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RESUMO

A biologia da polinizacdo, a fenologia de floracdo e de
frutificac&o, o modo de dispers8o e a distribuic8o espacial de
Bromeliaceae foram estudadas em quatro habitats na regido
estuarina do Rio Verde, vegetacd3o de Floresta Atléntica, sudeste
do Brasil.

Dezessete espécies de Bromeliaceae s3o polinizadas por
beija-flores, duas s3o polinizadas por morcegos e uma é
polinizada por abelhas. A maior parte das espécies floresce
durante a estac8o tmida (setembro a marco), quando as floracdes
s830 mais curtas que na estac8io seca (abril a agosto) e'poucas
espécies florescem. 0 beija-flor Ramphodon naevius & o Gnico
vetor de pbdlen que visita flores de Bromeliaceae ao longo do ano
todo, sendo o principal “recurso polinizador"” para a comunidade
estudada de bromélias. Este beija-flor possui bico longo (35 mm),
o que permite explorac3o de flores de corola longa (>30 mm). Os
beija-flores de bico curto (17 a 21 mm), Thalurania glaucopis,
Melanotrochilus fuscus e Hylocharis cyanus, visitam apenas flores
de corola curta (<30 mm). A concentracdo média de agucares no
néctar é positivamente correlacionada (P<0.001) com o comprimento
da corola. Flores de bromélias polinizadas por beija—-flores
depositam cargas de pélen em diferentes partes do corpo dos
vetores: bico, garganta e topo da cabeca. As Bromeliaceae que
utilizam um mesmo polinizador e cujo pbélen é deprositado no mesmo

local do corpo dos beija-flores florescem sequencialmente. Por
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outro lado, as espécies ornitéfilas que depositam pélen em
diferentes locais do corpo dos vetores apresentam ampla
sobreposic&o no periodo de florac8o. Apenas trés espécies de
bromélias que florescem na estac3o seca utilizam semelhantes
espécies de polinizadores e depositam cargas de pélen sobre o
bico. Esses resultados indicam, portanto, partilha espacial e
temporal do recurso polinizador entre as Bromeliaceae. Além
disso, o beija-flor de bico longo R. naevius parece usar

principalmente flores de bromélias como fontes de recurso

alimentar na Floresta Atlantica.

O maior numero de individuos de bromélias foi encontrada na
Floresta Ripédria (FR) seguida, em ordem decrescente, por Restinga
(RE), Costd@o Rochoso (CR) e Floresta Densa (FD). As espécies de
Bromelioideae dispersas por aves ocupam locais expostos a maiores
alturas no dossel na FR e na FD que espécies da mesma subfamilia
dispersas por mamiferos. Espécies terrestres apresentam
combinacdes semelhantes de exigéncia de luz e tipo de
dispersores, ocorrendo na RE e no CR apenas em areas abertas.
Espécies de Bromelioideae dispersas por vetores semelhantes, que
ocorrem num mesmo habitat, frutificam sequencialmente. As
espécies de Tillandsioideae s3o dispersas pelo vento e s8o
esciéfilas ou heliéfilas; esse grupo dispersa sementes durante a
estacdo seca. O tipo de dispersor parece estar relacionado a
distribuic8o espacial das espécies de Bromeliaceae no estuédrio do

Rio Verde.



ABSTRACT

The pollination biology, flowering and fruiting phenology,
dispersal mode, and spatial distribution of bromeliad species was
studied in four habitats at the Rio Verde estuary in the Atlantic
rainforest in SE Brazil.

Seventeen bromeliad species are pollinated by hummingbirds,
two are bat—pollinated, and one is pollinated by bumblebees. Most
bromeliad species flower during the wet season (September to
March), when blooming periods are shorter than during the dry
season (April to August) when few species are in flower. The
hermit hummingbird Ramphodon naevius ls the only pollen vector
that visited flowers of Bromeliaceae throughout the year, being
the main pollinator resource to the studied bromeliad community.
This hummingbird features a long bill (35 mm), which allow its
explotation of long-corolla flowers (>30 mm). The short-billed
(17-21 mm) hummingbirds Thalurania glaucopis, Melanotrochilus
fuscus and Hylocharis cyanus visit only short-corolla flowers
(<30 mm). The average sugar concentration in nectar is positively
correlated (P<0.001) with corolla length. Hummingbird-pollinated
bromeliad flowers place pollen loads on different parts of the
vector's body: bill, throat, and crown. The Bromeliaceae species
using the same pollinator species and whose pollen is placed on
the same part of the hummingbird’'s body bloom sequentially. On
the other hand, ornithophilous species which place pollen loads

in different parts of the pollinator s body present wide overlap



in their flowering seasons. Only three bromeliad species
flowering during the dry season use the same pollinator species
and all three place pollen on their bills. Therefore, these data
indicate spatial and temporal partitioning of the pollinator
resource among the Bromellaceae. In addition, the long-billed
hermit R. naevius appear to use mainly bromeliad flowers as food
sources in the Atlantic rainforest.

The highest number of bromeliad individuéls was recorded in
the Riparian Forest (FR) habitat followed, in decreasing order,
by the Restinga Scrub (RE), Rocky Shore (CR), and Dense Canopy
Forest (FD) habitats. Bird-dispersed Bromelioideae occupy exposed
microsites at higher elevations in the canopy in FR and FD than
their relatives dispersed by mammals. Terrestrial species exhibit
similar combinations of light requirements and seed vectors, and
occur only in open sites in RE and CR. The Bromelioideae species
dispersed by similar vectors in same hablitats fruit sequentially
along the year. Species of Tillandsioideae are wind-dispersed and
occur in either shade or light conditions; the entire group
releases seeds during the dry season. The kind of seed vector
seems to be related to spatial distribution of Bromeliaceae

species at the Rio Verde estuary.
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1. INTRODUC&O

Bromeliaceae é uma familia vegetal caracteristica dos
neotrépicos, com apenas uma espécie representada fora do
continente americano (Mac Williams 1874, Benzing 1980, Dahlgren
et al. 1985). No leste do Brasil, espécies de bromélias s3o mais
abundantes na Floresta Atlantica (Reitz 1883, Fontoura et al.
1991). Em florestas Gmidas com baixa variac3o sazonal tem sido
encontrada alta diversidade de Bromeliaceae, o que pode ser
explicado pela alta taxa de especiac8o nesta familia e pela
exigéncia de condi¢gdes particulares de umidade e de exposic8o
(Gentry & Dodson 1987). Diferencas de dispersdo entre as
subfamilias caracterizam Pitcairnioideae como anemocérica de
sementes aladas; Tillandsioideae como anemocérica de sementes com
plumas; Bromelioideae como endozoocérica (Benzing 1980).

A polinizac3o por animais vertebrados é predominante em
Bromeliaceae, a ornitofilia sendo encontrada na maioria das
espécies nas trés subfamilias (Mac Williams 1874, Reitz 1983,
Snow & Snow 1886, Gentry & Dodson 1887, Sazima et al. 1989,
Araujo et al. 1993). A distribuic8o geografica dos belja-flores
(Trochilidae) é restrita ao continente americano, sendo gue no
leste do Brasil a diversidade de beija-flores é maior na Mata
Atlantica (Sick 1984). A ampla sobreposic3oc na distribuicdo de
ambas as familias, Bromeliaceae e Trochilidae, somada & sua
interdependé&ncia como "co-recursos" sugere evolucdo reciproca
entre bromélias e beija-flores (Wolf et al. 1976, Sick 1984,
Gentry & Dodson 1987).
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Em locais e/ou periodos diferentes pode haver competicdo
entre plantas pelo recurso polinizador, bem como entre as
espécies Ade animais pelos recursos florais (Levin & Anderson
1970, Stiles 1975, Waser 1978, Feinsinger et al. 1982, Fischer
1992). Entretanto, a coexisténcia de espécles gque usam o0 mesmo
polinizador é favorecida pela partilha deste recurso (Moagquin
1971, Heithaus 1974, 1879, Stiles 1875, Araujo et al. 1993). Além
disso, espécies de plantas polinizadas pelo mesmo vetor podem
interagir mutualisticamente, quando a presencga de cada uma
contribul para a eficiéncia do sistema de polinizacdo das demals
(Waser & Real 1979, Feinsinger 1983, Araujo et al. 1883). A
reduc8o da oferta de flores num dado periodo pode causar
mortalidade, emigracdo ou reducdo de fecundlidade em vertebrados
ant6filos (Waser & Real 1979). Assim, a continuidade de oferta de
flores contribui para a manutenc3o dos polinizadores numa dada
regido (Feinsinger 1883, Araujo et al. 1983).

Este trabalho é um estudo sobre a biologia da polinizac83o, o
modo de dispers8o, e a distribuic8o espacial de espécies de
Bromeliaceae numa comunidade de Mata Atléntica, no litoral sul de
S3o Paulo. O principal enfoque é dado aos meios pelos quais as
espécies da comunidade partilham o uso dos vetores de pélen e de
sementes, além dos sitios de ocorréncia. A ocorréncia das
espécies de bromélias em diferentes habitats e ao longo do
estrato vertical fol relacionada ao hadbito, & exposic8c & luz e

ao modo de dispersdo.



