

sobressaem no dossel. 

Floresta intermediária 

Floresta Intermediária, com a presença de 

árvores mais altas e testemunhas, as quais 

tornam a imagem mais rugosa. 

Área aberta não 

manejada (3) 

Floresta pioneira 

Inicial 

Processo inicial de sucessão ecológica, 

com árvores esparsas. 

Pasto não manejado 

Pasto sem uso antrópico, com espécies 

herbáceas e   arbustivas na maioria das 

vezes. 

Agricultura (4) 
Agricultura anual 

Cultivos coletados e replantados 

anualmente. 

Agricultura perene Cultivos perenes. 

Cerca viva / 

Eucaliptus (5) 

Silvicultura 

Plantações de eucalipto e pinus, no caso 

das paisagens a grande maioria se refere à 

eucalipto. 

Cerca viva 

Área de vegetação linear delimitando 

espaços, ou jardins próximos às 

construções. 

Pasto e solo 

exposto (6) 

Solo exposto 
Solo sem cobertura vegetal não 

pavimentado. 

Pasto 
Áreas de pasto utilizadas para 

agropecuária. 

Área degradada 
Áreas degradadas, como mineração, 

voçorocas etc. 

Várzea (7) 

Várzea Área alagada. 

Várzea com vegetação 

herbáceo-arbustiva 

Área alagada com vegetação herbácea –

arbustiva (brejos). 

Vila rural (8) 

Vila rural 
Condomínios com baixo adensamento de 

construções. 

Áreas urbanizadas 
Cidades, áreas com impermeabilização do 

solo e alto adensamento de construções. 

Estradas e rodovias Estradas de terra ou pavimentadas. 



79 
 

O uso que denominamos área aberta não manejada neste estudo, é uma junção de áreas 

com vegetação rasteira sem uso antrópico com áreas de regeneração de floresta em estágio 

inicial, onde temos além da vegetação característica do pasto não manejado a presença de 

árvores esparsas típicas do sistema floresta. É, portanto, um ambiente aberto que recebe bastante 

luminosidade, favorecendo o crescimento de várias espécies ruderais que parecem fornecer 

maior abundância de recurso floral, nesse estrato, entre 1m a 1,5m do nível do solo, se 

comparado às espécies presentes no sub bosque da floresta. 

Consideramos a classe 2 que representa as áreas de floresta nativa como o ambiente 

mais adequado da região para a conservação dos polinizadores. As florestas são amplamente 

reconhecidas como fornecedoras de habitats de qualidade associados à conservação da  maioria 

das espécies de polinizadores nativos (Kammerer et al. 2016). 

Essas 8 classes de usos também foram analisadas por Soares et al. 2022 indicando a 

contribuição de cada uso para a conservação dos polinizadores, com base em evidências 

descritas na literatura. Na tabela abaixo apresentamos os dados das as 28 paisagens analisadas, 

que incluem 15 paisagens estudadas por de Soares et al. 2022 mais 13 paisagens acrescentadas 

neste estudo. 

 

Tabela 2: Evidência da contribuição de cada uso da terra para os polinizadores com base na literatura. 

As colunas referem-se a: Classes de uso do solo na paisagem; Frequência (Freq.) – número de paisagens 

em que a classe está presente; Cobertura - percentual da paisagem ocupada pelo uso do solo, Média (DP 

- Desvio Padrão); Contribuição para os polinizadores - funcionalidade e potencial para fornecer recursos 

alimentares e de nidificação e aumento da permeabilidade para os polinizadores com base na literatura. 

Land-use class 
Fre

q. 

Cobertura 

Média (DP 
Contribuição para polinizadores Referências  

1 
Corpos 

d’água 
27 1,5% (3,05) 

Regula as condições climáticas e 

fornece recursos hídricos para 

polinizadores. 

Boscolo et al. 

2017 

2 Floresta 
28 

  

51,39% 

(16,7) 

  

.As florestas fornecem recursos para 

ninhos (cavidades), bem como recursos 

alimentares (flores). 

Klein et al. 

2008 

A floresta e a borda da floresta podem 

fornecer abrigo, locais de nidificação 

adequados (madeira morta, cavidades e 

margens) e arbustos floridos e árvores 

para forrageamento. 

Kammerer et 

al. 2016 
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3 
área aberta 

não manejada 
27 8.3% (9,3) 

Fornece recursos para nidificação e 

forrageamento para muitas espécies 

polinizadores 

Boscolo et al. 

2017  

Fornece recursos para polinizadores e 

facilita a movimentação entre 

fragmentos de floresta. 

 

Kennedy et al. 

2013 

Maior diversidade e riqueza de abelhas 

do que aquelas encontradas no interior 

da floresta, com três vezes mais 

espécies visitando flores no ambiente 

não florestado. 

 

Nery et al. 

2018 

Têm efeitos positivos na função de 

polinização. 

(Woodcock et 

al. 2016) 

4 Agricultura 
11 

  

1,3% (3.7) 

  

São locais de forrageamento e 

nidificação de abelhas; a abundância e a 

riqueza de algumas espécies de abelhas 

aumentaram nos campos agrícolas e 

suburbanos. 

Winfree et al. 

2007 

Terras agrícolas ricas em espécies e 

estruturalmente diversas atuam como 

um “resgate de polinizadores” que 

apoia comunidades de abelhas na 

floresta natural 

Hagen and 

Kraemer 2010; 

Breitbach et 

al. 2012 

5 
Cerca viva / 

Eucaliptus (5) 
24 8.3% (9.3) 

As plantações de baixo manejo 

fornecem habitat para espécies típicas 

de matagais quando jovens. Pode ainda 

favorecer a conectividade dos habitats 

mais adequados na paisagem. 

(Calviño-

Cancela et al. 

2012) 

Os jardins suburbanos aumentaram o 

consumo de recursos por Tetragonula 

carbonaria. Houve um aumento na 

atividade de forrageamento de pólen e 

néctar. 

(Kaluza et al. 

2016) 

Os recursos florais em áreas abertas 

podem compensar o declínio sazonal 

dos recursos florestais.  

Nakamura and 

Kudo 2019 

6 
Pasto e solo 

exposto 
28 

16,3% 

(14,39) 
Ausência de recurso floral 

Ferreira et al. 

2015 

7 Várzea 21 
0.74% 

(0.96) 

Fornece recursos florais e 

abastecimento de água. Contribui para a 

regulação das condições 

microclimáticas. 

Boscolo et al. 

2017 

8 Vila rural 27 2,9% (2,5) 

O número de interações na rede 

mutualística e a diversidade de abelhas 

Bombus diminuíram com o aumento da 

urbanização. 

(Ahrné et al. 

2009; Geslin 

et al. 2013) 
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Uma vez definidas as classes de usos do solo foram utilizadas no cálculo das seguintes métricas 

da paisagem: 

a) Cobertura de cada classe de uso do solo:  

Se refere a área da paisagem com cobertura da classe de uso dividida pela área total da 

paisagem. 

b) Heterogeneidade de usos e ocupações na paisagem:  Índice de Shannon-Wiener.  

O índice de Shannon-Wiener é calculado com base na proporção de cada classe na 

paisagem multiplicado pelo logaritmo neperiano dessa proporção. Considera, portanto, a 

quantidade de tipos de ambientes e a área ocupada dentro da paisagem.  

O índice de Shannon é uma das métricas mais comumente usadas na análise da 

heterogeneidade da paisagem (Tonetti et al. 2023). Nesse índice cada classe de uso tem a mesma 

importância, sendo os maiores valores de heterogeneidade serão de paisagens com maior 

quantidade de tipos de usos e mais igualmente distribuídos no espaço. A heterogeneidade foi 

calculada nesse estudo considerando todas as classes de usos sem incluir as áreas de floresta 

(classe-2), trata-se, portanto, da heterogeneidade de usos não florestais. Uma vez que que as 

áreas de florestas já são amplamente aceitas como habitats de maior qualidade de efeito positivo 

na diversidade e riqueza de polinizadores (Taki et al. 2007, 2011). Analisar o efeito da 

heterogeneidade de usos da terra considerando áreas da paisagem de maior uso antrópico, 

permite avaliar por exemplo: se, dentro de um contexto de usos considerados amigáveis, é mais 

eficiente para a conservação uma maior diversidade ou implementação de determinado uso mais 

importante. 