2. MATERIAIS E METODOS

2.1. Local de estudo

0 estudo foi desenvolvido em vegetac3o de Mata Atléntica na
Estac%o Ecolégica Estadual Juréia-Itatins (Figura 1A), litoral
sul de S3o Paulo, sudeste do Brasil (aproximadamente 24°30°S,
47°15°W). A Estac3o tem d&rea de aproximadamente 80 000 ha com
vegetacdo continua. O clima & tropical umido, com estacdo seca

pouco pronunciada (Paix&o 1984). A pluviosidade anual média é de

ca. 4200 mm e a temperatura anual média é ca. 23°C (Paix3o 1984).
Os meses de janeiro e fevereiro s8o os mais quentes do ano, os de
junho, julho e agosto s3o os mais frios (Figura 2). InformacgOes
adicionais sobre o clima e o relevo da regiso sdo dadas por Hadel
(1989) e Guerrazzi (1991).

Na regifio estuarina do Rio Verde, onde foi estudada a
comunidade de bromélias, podem ser encontradas diferentes
formacBes vegetais, como floresta pluvial, restinga e manguezal.
0O estudrio do Rio Verde estd situado em planicie costeira (méximo
de 10 m de altitude) circundado por formag¢des rochosas com 300 a
900 m de altitude (Figura 1B). A drenagem nesta regido é de média
a alta, com padr3o dendritico, sendo o Rio Verde um dos
principais captadores de d4gua (Tarifa et al. 1983, Lopes & Por
1990). As caracteristicas do relevo, bem como a influéncia
marinha, causam heterogeneidade de habitats ao longo da planicie
costeira (veja também Hadel 1989, Fischer 1990). O estudo da
comunidade de Bromeliaceae foi realizado em quatro tipos basicos

de habitats: i) Floresta Riparia (FR), ii) Floresta Densa (FD),
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iii) Restinga (RE) e iv) Cost&o Rochoso (CR) (Figura 3). A
Floresta Ripéria apresenta dossel entre 10 a 15 m de altura, &
contigua & Floresta Densa e estd localizada & margem do Rio
Verde, onde suas aguas ainda n3o atingiram o "gradiente de
salinidade” (Lopes & Por 18980). A Floresta Densa tem dossel com
ca. 20 m de altura, estd afastada da margem do rio e apresenta
menor luminosidade sob o dossel do que a Floresta Riparia (veja
também Figura 3). A Restinga tem dossel entre 4 e 10 m de altura
e ocorre proéxima a regido costeira, onde as &dguas do Rio Verde
apresentam gradiente de salinidade (Lopes & Por 1990). Além
disso, manchas de manguezal s&o frequentes nas margens do Rio
Verde ao longo do gradiente de salinidade (Figura 3). O Costédo
Rochoso é contiguo & vegetacdo de encosta, iniciando na
desembocadura do rlo e avancando para o mar (veja também

Guerrazzi 1891).

2.2. Espécies estudadas

Na regido estuarina do Rio Verde foram encontradas 27
espécies de Bromeliaceae, sendo 15 espécies da subfamilia
Bromelioideae e 12 de Tillandsioideae (Tabela 1). Dogtotal de
espécies, sete ndo s8o tratadas neste estudo devido a
dificuldades para observacdes, sendo cinco delas muito raras:
Billbergia amoena, Bromelia antiacantha, Nidularium seidelili,
Wittrockia superba e Tillandsia tenuifolia (Figura 4). Neoregelia
laevis frequentemente ocorre em alturas elevadas do estrato
vertical e apresenta inflorescéncia no interior do "tanque”

formado pela roseta, o gque impossibilitou a visualizacdo de



FIGURA 3. Aspecto dos habitats onde foram registradas as espécies de Bromeliacese. A) Costde
Rochoso: note presenca de mata de encosta. B) Restinga, mostrando sanchas de manguezal {(seta)
proyimas as marqens do rio. C) Floresta Ripdria. D) Floresta Densa.



Tabela 1. Vinte e sete espécies de Bromeliaceae da regido estuarina do Rio

Verde, Estaglo Ecoldgica Estadual Juréia-Itatins, S¥o Paulo.

Espécies por subfaailia habito

SUBFARILIA BROMELIOIDEAE

Aechnea distichantha Lemaire terrestre
Aechaea gamosepala Witts, facultativo
Aechnea mudicaulis (L.) Griesebach facultativo
Aechaea organensis Wawra facultativo
Aechwea pectinata Baker facultativo
Billbergia cf. amoena L.B.Smith epifito
Broselia antiacantha Bertoloni terrestre
Neoregelia laevis (Mez.) L.B.Saith epifito
Ridularium antoineanuns Lindman epifito
Nidulariun iswocentii Lemaire facultativo
Nidularium seidelii L.B.Saith epifito
Quesselia arvensis (Vell.} Mez terrestre
Quesnelia humilis Mez epifito
Quesselia testudo Lind. epifito
Rittrockia superba Lindman epifito

SUBFANILIA TILLANDSIOIDEAE

Tillandsia geniniflora Brong. epifito
Tillaadsia stricta Solander epifito
Tillandsia temuifelia L. epifito
Tillasdsia sp. epifito
Vriesea atra Nez epifito
Vriesea carinata Wawra epifito
¥riesea easiforsis (Vell.) Beer. epifito
Vriesea flammea L.B.5aith epifito
¥riesea gigantea Gaudichaud epifito
Vriesea incurvata Baudichaud epifito
Vriesea philippocoburgii Wawra epifito

Yriesea vagans (L.B.Saith} L.B.Saith epifito
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foras tratadas neste estudo.
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individuos em florac8o. Tillandsia sp. ndo fol encontrada em
floracdo durante o periodo deste estudo, mas apenas plantas
frutificando. Tillandsia geminiflora foi estudada apenas quanto a
floracBo e polinizac8o, n8o tendo sido registrada sua ocorréncia
no estrato vertical. A soma dos individuos das espécies nado
tratadas aqui é ca. 5% do total de bromélias amostradas no

estudrio do Rio Verde.

2.3. Polinizadores e fenologia

O estudo sobre a polinizacdo na comunidade de bromélias foi
feito ao longo de 39 meses (janeiro de 19889 a marco de 1992) em
viagens mensais com durac8o de 4 a 10 dias, totalizando 180 dias.
Neste periodo, as espécies de bromélias (n=20) foram acompanhadas
quanto & época e ao periodo de floracdo, bem como quanto as
espécies de polinizadores.

A variac8o do nimero de individuos em flor de cada espécie
de bromélia foi registrada de Jjaneiro de 1990 a marco de 1891.
Trilhas foram usadas como transecto para amostrar os individuos,
totalizando 500m de transecto em cada um dos quatro habitats.
Mensalmente fol registrada a quantidade de individuos em
floracdo, localizados até 3 m lateralmente a ambos os lados do
transecto, a gqualquer altura do estrato vertical. Foi registrada
também a altura de fixac80 no substrato para cada um dos
individuos.

Durante a florac8o de cada espécle, foram registrados o
numero de flores por dia e a quantidade total de flores por

inflorescéncia. Caracteristicas relacionadas & "Sindrome de
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Polinizac®&o" (cf. Faegri & Van der Pijl 1980) foram determinadas
por observacdes sobre a morfologia e a biologia floralis. Foram
registrados o horario de antese e a duracdo da flor, a
receptividade do estigma (cf. Zeisler 1938), a oferta de néctar e
a apresentacdo de pdlen, a morfologia floral e da inflorescéncia,
a colorac&o de flores e brdacteas e a presenca de odor (Sazima et
al. 1982). A concentrac8o de ag¢icares no néctar foi medida no
campo durante o periodo de antese das flores, com auxilio de
refratémetro portatil.

Os vetores efetivos de pSlen, das espécies de bromélias,
foram determinados por observacdes diretas, fotografias tomadas
durante as visitas as flores e registro da frequéncia de visitas.
O tempo de observac8o variou de 8 a 40 h entre as bromélias
estudadas., s=sendo que para a maior parte delas foram feitas
observacBes em mais de uma florada (Tabela 2). Nos individuos de
bromélia situados em alturas elevadas os visitantes foram, por
vezes, observados com auxilio d;e bindéculo. Foram registrados o
local de contato entre os vetores e as estruturas reprodutivas da
flor, bem como o comportamento dos polinizadores durante as
visitas as flores. Além disso, foram registradas as interacOes
agonisticas intra e interespecificas dos beija-flores.

Exemplares das espécies de bromélia foram herborizados para
identificac3o0 e depositados no herbario da Universidade Estadual
de Campinas (UEC). Os beija-flores foram identificados no campo e
pela posterior andlise de fotografias. Individuos das abelhas
polinizadoras de Aechmea gamosepala foram coletados para

identificac80. A presumivel identidade dos morcegos visitantes de
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Tabela 2. Ouantidade de horas, dias e floragbes dispendidas es
observagles dos visitantes a 19 espéries de brosélias, no
estudrio do Rio Verde, Estaglo Ecoldgica Estadual Jurdia-

Itatins, S% Paulo.