A heterogeneidade de usos calculada a partir do agrupamento em 7 classes variou de 0,18 a 1,8 

nas 28 paisagens. As classes com maior proporção de ocupação foram a 6 (pasto, e solo 

exposto), seguido pela classe 3 (área aberta não manejada e floresta em regeneração), e classe 

5 (floresta de eucalipto e cerca viva). Quando consideramos somente os usos antrópicos, as 

áreas de pasto e agrícolas (incluindo plantações de eucalipto) são os que ocupam maior área nas 

paisagens. No entanto, entre os tipos de cultivo considerados agrícolas (Lei nº 8.171, de 17 de 

janeiro de 1991), o cultivo de alimentos ocupa em média 1,3% de toda área estudada encontrado 

em apenas 11 das 28 paisagens. Outro ponto importante são os tipos de alimentos cultivados. 

Nas áreas adjacentes aos fragmentos observamos plantio de frutas e hortaliças como: uvas, 
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pêssego, cítricos, lichia, chuchu, pomares e hortas familiares. Culturas que possuem riqueza de 

recurso floral e são polinizadas por insetos. 

6.4.3.  Procedimentos de amostragem 

a) A coleta das flores para a análise da polinização 

Cada paisagem foi amostrada três vezes entre os meses de dezembro a março nos anos 

de 2015 e 2017, período de maior floração na região (Morellato, LPC, comunicação pessoal). 

Dentro do hexágono, todos os indivíduos com flores abertas (estigmas expostos; Schuepp et al. 

2013) foram marcados no início da manhã e suas flores foram coletadas à tarde após um mínimo 

de 3 horas expostas à visitação. Esse tempo é considerado suficiente para a ocorrência da 

polinização e crescimento dos tubos polínicos para muitas espécies de plantas (Bjorkman. 

1995). Além da constatação desse tempo mínimo de três horas observados no dia da coleta, não 

tivemos como determinar se as flores já estavam abertas anteriormente ou abriram no mesmo 

dia.  

Foram coletados também botões para a contagem do número de óvulos e flores e 

anotados o número de flores na planta amostrada.  A meta de coleta máxima consistiu em cinco 

flores de cinco indivíduos de cada espécie, perfazendo até 25 amostras para cada espécie por 

paisagem. 

b) Coleta de dados da Polinização 

As flores coletadas foram conservadas em álcool 70%. No laboratório, os estiletes 

foram retirados, tratados em solução de hidróxido de sódio (NaOH), lavado com água destilada, 

corados com azul de anilina e preparados em lâmina, seguindo o procedimento proposto por 

Martin (1959) e descrito em Kearns, Inouye (1993). Em microscópio de epifluorescência, 

contamos os grãos de pólen aderidos ao estigma, e os tubos polínicos germinados na base do 

estilete de cada flor (Figura 2). 
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Tais medidas originaram as variáveis resposta descritas a seguir: 

a) carga polínica:   razão entre o número de grãos de pólen aderidos aos estigmas e o 

número de óvulo de cada espécies (Alonso et al. 2013). Os óvulos de cada flor eram 

contados e em casos de variação no número de óvulos utilizou se a média do número 

de óvulos contabilizados entre as unidades de flores analisadas.  

 

b) sucesso na polinização: razão entre os tubos germinados até a base do estilete e o 

número de óvulos em cada flor de forma similar à avaliação pré-zigótica da 

limitação polínica em (Alonso et al. 2013).  Essas variáveis são associadas à 

limitação polínica (Alonso et al. 2012). A padronização pelo número de óvulos nas 

duas variáveis permite a comparação entre espécies. 

O sucesso na polinização (razão tubo/óvulo), está forte e positivamente relacionado à 

expressão do sucesso reprodutivo das plantas em termos de frutos e sementes (Aguilar et al. 

2006).  Os tubos polínicos são ainda uma ligação funcional entre a chegada do pólen e a 

produção de sementes, sendo uma importante medida da limitação da polinização (Ashman et 

al. 2004). Apresenta-se também como uma alternativa mais simples, quando comparada a 

 

Figura 2: Imagem em microscópio de fluorescência de grãos de pólen e seus tubos polínicos 

germinados em flores das espécies: Sida rhombifolia (à direita) e Palicourea marcgravii à esquerda. 
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estudos que exigem acompanhamento de mais etapas do ciclo reprodutivo, como a formação 

de frutos e sementes (Alonso et al. 2012). 

Em estudos de limitação polínica, por exemplo, experimentos que exigem acréscimo 

manual de pólen podem ser impossíveis de serem aplicados ao nível de comunidades, devido à 

necessidade de conhecimento da biologia floral, dificuldade de manipulação de flores pequenas, 

e ainda à maior vulnerabilidade das observações a perdas por predação ou danos imprevisíveis 

(Alonso et al. 2012). Uma alternativa proposta para estudos de comunidades é a proporção de 

tubos polínicos germinados até a base do estilete e o número de óvulos em cada flor, 

padronizada entre espécies (Alonso et al. 2012; Arceo-Gómez et al. 2016). 