Espécies por subfamilia Horas de Dias de Buantidade
observaglo observacio de floraghes

BROMEL I0IDEAE
Aechaea organensis 36 13 2
Aecheea distichastha 25 10 2
Aechaea gavosepala 12 3 2
Aechwea nudicaunlis 11 ) 2
Aechaea pectinata 17 3 2
Quesyelia arvensis 40 13 3
Quesselia testudo 12 4 2
Quesaelia huwilis 8 ) 1
Ridalarium antoineanuy 13 3 2
Ridulariun Innocentii 14 ) 3
TILLANDSIOIDEAE
Tillandsia geniniflora 13 3 1
Tillandsia stricta 10 4 1
Yriesea atra Vsl b 1
¥Yriesea carinatla 19 10 2
¥Yriesea essifornis 35 8 2
¥Yriesea flamnea 13 4 2
Yriesea incarvata 20 9 2
Yriesea philippocobargii 15 7 1
Yriesea vagans 12 L 1




flores das bromélias foi baseada no porte, no comportamento
caracteristico durante as visitas (Sazima & Sazima 1980, Sazima
et al. 1882, Fischer et al. 1992) e no conhecimento sobre a
ocorréncia das espécies na regidio (Fischer et al. 1982). Para
Vriesea gigantea, o tipo de morcego que pode polinizar suas
flores foi inferido com base na morfologia floral, comparada a

das flores de Vriesea atra.

2.4. Frutificacdo e dispers&o

O periodo de frutificacdo de cada espécie de bromélia foi
acompanhado por dois anos (1990-1991), em individuos situados a
baixas alturas do estrato vertical. A quantidade de individuos
que frutificaram é similar a de individuos que floresceram.

Foram observadas caracteristicas das infrutescéncias como
cor, morfologia e exposicdo aos agentes dispersores. A
concentracdo de acucares nos frutos de Quesnelia fol medida com
refratometro portatil e a presenca de glicose foi testada. 0O modo
de dispers&o das espécies de bromélias foi observado diretamente
ou inferido. Frutos de Nidularium foram oferecidos para pequenos
mamiferos (<5 g) n8o-voadores capturados no mesmo habitat onde
essas bromélias ocorrem (veja Bergallo 1891). Foi observada a
manipulagdo das infrutescéncias por esses animais e,
posteriormente, as marcas nas infrutescéncias manipuladas foram
comparadas as marcas das encontradas no campo. Na noite de 4 de
setembro de 1988, foi observado um roedor forrageando em
infrutescéncia de Quesnelia arvensis, sendo registradas as marcas

deixadas apd6s a manipulac3o pelo animal. Baseado nestas



observactdes fol possivel reconhecer visitas de mamiferos ndo-

voadores a frutos de @. arvensis. Visitas de aves Passeriformes
foram observadas diretamente. De 17 a 21 de maio de 1980 foram
observados didsporos de lVriesea incurvata dispersos pelo vento,

sendo registrada a disténcia atingida por 17 diasporos.

2.5. Analise dos dados

As espécies de beija-flores que visitam flores de
Bromeliaceae foram categorizadas como polinizador "exclusivo",
“principal” ou "secunddrio” em relacdo a frequéncia de registros
das suas visitas as espécies de bromélias. Um beija-flor foi
denominado de polinizador exclusivo no caso de ser a unica
espécie registrada visitando as flores de dada espécie de
bromélia, polinizador principal no caso de ser o mais frequente
dos visitantes e polinizador secunddrio no caso de n&o ser o mais
frequente.

A oferta total de flores pelo conjunto de bromélias
ornitéfilas fol estimada, para cada més, através da multiplicacdo
do nimero de individuos em flor pela média de flores por dia por
individuo. Na média de flores por dia nd8o foram considerados
individuos em inicio ou final de florac8o.

A medida de comprimento interno da corola de cada espécie
foi tomada de flores em corte longitudinal fixadas em &lcool.
Para determinar o comprimento médio da corola das flores em cada
habitat foram considerados todos os individuos amostrados ao
longo dos transectos. De modo semelhante, também foi calculado o

comprimento médio da corola para espécies esciéfilas e heliéfilas
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e, ainda, para espécies que florescem no verdo e no inverno. Os
dados sobre comprimento do bico das espécies de beija-flores
foram baseados em Grantsau (1988). Os beija-flores Thalurania
glaucopis e Hylocharis cyanus apresentam conspicuo dimorfismo
sexual, o que possibilitou a identificac8o de fémeas para estas
duas espécies. Entretanto, as fémeas foram identificadas
seguramente apds o periodo de coleta de dados, o que
impossibilitou reconhecer nos registros se Aechmea nudicaulis e

A. pectinata receberam visitas de Hylocharis cyanus, além das

visitas de fémeas de TI. glaucopis.

O hdbito das Bromeliaceae foi classificado como "terrestre”
para espécies que ocorreram exclusivamente sobre solo ou pedra,
"epifito” para espécies exclusivamente sobre arvores hospedeiras,
e "facultativo"” para espécies cujos individuos ocorreram sobre o
solo, pedra ou arvores hospedeiras. As espécies encontradas em
condicdes de sombra s&o denominadas de esciéfilas e as que
ocorrem em locais de luz difusa ou direta de heliéfilas (cf.

Reitz 1983).



3. RESULTADOS

3.1. Polinizadores e fenologia

Dentre as Bromeliaceae estudadas na regidio estuarina do Rio
Verde, 17 espécies utilizam beija-flores como vetores de pélen,
duas utilizam morcegos e uma espécie é polinizada por abelhas. As
caracteristicas relacionadas & "Sindrome de Polinizac3o" (cf.
Faegri & Van der Pijl 1980) para as Bromeliaceae foram - A)
espécies ornitéfilas: inflorescéncias de colorac8o vistosa,
principalmente combinag¢des de amarelo e vermelho ou azul e
vermelho, sendo que diferentes partes da planta, como folhas,
podem apresentar coloracdo vistosa durante a florac8o (Tabela 3),
flores inodoras com antese diurna; B) espécies quiropteréfilas:
inflorescé&ncias robustas de colorac8o verde (Tabela 3) que se
confundem com a vegetacdo, pétalas amarelas pouco vistosas,
flores com odor desagraddvel e antese noturna; C) espécie
melité6fila: inflorescéncia pouco conspicua, pétalas de colorac8o
lilds (Tabela 3) e corola muito reduzida (Tabela 4), antese
diurna e odor suave, adocicado. A durac8o das flores das
Bromeliaceae estudadas é de um dia, sendo que ao final deste
periodo o calice comprime a corola murcha, fechando as flores.

As flores de Bromelioideae s3o actinomorfas, com anteras e
estigma no interior da corola (Figura 5A, C e E). As flores de
Tillandsioideae s8o zigomorfas com anteras e estigma expostos
fora da corola (espécies ornitédfilas de Vriesea) ou s@o
actinomorfas com estas estruturas no interior da corola (espécies

quiropteréfilas de Vriesea e Tillandsia spp.) (Figura 5B, D e F).



Tabela 3. Colorag¥o dos individuos de bromélia no periodo de floracio & tipo de vetor de

pélen de 20 espécies estudadas no Rio Verde, Juréia, litoral sul de 5¥o Paulo.

Espécies por subfamilia Tipo de vetor Cores durante a florag¥o
Folhas Intlorescincia®  Pétalas

BROMEL IOIDEAE
Aechmea orgasensis beija-flor verde rosa azul
Aechaea distichaatha beija-flor verde verselha azul
Aechaea qanosepala abelha verde gsbranguicada lilas
Aechaea sudicaulis beija-flor verde verselha amarela
Aechmea pectinata beija-flor verselha? verde amarela
queswelia arvensis beija-flor verde rosa branca®
Quesnelia testudo heija-flor verde rosa branca®
Quesnelia humilis beija-flor verde verselha verselhat
Fidalarius antoizeanuw beija-flor verselhad azul
Kidulariue Insnocentii beija-flor verselhad branca

TILLANDSIOIDEAE
Tillandsia geniniflora beija-flor verde rosa azul
Tillandsia stricta beija-flor verde rosa azul
¥riesea atra 80rceqo verde verde amarela
¥riesea carinata beija-flor verde verselha amarela
Vriesea ersifornis beija-flor verde verselha amarela
Vriesea flameea beija-flor verde veraelha branca
Vriesea giganlea sorcego verde verde asarela
Vriesea Iacurvata beija-flor verde verselha amarela
Vriesea philippocoburgii  beija-flor verselhal  verselha amarela
Yriesea vagass beija-flor verselhal  verselha amarela

2 Inclui todas as partes visiveis, exceto as pétalas.
bas proximas & inflorescéncia.

C g dpice das pétalas & azul.

d Coloraclo apenas no dpice das folhas.



Tabela 4. Espécies de polinizadores, local de deposiclo do pdlen nos vetores,
cosprimento da corola e tipe de floraclo de 20 espécies de brosélias

que ocorreas no Rio Verde, Juréia, litoral sul de S% Paulo

Espécies por subfasilia Polinizadores? Deposig3o  Corola  Intervale
de pﬁlenb {am} de floracdo

BROMELIOXDEAE
Aechmea organensis Tg, He, Rn B 19 anual
Aechmea disticharitha Tg, Hey Rn B 17 anual
Aechmea gasossepala Ba C i1 anual
Aechmea mudicaulis Tg, Rn B 18 anual
Aechmea pectinata Rn, Tgt B 25 anual
Quesmelia arvensis Rn, Tg, Hc B Y anual
Quesmelia testudo Rn B 38 anual
Quesmelia hunilis fn B 4 anual
KidaXariue antoiveanun Rn B 37 anual
Kidulariue Innoceatii Rn B 30 anual
TILLARDSIOIDEAE
Tillandsia geniniflora Nf, Rn B 16 anual
Tillandsia stricta Hf B 17 anual
Yriesea atra 61 (" - bianual
Vriesea carizata Rn C 37 anual
Yriesea ensifornis Rn c 43 anual
Vriesea flasmea N, ng C 25 bianual
Yriesea gigantea 61 c - bianual
Vriesea iacarvata Rn C 38 anual
Yriesea philippocoburgii Rn, Pe 6 30 bianual
Friesea vagans ng 6 3 bianual

2 Ea ordes decrescente de frequéncia; He= Hylocharis cyamus, Mf= Nelanotrochilus fuscus,
Pe= Phaethornis eurynone, Rn= Ramphodon maevius, Tg= Thalurania glaucopis (Trochilidae);
Bs= Bombus morio {Apidae); 6i= sorcegos glossophaginae.

bp- bico; C= cabeca; 6= garganta.

C Ramphodon naevius & o dnico visitante na Floresta Ripdria.

d Foras observadas apenas féseas de Thalarania glaucopis nestas flores.



FIGURA 3. Caracteristicas das flores e das inflorescincias de seis espécies de Broseliaceae (B,C
e E s3o Broselioideae; B, D e F sdo Tillandsinideae). ) Inflorescéncia de Guesselia husilis cos
usa flor aberta; note gque anteras e estigea s3o visiveis embora localizades no interior da
torola. B) Flores de Tillandsia stricta; note que anteras e estigea ndo s3p aparentes. C)
InflorescBacia de Aidulariue astoiveanur com flores receptivas {azuis) e es pbs-antese
{asareladas); as pétalas ndo se separam, de modo que as anteras e o estigea permaneces abrigados
no interior da corola. D) Flor de Vriesea imcurvata cop 6rglos reprodutivos expostos fora da
corolas note a aspla superficie estigmatica. E) InflorescBneia de Aechsea gamosepala com pétalas
separadas guando e antese e exibindo anteras e estigea no interisr da corsla. F} Ha flor de
Yriesea atra. as anteras ocupap posicdo periférica es relaco 4 corola e o estigsa ocupa posicde
centrals note a aspla abertura da flor.




Nas espécies ornitéfilas com flores actinomorfas, o pblen é
depositado sobre o bico dos beija-flores; nas ornitéfilas
zigomorfas o pbélen é depositado na garganta ou no topo da cabeca
dos beija—flores (Figura 6). As espécies ornitéfilas, cujo pblen
é depositado no bico da ave, frequentemente tém inflorescéncias
em combinac®es de vermelho e azul; naquelas cujo pbélen é
depositado na cabecga ou na garganta dos beija-flores (Vriesea),
as inflorescéncias s8o de cor vermelha e amarela. Nas espécies
quiropter6filas o pélen é depositado na parte anterior da cabeca
dos morcegos, principalmente em torno do focinho. Na espécie
melitéfila o pbélen é depositado na cabecga das abelhas.

Espécies de Bromelioideae apresentam floracg8o anual, ao
passo que as Tillandsioideae podem ser anuais ou bianuais (Tabela
4). Dentre as espécies de Bromelioideae, Quesnelia arvensis
apresenta a maior quantidade total de flores por individuo (x=
134.8) e @. humilis a menor, em média 13.3 flores por individuo
(Tabela 5) . Dentre as Tillandsioideae, Vriesea atra, V. gigantea
e V. philippocoburgii (bianuais) s8o as que apresentam malor
producdo de flores por individuo (x= 64.3 a 340; Tabela 5).
Vriesea vagans (bianual) produz mais de 50 flores por individuo.
A Gnica espécie blanual que produz baixa gquantidade de flores por
individuo (x= 8.4) é V. flammea.

Entre as espécies ornitéfilas, a quantidade de flores
abertas por dia por individuo wvariou, em média, de 0.4 (V.
Incurvata) a 11.5 (Q. arvensis) (Tabela 5). Destas as que
florescem no verd3o apresentam 3.0 2.7 (n=11) flores por dia e as

que florescem no inverno, 5.3 *3.7 (n= 5). As espécies
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FIGURA 6. Esquema mostrando locais de contato do corpo dos beija-flores coa trgdos reprodutivos
das flores de Broseliaceae: A) bico, B) topo da cabega e C) garganta. Exeaplos ilustrados: -
Aechrea organensis, B- Vriesea easifornis, C- Vriesea philippocodurgii.



Tabela 5. Buantidade de flores produzidas por individuo, quantidade de flores abertas
por individuo por dia e concentraglo de agicares no néctar de 19 espécies de
broaélias que ocorres no Rio Verde, Juréia, litoral sul de S3o Paulo. Os

valores correspondes a média *desvio padrio (N).

Espécies por subfasilia Flores Flores por Concentracio
produzidas?d diab do néctar
BROBELIDIDEAE
Aechnea distichantha 64.2 #33 (5) 5.1 #2 (18) 24.5 12 (B)
Aechmea amudicaulis 45.2 15 {35) 4 1 {11) 24 ¥ {13)
Aechmea orgarensis 48.5 222 (§) 3.9 #2 (18) 21 ¥ (8)
Aechaea pectinata i 10.4 12 {13) —
Queswpelia arvensis 134.8 139 {10) 11.5 13 (18) 27 12 {14)
Quesaelia testudo 45.5 1 4 {4) 4.3 #1 (7) 28 13 {35
Quesaelia hunilis 13.3 4 (7) 2.5 ¥ (4) 27 {1)
Nidularius antoineanus 28.8 ¢ & (4) 1.6 31 (9) 3 (2)
Kidularius Inmocentii 37.5 11 (4) 2.9 32 (1) ke {1)
TILLANDSIOIDEARE
Tillandsia geniniflora 20 5 (4 2.1 ¥ {B) 18.5 ¥2 ()
Tillardsia stricta 13 13 {5 2.6 11 {8)
Yriesea atra 4.3 8 (3) 1.3 # {17) 2 12 {4)
Yriesea carinata 9.6 £ 3 {18) 1.3 4 (14)
Vriesea ensifornis 26.7 * & (15) 0.6 1 {11) 26 X {22)
¥riesea flammea 9.4 2 (5) 1.9 1 (8) 26 21 (3)
Yriesea gigantes 100-120° — -—
Yriesea Incurvata 12 3 {7) 0.4 ¥1 (1) 4.5 13 {b)
Yriesea philippocoburgii 300-350C 7.2 1 {9} 23 {13
Yriesea vagars — 2.8 11 {11) 22 17 {8)

8 Total ao longo da florada.
b Nyo foras considerados individuos em inicio ou final de floracdo.
€ A guantidade de flores foi estisada em individuos inacessiveis.
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ornitéfilas apresentam concentrac8o média de acicares no néctar
entre 18.5 e 34% e uma quiropteréfila, V. atra, tem concentracio
média de 21% (Tabela 5). De um modo geral, hd mais espécies
florescendo no periodo Gmido qQue no seco, e as floradas durante a
estacdo Gmida s8o0 mais curtas (Figura 7).

Ramphodon naevius é o beija-flor que poliniza a maior parte
das espécies de Bromeliaceae (Figura 8), sendo a Unica espécie,
no local de estudo, que visita flores de Bromeliaceae ao longo do
ano (Tabela 6). O comprimento do seu bico (35 mm) é o maior entre
os beija-flores sintépicos. Poliniza principalmente flores de
corola longa (<30 mm) mas também as de corola curta (>30 mm)
(Figura 8). Os beija-flores de bico curto, Hylocharis cyanus (17
mm), Melanotrochilus fuscus (21 mm) e Thalurania glaucopis (19
mm) visitam apenas flores de corola curta. Phaethornis eurynome
(bico com 33 mm) foi registrado apenas em V. philippocoburgii,
cuja corola (30 mm) & mais curta que a das visitadas
exclusivamente por R. naevius, porém mais longa que a das demais
espécies de bromélias. Para as espécies ornité6filas, a
concentrac8o média de aclcares no néctar estd positivamente
correlacionada (P< 0.001; r= 0.97; N= 14) ao comprimento da
corola.

Dentre as espécies de Bromeliaceae com florac8o anual,
polinizadas exclusivamente por FR. naevius, aquelas cujo pdlen é
depositado sobre o mesmo local no corpo do beija-flor possuem
picos de florac3o em periodos distintos (Figura 10). As espécies
de Tillandsioideae de corola curta e/ou bianuais florescem

principalmente no periodo tmido (Figura 11), ao passo que
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FIGURA 7. Periodo de floraclio de 20 espécies de brostlias estudadas no estudrio do Rio Verde,
Estac¥o Ecoldgica de Juréia, litoral sul de Sio Paulo. A priseira letra corresponde a inicial do
gEnero e a segunda a da espécie (veja noses na Tabela 4). Individuos de K. imsocestii que
florescea es noveabro-dezesbro ocorres na Floresta Ripiria, os que florescea ea fevereiro-abril
ocorres na Restinga.
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FIGURA 8. Ndmero de espécies de brosélias polinizadas por beija-flores na regifio estuarina do Rio
Verde, Juréia, S0 Paulo. Rn= Ramphodon »aevies: Tg= Thalurania glawcopis: Nf= Helanotrochilus
fuscusy He= HBylocharis cyamus; Pe= Phaethornis eurynowe. Veja definiclo de polinizador
*exclusive”, “principal” e “secunddrio® es Materiais e Métodos (item 2.5).
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Tabela 6. Buantidade de espécies de Broseliaceae visitadas por cinco espécies de beija-flores ao

longo do ano na regidic do Rio Verde, Juréia, litoral sul de S¥o Paulo.