 

6.4.4.  Análise dos resultados 

Foram ajustados Modelos Lineares Mistos Generalizados (ZUUR et al. 2009) tendo 

como variáveis explicativas concorrentes as variáveis: proporção de classes de uso do solo e os 

valores de heterogeneidade (Índice de diversidade de Shannon-Wiener). Na análise feita com 

as classes de usos foi possível incluir apenas as classes 2 (Floresta inicial) e 4 (área aberta não 

manejada) por serem as únicas a apresentaram variação suficiente ao longo do gradiente 

estudado. Como variáveis respostas tivemos as medidas de polinização (sucesso de polinização 

e carga de pólen. Foi selecionado o modelo de menor AIC e maior peso de evidência (wi).  

 

6.5. RESULTADOS 

 

Nas áreas do sub-bosque de floresta das 28 paisagens alisamos 1390 estiletes 

pertencentes a 276 indivíduos de 65 espécies. Ao longo das três coletas o número de espécies 

em flor no sub-bosque variou de 1 a 14 com uma média de 3,5 por paisagem, enquanto o número 

de flores variou de 3 a 137 por paisagem.  Quanto às medidas de polinização, em 35,43% do 

total de flores, a razão tubo/óvulo (sucesso de polinização) foi maior ou igual a 1,0 (Figura 2,  

valores iguais ou maiores que 0 devido ao Logaritmo), indicando quantidade de tubos 

germinados até a base do estilete em número suficiente para fertilização de todos os óvulos em 
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cada flor.  Em 45,7 % (637) das flores a carga de pólen no estigma foi maior ou igual ao número 

médio de óvulos em cada flor. 

A proporção de floresta na paisagem e a proporção de áreas abertas não manejadas 

foram as variáveis que melhor explicaram a variação da polinização no sub-bosque da floresta. 

Os modelos contendo a proporção de um uso da terra (áreas abertas) apresentaram melhor poder 

explicativo do que aqueles contendo a heterogeneidade de usos (Índice de Shannon) na 

paisagem (Tabela 3). 

 

Tabela 3:  Comparação entre os principais modelos testados para o efeito da paisagem 

tendo como variáveis explicativas concorrentes: heterogeneidade (Sahnnon), proporção de 

floresta e de área aberta não manejada) e as variáveis respostas: carga de pólen (quantidade de 

pólen depositado); sucesso na polinização (razão entre os tubos germinados até a base do estilete 

e o número de óvulo). Os modelos com menores valores de AIC (∆AIC ≤2) e maior peso de 

evidência (wi) referentes às variáveis testadas estão em destaque. 

 

 

 

 

HETEROGENEIDADE & USOS DO SOLO 

Modelo: sucesso de polinização (n=1390) dAICc df  weight 

Floresta*área aberta 0 7 0.8038 

Floresta+ área aberta 2.9 6 0.1848 

Área aberta 9.7 5 0.0062 

Heterogeneidade *Floresta 10.1 7 0.0051 

nulo 19.2 4 <0.001 

Heterogeneidade  20.4 5 <0.001 

Floresta 20.4 5 <0.001 

Modelo: carga de pólen (n=1382) dAICc df  weight 

Floresta*área aberta 0.07 7 0.9905 

Floresta+ área aberta 9.3 6 0.0094 

Heterogeneidade *Floresta 19.6 7 <0.001 

Área aberta 22.3 5 <0.001 

Heterogeneidade  24.5 5 <0.001 

Floresta 26.1 5 <0.001 

nulo 27.9 4 <0.001 
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Figura3: O gradiente de cores representa os valores do sucesso na polinização (logaritmo da razão tubo/óvulo) 

preditos pelo melhor modelo a partir da interação entre as variáveis explicativas proporção de floresta (eixo x) e 

proporção de área aberta não manejada (eixo y) na paisagem. Cores com valores maiores ou iguais a 0 representam 

paisagens em que houve, em média, tubos polínicos suficientes para fecundar todos os óvulos. Observa-se maior 

sucesso na polinização em regiões de menor quantidade de floresta e maior proporção de área aberta (canto 

superior esquerdo) e números negativos indicando menor sucesso na polinização em regiões com alta proporção 

de floresta e menor proporção de áreas abertas abandonadas (canto inferior direito). Os pontos pretos representam 

as paisagens amostradas e os valores de percentual de floresta e percentual de área aberta não manejado de cada 

uma delas. 