Beija-flores jan tev mar abr mai jun jul ago set out nov dez
Bylocharis cyamus (F)2 r 3 3 2 2

Kelanotrochilus fuscas 1 1 1 1 1
Phaethornis eurynome 1 1 1

Ranphodon maevius 2 3 2 4 5 4 3 3 3 3 4 3
Thalurania glaucopis {F)? 1 1 1 3 3 2 2 1 2 2
Thaluraria glaucopis (M)P 1 3 3 2 2 1 2 1
3 F= fimeas.

b M= aachos.
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FIGURA 9. Comprimento da corola de 14 espécies de bromélias visitadas por Ranphodo» aaerius. fis
setas indicam o comprisento do bico do beija-flor. A) Brom#lias visitadas exclusivasente por R.
paevius. B) Bromélias visitadas tambéa por outros beija-flores. (R priseira letra corresponde a
inicial do gEnero e a segunda a inicial da espécie; veja noaes ma Tabela 4).



Bromelioideae de corola curta frequentemente florescem na estac8o
seca (Figura 12). As duas espécles de Tillandsia, polinizadas
principal ou exclusivamente por M. fuscus, florescem
sequencialmente e de ambas o pd&len é depositado no bico deste
beija-flor (Figura 11A). Tillandsia stricta coincide seu pico de
floracso com o de A. nudicaulis (Figuras 11A e 12), mas s8o
polinizadas por beija-flores distintos (Tabela 4). Aechmea
distichantha, A. organensis e €. arvensis utilizam trés espécies
de beija-flores como vetores de pblen (Tabela 4) e florescem por
mais tempo, com ampla sobreposic8o (Figura 12). Estas trés
espécies que florescem no periodo seco, Jjuntamente com N.
innocentii (floresce no periodo utmido; Figura 10B), s8o as que
apresentam dois picos de florac8o.

As trés espécies bianuais s8o visitadas com malor frequéncia
por diferentes espécies de beija-flores (Tabela 4). Vriesea
philippocoburgii e V. vagans divergem no periodo de floracgéo
(Figura 11B) e seus 6rgédoc reprodutivos contatam a garganta dos
beija-flores. Vriesea philippocoburgii (corola longa) & visitada
principalmente por R. naevius, florescendo sequencialmente entre
as anuails V. ensiformis e V. carinata (corola longa) (Figuras 10A
e 11B). A florac8o de V. vagans (corola curta) coincide com a das
anuvais V. ensiformis e N. innocentii (corola longs; Figuras 10A,B
e 11B), que s&d8c polinizadas exclusivamente por R. naevius,
enquanto V. vagans n8o é visitada por este beija-flor (Tabela 4).
Na terceira espécie bianual, V. flammea (corola curta), o pblen é
depositado na cabeca dos beija—flores. O pico de florac8o de V.

flammea é sequencial aos das anuais Tillandsia spp. (corola



NOMDUOS (Ln)

Na
Ni

Qh
2 Qt

J FMAMUJI J A S OND

FIGURA 10. Fenologia de floracio de sete espécies de broaélias polinizadas exclusivasente por
Ranphodon maevius. A) Flores de Tillandsioideae, cujo pélen é depositado sobre a cabega do beija-
flor. B) Flores de Broaelinideae, rujo pblen & depositado sobre o bico do beija-flor. Notar que
Fidulariun inmocentii apresenta dois picos de floragdo, que correspondes a individuos es habitats
diferentes (veja Figura 7). # priaeira letra corresponde a inicial do género e a segunda a da
espécie {veja noaes na Tabela 4).
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FIGURA 11. Fenologia de floracho de cinco espécies de Tillandsioideae. A) Espécies anuais de
Tillasdsia polinizadas principalmente por Melawmotrochilus fuscus. O pblen é depositado no bico
deste beija-flor. B) Friesea spp. de floracl@o bianuals Vriesea vagans (polinizada por Thaluramia
¢laucopis) e V. philippocoburgii {polinizada por Ramphodon maevies e Phaethorais euryaome)
depositam o pdlen na garganta dos beija-flores e V. flaseea (polinizada por #. fuscus e 1.
glaucopis). sobre a cabeca dos vetores. A priseira letra corresponde a inicial do género e a
segunda a da espécie {veja nomes na Tabela 4).
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FIGURA 12. Fenologia de floraciiv de cinco espécies de Broselioideae polinizadas por mais de uma
espérie de beija-tflor, cujo pélen é depositado mo bico destes vetores. As espécies que florescea
no periodo seco apresentam dois picos de floracSo. A priseira letra corresponde a inicial do
género e a segunda a da espécie (veja noses na Tabela 4).



curta), que também sBo polinizadas por M. fuscus (Figura 11A e
B). A floracBo de V. flammea coincide com a de A. pectinata
(Figura 11B e 12), e ambas s&o polinizadas em menor frequéncia
por T. glaucopis (Tabela 4). Este beija-flor recebe o pblen sobre
sua cabeca quando visita a primeira espécie e no seu bico gquando
visita a segunda.

No conjunto de bromélias ornit6filas, a oferta de flores/dia
é maior durante a estac8o seca, principalmente nos anos em que
florescem as espécies bianuvais (Figura 13). Embora a maior oferta
seja na estac8o seca, hd um pico de gquantidade de flores em
novembro durante a estac8io timida (Figura 13), que esta
relacionado & alta densidade de flores de A. nudicaulis (vejs
Figura 12). Espécies que florescem no periodo umido apresentam,
em média, corola mais longa que aguelas que florescem no periodo
seco (Figura 14A). O comprimento médio da corola de espécies
esciofilas €& bem maior que o de espécies helibéfilas (Figura 14B).
Nos habitats de estudo, a maior média de comprimento da corola de
bromélias ornitéfilas & encontrada na Floresta Riparia e a menor
no Cost8@o Rochoso (Figura 15).

Quando em visita as flores de bromélias, um dado individuo
de beija-flor ndo visita inflorescéncias em diferentes estratos,
mantendo uma determinada altura de vbo. Além disso,
frequentemente a sequéncia de inflorescéncias visitadas é
semelhante a cada turno de visitas. Enquanto forrageiam em flores
de bromélias, individuos de Ramphodon naevius, Thalurania
glaucopis e Hylocharis cyanus podem coincidir em suas visitas

sobre uma determinada bromélia ou grupo de bromélias, ocasi8o em
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FIGURA 13. Variagdo da oferta de flores por 17 espécies de brosélias ornitéfilas ao longo do ano
no estudrio do Rio Verde, Estaglio Ecolfgica de Juréia, S¥o Paulo. Barras escuras representas a
pferta de flores pelas espbcies anuais. A parte clara representa ausento de flores nos anos ea
que floresces as espbries bianuais,
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FIGURA 14. Média (+ desvio padrio) do cosprimento da corola de Bromeliaceae ornitéfilas: A) de
espécies {n=11) que floresces no periodo daido (U) e de espécies (n=8) que floresces no periodo
seco (5): B) de espbecies (n=7) esciffilas (E) e de espbcies {n=9) helibfilas (H).
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FIGURA 15. Média (+ desvio padrio) do comprimento da corola de broatliac ornitéfilas ea
diferentes habitats (CR= Cost¥o Rochoso, RE= Restinga, FD= Floresta Densa e FR= Floresta Riparia)
na regilio do Rio Verde. Estaclo Ecoldgica de Juréia, 530 Paulo. O cdlculo das sédias considerou
os individuos {(de gualguer espécie) asostrados es cada habitat (veja Materiais e Métodos).
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que foram observadas interacdes agressivas entre beija-flores.
Encontros inter ou intraespecificos s&o mais frequentes no
periodo seco, sendo que K. naevius € dominante nos encontros
interespecificos. Machos de TI. glaucopis s&o dominantes em
relac8o &s fémeas da sua espécile e de H. cyanus (machos de H.
cyanus n&oc foram observados no local de estudo). Na estacBo umida
foram observados raros encontros entre individuos de FR. naevius,
quando em visita a N. antoineanum.

Os morcegos Glossophaginae, polinizadores de V. atra,
vieitam as flores solitariamente e com intervalos constantes
entre as visitas a uma dada inflorescéncia. A mamangava Bombus
morio (Apidae) poliniza flores de A. gamosepala, podendo ser
encontrados até trés individuos numa inflorescéncia. Esta espécie
de abelha também visita flores de A. organensis, A. nudicaulis e
@. arvensis. Entretanto, B. morio frequentemente n&o contata as

anteras e o estigma das flores destas bromélias.

3.2. Padr8@o espacial e disperséo

Dentre as espécies (n=19) estudadas quanto aos habitats de
ocorréncia e modo de dispers&o., 15 ocorrem na Floresta Riparia,
13 na Restinga, 10 na Floresta Densa e seis no Cost&o Rochoso
(Tabela 7). Individuos de bromélias foram mais frequentes na
Floresta Ripéaria (52%) e na Restinga (27%) que no Cost8o Rochoso
(15%) e na Floresta Densa (6%) . Nenhuma das espécies estudadas
apresenta maior frequéncia de individuos na Floresta Densa

(Tabela 7). Na subfamilia Bromelioideae, as espécies tém hébito



Tabela 7. Tolerdncia & soabra, hibito, agente dispersor, habitat, ocorrincia vertical de 19

espécies de broaélias, na regilo do Rio Verde, Juréia, litoral sul de 830 Paulo.

Espécies por Exposigdo  Habito® Agente [} habitat® (1) Altura (w)®

subfasilia d lu? dispersor® CR RE FR F x 8D ain max
A. orgarensis K F A A & . k) 1 1 1.7 0 ]
A. gavosepala H F A 8 1 N L] 6 2.6 1 0 8
A. wdicaunlis H F (] I/ 32 I/ W 13 b A4S 0 18
A, pectinata H F ? 68 45 24 N - 32 39 0 9
A, distichantha H T ] 0w B 717 - - 90 0 0 0
Q. arversis H T ] W H & - - 0 0 0 0
Q. bumilis E E ] 2 - = 300 — 3.6 1.4 2 1
¢. testado E E ] 21 - - % S 46 1.7 1 7
i. aatoineanmn E E N 1 - — W b 2.7 1.4 1 7
K. imnocentii E F | 155 - 25 &3 12 0.5 0.8 0 2
TOTAL BROMELIOIDEAE 12% 2 M 33 7 3.4 & 0 18
1. stricta H E v g - — 100 - 1.6 1.9 8 1
Y. atra H E v 45 - — 100 — 6.8 2.1 4 12
V. flamaea H E v 89 - 2® 72 — 101 31 I 1
Y. gigantea H E v 6 — 10 - = 7 1.2 L) 1
¥. philippocoburgii H E v 727 - ¥ 2 2 15 i1 1 1
V. ragans H 3 v 3 — 10 8 3 6.8 2.2 3 1
Y. carinata E E v 112 - 11 71 ¥ 348 17 1 9
Y. exsifornis E E v 108 - 10 - - 1.3 0.8 0.5 3
Y. incurvata E 3 Vv 552 - - % 2 31 L6 1 8
TOTAL TILLANDSIDIDEAE 82 — 18 77 53 41 3 0.5 15
TOTAL COMUNIDADE 238 15 21 W2 6 38 3.7 0 18

3 = pscidfila; H= helidfila.

b= epifito; T= terrestre; F= facultativo.

€ A= aves; M¥= samiferos; V= vento.

9 CR= Costdo Rochoso; RE= Restinga; FR= Floresta Ripiria; FD= Floresta Densa.
® 0= crescendo ao nivel do chi¥o (solo, rocha).
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terrestre, epifito ou facultativo e podem ocorrer em todosg os
habitate (Tabela 7). As Bromelioideae heli6éfilas s&0 terrestres
ou facultativas e ocorrem principalmente no CostBc Rochoso e na
Restinga; as escidéfilas s&o frequentemente epifitas, mais
restritas guanto ao habitat, com individuos agrupados na Floresta
Riparia (Tabela 7). Entre as Tillandsioideae, todas as espécies
s8Bo exclusivamente epifitas, estando ausentes no Cost&o Rochoso.
A maior parte das espécies de Tillandsioideae ocorre com mailor
frequéncia em um ou dols habitats, mas a espécie heliéfila V.
philippocoburgii ocorre em tré&s habitats com similar frequéncia
(Tabela 7). Os géneros Aechmea (Bromelioideae) e Vriesea
(Tillandsioideae) s&80c os que mais diferem entre si, guanto ao
hédbito e ao modo de dispersdo (Tabela 7).

Espécies de Bromelioideae tém frutos do tipo baga e suas
sementes s80 dispersas nas fezes de animais. As espéciles
dispersas por aves apresentam infrutescéncias coloridas e
conspicuas em posic8o inclinada ou horizontal (Figuras 16A.B), de
modo que Passeriformes podem uséd-las como poleiros. As espécies
dispersas por mamiferos n3o-voadores apresentam infrutescéncias
em posic8o vertical e pouco conspicuas (Figuras 16C,D). Adechmea
pectinata &€ a UGnica espécie qQue apresenta infrutescéncia vertical
com frutos conspicuos (Figura 16E). A concentrac8o de aclcares em
frutos maduros de €. arvensis fol de 20.4 £ 1.5% (n=10) e a
presenca de glicose fol detectada. Individuos cativos de
Proechimys iheringi (Rodentia, Echimyidae) e Philander opossum
(Marsupialia, Didelphidae) comeram frutos de Nidularium; os

mesmos frutos oferecidos a um individuo de Didelphis marsupialis



FIBURA 16. Caracteristicas dos frutos e das infrutesc@ncias de seis espécies de Bromeliaceae (A-E
sdo Broselioideae e F & Tillandsioideae). A) Aecheea nudicaulis com frutos imaturos {vermelhos
quando maduros). B) Frutos de Aecheea orgamensis em diferentes estidios de desenvolvimento {os
pais escuros estdo maduros). C) Infrutescéncia de Quesnelia arvensis com frutos aaduros sob
bricteas secas (seta mostra usa brictea que foi deslocada). D) Infrutescéncia de Quesnelia
hupilis tasbén com bracteas secas. E) Aechwea pectinata cos frutos verselhos e infrutescéncia em
posicdo vertical: note que os frutos superiores foram arrancados. F) Infrutescéncia de Vriesea
carinata com didsporos sendo dispersos pelo vento: note us fruto vazio {seta) e outro com suitas
seaentes.
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(Marsupialia, Didelphidae) n&oc foram consumidos. Proechimys
iheringi e FPh. opossum retiraram habilmente os frutos da
infrutescé&ncia, para consumi-los. As espécies de Bromelioideae
dispersas pelo mesmo tipo de vetor (ave ou mamifero) e que
ocorrem no mesmo habitat apresentam baixa sobreposic8o no periodo
de frutificac8o (Figura 17A,B), exceto as espécies de hébito
terrestre (Figura 17C). Espécies de Bromelioideae que dispersam
suas sementes na estac8o seca apresentam periodo de frutificac8o
mais longo que aquelas que as dispersam no periodo tmido.

As espéciles de Tillandsioildeae sBo dispersas pelo vento, via
sementes com plumas (pogonocoria) (Figura 16F), e seus frutos
abrem durante a estacBo seca, Pprincipalmente de maio a agosto. Na
Floresta Ripéria, diasporos de V. incurvata (n=17) foram
dispersos a disténcias de 5-15m da planta m8e para uma nova
arvore hospedeira. Turbuléncias de ar, que s@o frequentes
pr6ximas ao rio, carregam verticalmente as sementes para diversas
alturas, acima ou abaixo da altura da planta m3e. Frutos
deiscentes de espécies de Tillandsioideae podem apresentar
diasporos danificados apés periodos de chuva. Estes diasporos
persistem Jjunto da infrutescéncia até sua abscis8o.

A ocorréncia no estrato vertical das espécies facultativas
heliofilas estd associada a altura do dossel, ac passo que as
espécies epifitas tendem a ser mais amplamente distribuidas ao
longo do gradiente vertical (Figura 18). Na Floresta Riparia e na
Floresta Densa, a espécie facultativa e esciéfila (N. innocentii)
é a unica gue ocorre sobre o solo, mas sua distribuic8o vertical

ndo estd assocliada a altura do dossel, como ocorre nas demais
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FIGURA 17. Periodos de dispersio de sementes de nove espécies de Broselioideae ma regido do Rio

Verde. Estacdio Ecolégica de Juréia, S3o Paulo.

f) Espécies facultativas dispersas por aves que

ocorres juntas nos guatro habitats. B) Espécies epifitas dispersas por sasiferos que ocorres na
Floresta Ripdria e na Floresta Densa, exceto Nidularius issocenatii que tasbéa ocorre na Restinga
¢ tea habito facultativo {notar dois periodos de frutificaclo para K. immoceatii, que
correspondes a individuos ea habitats diferentes). C) Espécies terrestres dispersas por
saaiferos ocorrendo no Costdo Rochoso e na Restinga. As barras sostras os periodos de plena
frutificac¥o e as linhas o periodo es que foram registrados alguns individuos coa frutos. A
priseira letra corresponde a inicial do g®nero e a segunda a da espécie (veja nomses na Tabela 7).
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FIGURA 18. Distribuiclo vertical de 19 espécies de broaélias es cada habitat relacionada ao tipo
de hibito e & exposicio & luz (CR= Costdo Rochoso, RE= Restinga, FR= Floresta Ripidria, FD=
Floresta Densa). Us circulos representas as bromélias terrestres, os tridngulos as brosdlias
facultativas e os gquadrados as epifitas. Figuras hachuriadas representam as espéries esciffilas,
figuras n¥o-hachuriadas representas as espécies helidfilas e fiquras parcialsente hachuriadas
representan ambos os tipos.
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espécies de habito facultativo. As espécies epifitas esciéfilas
ocorrem até o nivel médio da vegetacdo e as heli6éfilas ocorrem
préximas as copas (Figura 18). As bromélias terrestres @.
arvensis e A. distichantha crescem apenas em areas abertas, como
no Cost@io Rochoso e préximas ao manguezal na Restinga. As
espécies tolerantes & sombra V. ensiformis e N. innocentii
ocorrem na Restinga (onde o dossel é baixo), sendo restritas a
baixas alturas, gquando comparadas a outras espécies esciéfilas
(Tabela 7, Figura 18). Um esquema dos atributos e dos habitats
(Figura 19) permite uma visdo mais ampla do conjunto das

bromélias estudadas no estudrio do Rio Verde em Juréia.
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FIGURA 19. Representacdo esquesdtica de 19 espécies de brosélias no estudrio do Rio Verde,
divididas conforse subfasilia, sodo de dispers3o, hibito, exposigdo & luz {E= escibfila . K=
helidfila ) e habitats {CR= Cost¥o Rochoso, RE= Restinga, FR= Floresta Ripdria. FD= Floresta
Densa). A largura das setas ¢ proporcional 3 quantidade de espécies.
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4. DISCUSSEO