 

O melhor modelo ajustado indica que em paisagens com baixa proporção de floresta e 

alta proporção de área aberta apresentaram a maior polinização das plantas no sub-bosque 

(Figura 3). Por outro lado, em paisagens com alta proporção de floresta e baixa proporção de 

áreas abertas, houve menor polinização. O menor valor de polinização é predito nas paisagens 

com pouca proporção de florestas e de áreas abertas. Não estamos utilizando os resultados 

previsto pelos modelos nas condições de paisagens com alta proporção de floresta de área aberta 

não manejada, pois trata-se de uma condição pouco provável em paisagens reais. 

 

 

 



87 
 

6.6. DISCUSSÃO 

É consenso que a quantidade de vegetação nativa é o fator mais relevante para a 

manutenção de espécies e processos ecológicos nas paisagens (Taki et al. 2007; Fahrig 2013). 

Recentemente, alguns estudos têm indicado que a diversidade de usos da terra não nativos 

também pode contribuir, oferecendo recursos complementares (Fahrig et al. 2011; Nery et al. 

2018). No presente estudo discutimos porque a polinização no sub-bosque florestal pode ser 

maior em paisagens mais heterogêneas, com maior diversidade de usos do solo. Essa relação 

pode ocorrer porque cada um dos ambientes oferece recursos complementares ou, por outro 

lado, porque paisagens mais heterogêneas têm maior probabilidade de abrigar algum uso da 

terra particularmente favorável para os polinizadores. As duas explicações concorrentes 

contrastam em relação ao papel dos diferentes usos do solo para os polinizadores e a 

polinização. 

Em relação aos usos do solo, algumas áreas de uso antrópico notadamente ricas em 

recursos florais, como jardins urbanos (Williams and Winfree 2013), vegetação de beira de 

estradas (Hadley et al. 2014) e pastos não manejados ((Boscolo et al. 2017), são capazes de 

promover aumentos na riqueza e abundância de polinizadores (Weibull et al. 2000; Holzschuh 

et al. 2008). Esse efeito positivo na assembleia de polinizadores pode se refletir na dispersão 

do pólen e aumento do sucesso reprodutivo das plantas, quando associados a áreas naturais 

(Hadley et al. 2014; Lindgren et al. 2018).  

Considerando a heterogeneidade na perspectiva do conjunto de ambientes e a 

proporção que ocupam na paisagem, seu aumento tem sido associado à maior riqueza e 

diversidade de abelhas e demais polinizadores ((Hopfenmüller et al. 2014; Senapathi et al. 

2017; Lázaro and Alomar 2019). Esse efeito positivo da heterogeneidade na assembleia de 

polinizadores (Nery et. al 2018) e processo de polinização (Soares et al. 2022) e ainda nas redes 

de interação planta polinizadores (Moreira et al. 2015), é encontrado nesses estudos associado 

a uma certa proporção de ambientes naturais que se considera ser capaz de manter certa 

diversidade. O argumento comum a todos, é que a heterogeneidade aumenta a oferta de tipos 

de recursos e condições para mais espécies e funciona como áreas de habitats que 

complementam de alguma forma os recursos e condições presentes nos ambientes nativos. Estes 

por sua vez abrangem espécies mais sensíveis a alterações antrópicas na paisagem. 

É também comum na literatura estudos que constatam a importância das áreas de 

floresta na manutenção de serviços ecossistêmicos como a polinização em ambientes antrópicos 
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a ela associados (Lindgren et al. 2018; González-Chaves et al. 2020). Nesses ambientes a 

proporção de floresta tem sido associada, por exemplo: ao aumento da diversidade,  abundância 

e riqueza de polinizadores (Taki et al. 2011; Hadley et al. 2014; Ferreira et al. 2015; 

Franceschinelli et al. 2017). Em paisagens agrícolas as florestas podem contribuir com a 

manutenção de polinizadores silvestres importantes, bem como espécies manejadas que 

dependem de recursos presentes nas áreas de floresta como por exemplo: troncos, podres, 

umidade e temperatura mais adequadas para a nidificação (Garibaldi et al. 2013; Kammerer et 

al. 2016). 