4.1. Polinizac8o e fenologia

Beija—flores s8o os vetores de pbélen mais importantes para
Bromeliaceae no estudrio do Rio Verde (polinizam 85% das
espécies), ao passo que morcegos sio secunddrios (polinizam 10%
das espécies) e abelhas pouco importantes (polinizam 5% das
espécies). Este resultado, pioneiro para uma comunidade de
bromélias na Mata Atléntica, apoia a sugest@o de que a
diversificac8o de Trochilidae e Bromeliaceae pode ter se
processado paralelamente (Sick 1984). A grande importéncia de
beija-flores para a polinizac8oc de Bromeliaceae foi também
registrada em outras localidades de Mata Atléntica (Snow & Snow
1986, Araujo et al. 1993, Sazima et al. 1993), bem como em outras
florestas tropicais (e.g. Gentry & Dodson 1987). No local de
kestudo, polinizac8o por morcegos foil observada apenas para
espécies de Vriesea (Tillandsioideae), como ja registrado para V.
ijirazuense na América Central (Salas 1973) e sugerido para mais
algumas espécies deste género (veja em Sazima et al. 18889). Snow
& Snow (1986) descreveram as caracteristicas florais de V.
pabstii na Mata Atléntica e sugeriram que insetos noturnos
poderiam ser os polinizadores desta espécie. Entretanto, dada as
semelhancas das flores de V. atra e V. gigantea (este estudo) com
as de V. pabstii, é mais provavel que esta Gltima seja polinizada
por morcegos. A polinizac8o de Aechmea gamosepala por Bombus
morio, no estudrio do Rio Verde, é possivelmente o primeiro

registro de melitofilia para o género Aechmea (Bromelioideae).



Além das Bromeliaceae, mais quatro espécies de plantas (1
arbérea, 1 epifita e 2 herbadceas) foram observadas sendo
polinizadas por beija-flores no local de estudo (Franco & Buzato
1992, A.C. Araujo & E.A. Fischer -observacdes inéditas).
Portanto, o conjunto de plantas ornit6filas no estudrio do Rio
Verde é fortemente representado por espécies de Bromeliaceae (ca
81% das espécies) e inclue mais espécies de habito epifito (ca
76% das espécies), conforme registrado também em outras
localidades (Snow & Snow 1986, Gentry & Dodson 1987, Sazima et
al. 1993). A importéncia de flores de Bromeliaceae como recurso
para beija—flores parece ser maior na Mata Atléntica (Snow & Snow
1986, Araujo et al. 19893, Sazima et al. 1993; este estudo) que em
outras florestas neotropicais onde héd estudos disponiveis (e.g.
Stiles 1975, Snow & Snow 1980, Feinsinger et al. 1982). Além
disso, a importéncia de Bromeliaceae como recurso para beija-
flores é maior no estudrio do Rio Verde que em outras localidades
estudadas da Mata Atléntica (Snow & Snow 1986, Sazima ét al.
1193). As Bromeliaceae participam com ca. 40% das espécies de
plantas gquiropter6filas conhecidas no estudrio do Rio Verde (veja
Fischer et al. 1892).

A predominéncia de espécies florescendo no periodo umido,
como foi encontrada na comunidade estudada, seria esperada para
espécies de plantas em florestas tropicais (Frankie et al. 1874,
Pandey & Singh 1992, Poulin et al. 1982). Nestas comunidades, a
alta produtividade primdria (incluindo florac&@o, frutificaclo e
produc8o de folhas) durante a estacBo Umida estd relacionada a

fatores climdticos, principalmente & pluviosidade e & temperatura



(Sims & Singh 1978, Sala et al. 1888). Portanto, €& provavel que
mais espécies de bromélias (70%) florescem no periodo UGmido
devido &s condictes climdticas favoraveis, principalmente &
pluviosidade (veja Benzing 1987, Gentry & Dodson 1887). No
periodo Gtmido héd também maior divis8o no uso dos vetores de pblen
pela comunidade de Bromeliaceae. Neste periodo, os vetores podem
ser beija—flores, morcegos ou abelhas, e as floracSes s8o mais
curtas e com menos sobreposicd3o. Por outro lado, na estac8o seca
todas as espécies sBo ornit6filas, florescem por mais tempo e com
maior sobreposicdo.

Na comunidade de bromélias do Rio Verde, as espécies
ornitéfilas que utilizam a mesma espécie de polinizador podem
partilhar este "recurso” através de diferencas do periodo de pico
de florac¢3o0, bem como do local de deposicdo do pélen sobre o
corpo do vetor (veja Howell 1977, Feinsinger 1978, 1883,
Zimmerman et al. 1989, Araujo et al. 1993 para exemplos
semelhantes). Na comunidade estudada, a deposigcdo de pdlen em
locais diferentes do corpo dos beija-flores ocorre principalmente
entre bromélias de subfamilias diferentes: de todas as
Bromelioideae o p6len é depositado no bico, e das espécies
ornitdéfilas de Vriesea (Tillandsioideae) o pblen é depositado na
cabeca (4 espécies) ou na garganta (2 espécies). Por outro lado,
as bromélias (frequentemente da mesma subfamilia) cujo pblen é
depositado no mesmo local do corpo dos beija-flores apresentam
florac8o sequencial, dividindo temporalmente o uso do polinizador

(veja também Feinsinger 1883, Araujo et. al. 1883).



Nas Bromeliaceae polinizadas apenas por K. naevius, ha maior
sobreposic80 entre as floracthes de N. antoineanum e N.
innocentii, embora seus picos de floracsBoc ocorram em periodos
distintos. Durante os meses (janeiro-fevereiro) em que ha
sobreposic8o, individuos em flor de N. innocentii n8o ocorrem no
mesmo habitat que N. antoineanum, o que pode contribuir para que
diferentes individuos de R. naevius visitem cada espécie de
bromélia (veja Feinsinger 1976, 1883, Heinrich 1979). Individuos
de N. innocentii em flor em novembro-dezembro ocorrem no mesmo
habitat que N. antoineanum, que neste periodo n8o estd em flor.
Aechmea pectinata, cujos individuos na Floresta Riparia s8o
polinizados exclusivamente por K. naevius, ocorre no mesmo
ambiente e floresce simultaneamente com N. innocentii (Figuras
10B e 12). Entretanto, durante um turno de visitas um beija-flor
n8o faz polinizac¢Oes interespecificas nestas duas espécies, pois
elas ocorrem em estratos verticais distintos e R. naevius
geralmente mantém a altura de vb6o durante determinado turno de
visitas (observagdo pessoal). Assim, a estratificac8o vertical de
certas espécies de bromélias também pode permitir a partilha de
R. naevius como vetor de pdlen. Suponho gque flores de N.
innocentii e de N. antoineanum seriam visitadas durante um tGnico
turno de visitas de R. naevius caso florescessem sincrbénicamente
no mesmo habitat, ja que ambas ocorrem em laturas baixas.
Portanto, dois picos de florac8o em N. innocentii, que
correspondem a individuos em habitats diferentes, parecem ser
resultado da interacB0 entre as populacfes das espécies

ornit6filas polinizadas por K. naevius, permitindo a divisBo
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espaco-temporal do uso deste beija-flor como exclusivo vetor de
pbélen (veja conclusdes semelhantes em Mosgquin 1871, Feinsinger
1978, Armbruster 1986).

No estudrio do Rio Verde, as espécies de Bromeliaceae
polinizadas por R. naevius que florescem simultaneamente
geralmente apresentam inflorescéncias de diferentes combinacdes
de cores, ao passo que espécies florescendo sequencialmente
apresentam combinacg80 semelhante de cores (veja também Araujo et
al. 1993). Beija-flores formam uma imagem de procura baseada na
colorac8o de inflorescéncias (Macior 1971, Brown & Kodric-Brown
1979). Assim, diferentes combinacdes de cores entre espécies
florescendo num mesmo periodo poderiam resultar em gque cada uma
delas seja visitada por diferentes individuos de R. naevius (veja
Feinsinger 1983 para mais discussles sobre este aspecto). Por
outro lado, espécies de bromélias florescendo sequencialmente,
com colorac8o semelhante, podem ser beneficiadas pela imagem de
procura previamente formada durante a florac@o da espécie
anterior (cf. Thomson 1980, Feinsinger 1983, Araujo et al. 1983).

Contrastando com o que foi encontrado para bromélias
polinizadas apenas por R. naevius, as espécies Aechmea
distichantha, A. organensis e @Quesnelia arvensis s&o sincrbnicas,
apresentam combinacles de cores semelhantes e s8o visitadas por
R. naevius, T. glaucopis e H. cyanus. A bromélia @. arvensis
apresenta a maior produc8o de flores por individuo, maior
quantidade de flores por dia e maior concentracdo de agucares no
néctar que A. distichantha e A. organensis. Esta maior recompensa

poderia explicar porque R. naevius visita preferencialmente as



flores de €. arvensis que das outras duas espécies (veja
Hainsworth & Wolf 1976, Feinsinger 1976, 1983, Arizmendi &
Ornelas 1990 para discussdes semelhantes). Na comunidade
estudada, K. naevius é o beija—flor de maior porte e domina os
recursos mais ricos (veja conclus8o semelhante, para outra
comunidade de plantas ornit6filas, em Sazima et al. 1993). A
dominédncia através de encontros agressivos e/ou da maior
capacidade de explorar flores (Gill 1888) provavelmente
influencia a frequéncia das espécies de beija-flores as flores de
cada uma destas trés espécies de bromélias. Embora a relacdo de
dominédncia entre os beija-flores possa reduzir a sobreposic8o na
utilizacd8o de vetores, por estas trés espécies de bromélias, este
fator ndoc € suficiente para evitar polinizacSes interespecificas
(observacdo pessoal). Em outras comunidades, entretanto, beija-
flores territoriais podem excluir espécies n8o-territoriais e,
assim, promover uma efetiva diwvis8o dos polinizadores pelas
espécies de plantas (Wolf 1878, Feinsinger 1983, Snow & Snow
1986).