Em estudo anterior com 14 das 28 paisagens do presente estudo, Soares et al. (2022) 

encontraram duas condições de paisagens com maior taxa de polinização no sub-bosque: 

paisagens com menor proporção de floresta e alta heterogeneidade de usos da terra, seguidas 

por paisagens com maior proporção de floresta e baixa heterogeneidade. Tais resultados foram 

interpretados como evidência de que a heterogeneidade de usos do solo pode oferecer 

complementação de recursos e condições para polinizadores, e com isso contribuir com 

manutenção dessas assembleias, refletindo em maior polinização no sub-bosque. (Soares et al. 

2022).  

Os padrões encontrados para polinização em Soares et al. (2022) foram compatíveis 

com o encontrado comparando as assembleias de abelhas no sub-bosque da floresta nas mesmas 

paisagens e no mesmo período por (Nery et al. 2018). Este estudo sugeriu que a heterogeneidade 

de usos da terra influenciou positivamente a diversidade e riqueza das abelhas no sub-bosque 

florestal. Os autores afirmam que o efeito positivo do aumento da heterogeneidade na 

assembleia de abelhas do sub-bosque seria um indicativo de que essas áreas abertas com maior 

abundância de recurso floral que o sub-bosque, poderiam funcionar como áreas de fornecimento 

de recurso que complementam algumas das demandas para espécies que frequentam esse 

ambiente (Nery et al. 2018). 

Nossos resultados indicam que a proporção de áreas abertas não manejadas na 

paisagem, em interação com a proporção de áreas de floresta, contribuíram mais para a 

polinização no sub-bosque do que a heterogeneidade dos usos não florestais. Ou seja, a 

cobertura de um tipo de ambiente foi mais explicativa do que a diversidade de ambientes na 

paisagem. Tal resultado reforça a ideia de que alguns usos antrópicos da terra são mais 

favoráveis que outros na manutenção dos polinizadores e da polinização, e que a maior 
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heterogeneidade de usos é positiva porque aumenta a chance desses usos favoráveis estarem 

presentes.   

A condição apresentada neste estudo, de aumento das taxas de polinização no sub-

bosque da floresta em paisagens com baixa proporção de floresta e alta proporção de áreas 

abertas adjacentes, pode se referir ao fato de que esse tipo de ambiente tido como semi natural,   

têm sido relacionadas ao aumento da riqueza (Kammerer et al. 2016), diversidade ((Kennedy 

et al. 2013) e abundância de polinizadores na paisagem como um todo ((Taki et al. 2011). Um 

dos fatores desses ambientes que favorecem esse efeito positivo é a capacidade de fornecimento 

de pólen extra promovendo a oferta ao longo do ano. Alguns estudos falam dessa oferta de 

pólen como uma complementação sazonal de fornecimento de recurso alimentar uma vez que 

em seu estudo, o tempo de floração na área aberta foi maior que no ambiente florestal. 

(Nakamura and Kudo 2019; Jachuła et al. 2022). Essa constatação condiz com o observado nas 

áreas abertas das paisagens desse estudo, que apresentaram maior diversidade de plantas em 

flor e maior abundância de recursos florais e de abelhas visitantes florais quando comparadas 

ao sub-bosque da floresta (Nery et al. 2018; De Lima et al. 2020).  

Ao contrário do esperado, encontramos menor polinização nas paisagens com alta 

quantidade de floresta e baixa proporção de áreas abertas. Nery et al. (2018) observou, no sub-

bosque florestal, a diminuição da diversidade e abundância de abelhas com o aumento da 

proporção de floresta na paisagem, resultado compatível com o encontrado para polinização no 

presente estudo. Os autores sugerem que a baixa diversidade de abelhas encontrada no sub-

bosque com o aumento da proporção de floresta pode ser devido às características do sistema, 

visto que em florestas maduras a floração pode ser maior no dossel bem iluminado que pode 

atrair as abelhas para o forrageio (Nery et al. 2018). 

Outro fator importante é que a maior proporção de floresta pode ser também um 

indicativo de áreas florestais maiores e mais maduras. Tem-se a expectativa de árvores mais 

espessas e dossel mais fechado, com menor incidência de luz solar, e, portanto, menor floração 

no sub-bosque de florestas maduras quando comparadas às florestas em estágios mais iniciais 

de regeneração florestal (Terborgh, 1985). Em estudo anterior considerando a estrutura da 

vegetação de algumas das paisagens presentes neste estudo, Takata, 2017 aponta que estruturas 

com árvores mais altas, com maior área basal e maior cobertura de dossel, poderiam indicar 

florestas com estágios sucessionais mais avançados e mais estruturados. Esse indicativo de 

maior qualidade ambiental, é uma das explicações apontadas para a diminuição da riqueza e 
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abundância de abelhas no sub-bosque com o aumento da proporção de floresta na paisagem.  

Reforça, portanto, a ideia de que em paisagens mais maduras a menor floração no sub-bosque 

levaria a menor taxa de visitas, podendo, portanto, ter menor taxa de polinização neste substrato 

da floresta. Vários estudos têm evidenciado essa relação entre maior percentual de floresta 

influenciando na diminuição da diversidade de polinizadores no interior da floresta, pelo 

simples efeito de ser a menor quantidade de recurso floral uma característica natural dessas 

áreas (Winfree et al. 2007; Williams and Winfree 2013). 

Neste sentido, o fato de as regiões de área aberta não manejada contribuírem com o 

aumento da polinização no sub-bosque pode estar relacionado à abundância de algumas 

espécies capazes de circular pelos dois ambientes. As análises das espécies coletadas em cada 

um desses ambientes, (Cap 1) encontrou que entre as 5 espécies mais abundantes nas áreas de 

sub-bosque com exceção da espécie Plebeia droryana, todas também estão entre as 5 mais 

abundantes nas áreas abertas. As espécies e suas respectivas abundâncias foram: Plebeia 

droryana (4,8% no sub-bosque e 0,6% na área aberta), Bombus brasiliensis, (incidência de 

10,3% no sub bosque e 0,5% área aberta), Ceratina (Ceratinula) sp.1 (9,6% no sub bosque e 

2,6% na área aberta), Apis mellifera, (11,6% no sub bosque e 29,5% área aberta) Trigona 

braueri, a espécies mais frequente no sub bosque com 13,7% e com uma incidência de 6% na 

área aberta. Esse pode ser um indicativo de que a circulação dessas espécies mais abundantes 

entre os dois ambientes pode estar contribuindo com o aumento da frequência de visitas no sub-

bosque, se refletindo no aumento da polinização.  

Em resumo a floresta parece contribuir com maior diversidade de polinizadores na 

paisagem como um todo por ser área de habitat que fornece recursos e condições não presentes 

em áreas abertas como locais para nidificação (Klein et al. 2008). As áreas abertas não 

manejadas, por sua vez, são áreas ricas em recursos florais mais atraentes para visitantes florais 

em algumas épocas do ano, oferecendo recursos complementares. Assim, a partir dos resultados 

de Nery et al. 2018 e do presente estudo, nós propomos às áreas abertas não manejadas deixadas 

em processo de regeneração natural, associadas a quantidade de floresta na paisagem, parecem 

favorecer a diversidade, riqueza e abundância de polinizadores na paisagem como um todo. 

Porém, o forrageio no sub-bosque florestal e consequentemente polinização parece ser maiores 

quando as paisagens tem menor cobertura vegetal, devido à maior efeito de borda e de 

fragmentos com um sub-bosque florestal mais abundante em recursos florais devido à maior 

incidência de luz. Apesar de não termos encontrado maior semelhança entre as espécies de 

visitantes florais de sub-bosque e áreas abertas adjacentes nas paisagens com menor cobertura 
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florestal como esperávamos (Capítulo 1), as espécies de abelhas mais abundantes em ambos os 

usos da terra são as mesmas, o que pode estar contribuindo com a polinização no sub bosque. 

O compartilhamento de espécies de abelhas visitantes florais e sua relação com o aumento da 

polinização é demonstrado também pela partição da diversidade beta feita no primeiro capítulo 

1, a qual indica que a dissimilaridade por aninhamento entre as assembleias de abelhas entre 

dois ambientes favorece a polinização no sub bosque. 

É interessante notar que apenas um dos componentes da heterogeneidade de ambientes 

não florestais, pode ser tão eficiente para determinado grupo de organismo que se sobressai em 

detrimento da interação de todos os demais usos considerados no cálculo da heterogeneidade. 

Esse resultado é também visto em um único estudo que encontramos que incluiu em seus 

modelos concorrentes a heterogeneidade e algumas classes de usos do solo. Moreira et al. 2017 

testou diferentes hipóteses para explicar o efeito da estrutura da paisagem na abundância e 

composição de espécies de abelhas da tribo Euglossini. Esse estudo indica a proporção de 

floresta na paisagem como a característica de maior efeito se sobressaindo sobre fatores como 

a heterogeneidade, a configuração da paisagem e a complexidade da vegetação local.  

Voltando então a nosso paralelo com a função das espécies no ecossistema discutida 

por (Naeem 2002) no caso dessa paisagens, parece que efeito positivo da heterogeneidade 

demonstrado em estudos como Soares et al. 2022 e Nery et al. 2018 pode ser um efeito dado 

principalmente pela presença de um único uso de maior valor para os polinizadores. Condição 

que caracteriza um efeito idiossincrático entre as classes de uso do solo a depender da 

assembleia e do processo ecossistêmico considerado. É importante ressaltar que essas áreas 

abertas analisadas neste estudo, incluem regiões em processo inicial de regeneração, o que 

evidencia a contribuição dessas áreas deixadas em regeneração natural para a polinização, 

processo fundamental na manutenção tanto das florestas quanto de usos antrópicos presentes 

como cultivos (Garibaldi et al. 2013; González-Chaves et al. 2020). 

A maior polinização no sub-bosque em contexto de aumento de área aberta e pouca 

floresta, pode representar um sub bosque mais denso e aumento do processo de regeneração 

dessas áreas em um contexto em que há maior interação entre esses ambientes devido ao efeito 

de borda.  

Por fim, esse resultado nos indica que ao se pensar na gestão da paisagem para a 

conservação do processo de polinização, é necessário considerar o aumento das regiões de 

floresta como habitats fundamentais, e nos ambientes reservados para uso antrópico promover 



92 
 

maior diversidade de usos ou o incentivo a manutenção de áreas deixadas para regeneração 

natural próximas aos fragmentos de florestas. 

6.6.1. Considerações Finais 

Esse estudo faz uma análise das contribuições da heterogeneidade dos usos não 

florestais na paisagem em comparação com a contribuição de seus componentes considerados 

individualmente. Encontramos que a proporção de único uso na paisagem, áreas abertas não 

manejadas, quando em interação com as áreas de floresta, explica melhor a diferença na 

polinização no sub-bosque da floresta do que a heterogeneidade de usos propriamente dita. Essa 

análise não exclui a importância da heterogeneidade, mas indica que a maior proporção de 

determinado uso pode ser um dos fatores mais influentes nos benefícios demonstrados da 

heterogeneidade, quando o foco é um único grupo de organismo e seu papel em determinado 

serviço ecossistêmico. As áreas abertas não manejadas representam um estágio inicial de 

regeneração do ambiente florestal, e na literatura internacional poderiam ser classificadas como 

ambiente seminatural. 

Ao contrário do que esperávamos, a polinização foi menor nas paisagens com maior 

cobertura florestal do que nas dominadas por áreas abertas não manejadas. Consideramos que 

uma maior polinização pode ocorrer no sub-bosque de fragmentos florestais sob maior efeito 

de borda e de dossel mais aberto, representando uma condição diferente de áreas de floresta 

mais madura. Pode-se pensar, portanto, que se trata de uma condição em que espécies mais 

resilientes sustentam um processo chave que também é mais resiliente às alterações ambientais.  

No entanto, é importante considerar o fato de que existem espécies menos resilientes, 

fundamentais na polinização das espécies nativas e de cultivos e que os polinizadores que 

utilizam recursos na área aberta podem ser dependentes da floresta para sua nidificação e 

consumo de recursos intrínsecos desse ambiente. 

Nossas informações se referem a uma análise da polinização no sub-bosque da floresta, 

uma visão parcial do que acontece na floresta como um todo. Assim, recomendamos manter o 

princípio geral para a gestão das paisagens: priorizar o aumento da proporção de vegetação 

nativa e, complementarmente, identificar usos da terra que ofereçam recursos para 

polinizadores. Tais usos antrópicos poderão ajudar a manter o processo de polinização em 

paisagens onde não é viável o aumento da cobertura florestal.   
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6.8. APÊNDICE-A1 

  

 

Figura 1: Percentual de cada uso e ocupação nas paisagens, organizadas em ordem crescente de proporção de Floresta. Os usos que podem 

apresentar algum tipo de recurso ou condição favorável a polinizadores estão em tons de ver.  