A baixa quantidade de bromélias ornitéfilas florescendo na
estacdo seca pode contribuir para o aumento da sobreposic8o de
espécies de beija-flores em cada espécie de bromélia (veja
observac8o semelhante em Janzen 1867). Além diesso, temperaturas
mais baixas, neste periodo, aumentam a demanda energética diaria
dos beija-flores (Herrera 1882 ), assim promovendo aumento da
frequénecia de visitas destes vetores. Portanto, do ponto de vista
das plantas, parece haver maior “disponibilidade” de beija-flores

como “recurso polinizador” na estacBo seca. Esta sugestBo é



apoiada pela alta frequéncia de encontros agressivos intra e
interespecificos de beija-flores, observados quase exclusivamente
na estacdo seca. A balxa guantidade de espécies de bromélias em
flor, a maior demanda energética dos beija-flores sob
temperaturas baixas e a alta ocorréncia de encontros agressivos
entre estes wvetores permitem especular que: 1) na estac8o seca ha
menor pressao competitiva entre as bromélias ornitéfilas pelo uso
dos polinizadores e 2) que esta "menor pressio competitiva"”
estaria relacionada ao fato de apenas A. distichantha, A.
organensis e @. arvensis apresentarem ampla sobreposic8o de
floracBes e utilizarem os mesmos vetores de pélen. No periodo
seco, portanto, polinizadores n&o parecem sger um recurso
limitante para as Bromeliaceae ornitéfilas no estuario do Rio
Verde, mas poderiam ser limitante na estac8o tGmida.

Considerando as Bromeliaceae ornitéfilas estudadas, a
quantidade de espécies visitantes estd relacionada ao comprimento
da corola, pois beija-flores de bico curto parecem nd3o alcancar o
néctar em flores de corola longa (Stiles 1978a,b, Feinsinger
1983). Na aArea de estudo, portanto, as Bromeliaceae de corola
longa podem ser consideradas especialistas em relac8o ao
polinizador, no caso o beija-flor R. naevius (Araujo et al.
1993). Embora beija-flores de bico curto possam pilhar o néctar
em flores de corola longa de outras familias de plantas
(Feinsinger 1983), esta atividade n8o foi observada em flores de
Bromeliaceae. As espécies de Aechmea (Bromelioideae; corola
curta) sdo, comparativamente as espécies de corola longa,

generalistas quanto aos polinizadores. Em Tillandsioideae, V.



vagans e T'. stricta foram observadas sendo polinizadas por apenas
uma espécie de beija-flor apesar de apresentarem corola curta. De
um modo geral, no estudrio do Rio Verde as Tillandsioideae s80
especialistas (veja também Araujo et al. 1883) gquanto aos
polinizadores, quando comparadas a&s Bromelioideae. E possivel que
esta relac&o seja mantida em outras comunidades de Bromeliaceae.

Flores de Bromeliaceae de corola longa est8o disponiveis em
maior abundé&ncia no periodo Gmido, ocorrem principalmente na
Floresta Riparia e sob a sombra do dossel, ao passo que as de
corola curta s8o mais frequentes no periodo seco, no Costéo
Rochoso e expostas a maior luminosidade. Os habitats préximos a
praia, Cost8o Rochoso e Restinga, s80 mais instédveis devido a
influéncia marinha e a variaces no curso do rio préximo a sua
desembocadura (Guerrazzi 1991; observacdes pessoais). A maior
densidade de flores ornitéfilas de corola curta em habitats
sujeitos a mais perturbactes, em estédgios iniciais de sucess&o,
parece representar uma estratégia mais generalista e foi
mencionada também para outras comunidades neotropicais
(Feinsinger 1883).

As Bromeliaceae de corola longa oferecem néctar mais
concentrado e, habitualmente, baixa quantidade de flores por dia,
& semelhanca do encontrado para outras flores ornité6filas de
corola longa (e.g. Feinsinger 1983, Sazima et al. 1993). As
bromélias de corola curta, embora tenham néctar menos
concentrado, apresentam gquantidade de flores por dia semelhante
as espécies de corola longa no estudario do Rio Verde. Além disso,

na comunidade de bromélias do Rio Verde as espécies com corola
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curta, que florescem na estac@o umida, est8@o amplamente
distribuidas entre os habitats, enguanto as espécies de corola
longa estd8c mais agrupadas num determinado habitat (Tabela 7).
Portanto, a proépria disposicBio das espécies de bromélias entre os
habitats faz com que, na estac®o Umida, flores de corola longa
estejam mais agrupadas espacialmente que as flores de corola
curta, de modo inverso ao encontrado em outras comunidades
neotropicais (veja referéncias em Feinsinger 1883).

Ramphodon naevius é espécie residente, gque poliniza maior
quantidade de espécies de bromélias, sendo o vetor de pb6len mais
importante na comunidade estudada, assim como encontrado em outra
comunidade na Mata Atl8ntica (Sazima et al. 1983). Este beija-
flor utiliza as mais ricas fontes de recurso (néctar) ao longo do
ano no estudrio do Rio Verde, uma vez que: 1) tem acesso as
flores de corola longa, que apresentam néctar mais concentrado e
2) desloca os beija-flores de bico curto das flores de €.
arvensis durante a estac8o seca. Esta situac8io difere das
encontradas em Costa Rica e no México, onde beija-flores de bico
longo (Phaetorninae) s8o deslocados por beija-flores territoriais
de bico curto (Trochilinae) (Feinsinger 1983, Arizmendi & Ornelas
1880).

Machos de Thalurania glaucopis visitam apenas espécies de
Bromelioideae, sendo mais frequentes na estac8o seca, 80 passo
gque fémeas visitam tanto espécies de Bromelioideae como de
Tillandsioideae em ambas as estacBes. O menor comprimento do bico
dos machos pode ser relacionado ao fato dos machos visitarem

preferencialmente flores de corola entre 17 e 19 mm de



comprimento, ao passo que as fémeas visitam flores de até 23 mm
de comprimento. Diferenca de tamanho entre as flores visitadas
por machos e fémeas fol encontrada para o mesmo beija-flor na
regido de Boracéia, Mata Atl&ntica (Snow & Snow 1986). Machos de
T. glaucopis s8o agressivos e territoriais em recurso agrupado
(Snow & Snow 1886, 1. Sazima —comunicacdo pessoal, A.C. Araujo &
E.A. Fischer -observacgdes pessoais). Embora territorialidade de

T. glaucopis ndo tenha sido registrada em flores de Bromeliaceae,

o8 machos polinizam as espécies com maior gquantidade de flores
por dia (Aechmea spp. € @. arvensis) e provavelmente migram para
outras areas em busca de flores agrupadas (veja observagles sobre
migracBes de beija-flores territoriais em Feinsinger 1983, Snow &
Snow 1986) . As fémeas, por outro lado, estBo0 ausentes do local de
estudo apenas em outubro, quando visitam flores de Aechmea cf.
caudata (espécie que n8o ocorre na comunidade estudada) a ca. de
10 km do estudrio do Rio Verde (A.C. Araujo & E.A. Fischer, dados
inéditos).

Melanotrochilus fuscus visita flores de bromélias apenas no
periodo tmido. No litoral de S&o Paulo, este beija-flor emigra
para regides mais altas durante o periodo seco (I. Sazima e M.
Sazima -comunicacOes pessoais). Melanotrochilus fuscus é
polinizador exclusivo ou principal de Tillandsia spp. e Vriesea
flammea (Tillandsioideae). Estas espécies de bromélias s&0o
caracteristicas da Floresta Ripéria, onde s30 as menos abundantes
e de néctar mais pobre em acticares entre as espécies ornitéfilas.
Estas espécies visitadas por M. fuscus s80 recursos gue parecem

preteridos por R. naevius na Floresta Ripdria. Portanto, M.



fuscus pode ser considerado um polinizador importante para uma
pequena parte das espécies de Bromeliaceae no estudrio do Rio
Verde. Fémeas de Hylocharis cyanus s8co polinizadores secundarios
das Bromelioideae que florescem na estacd8o seca, no Cost8o
Rochoso e na Restinga. Phaethornis eurynome, o mais raro
visitante de Bromeliaceae no estudrio do Rio Verde, parece ser
atraido apenas pelas flores de corola longa de V.
philippocoburgii, que floresce macica e bianualmente no inicio da

estacdo seca.

4.2 Padr8o espacial e dispersBo

Comparativamente sao Cost&oc Rochoso e & Restinga, a
concentrac8oc de espécies e de individuos na Floresta Ripéria pode
ser explicada pela proximidade do rio e pela maior complexidade
espacial deste habitat relativa a disponibilidade de diferentes
locais de fixac8o utilizados pelas Bromeliaceae (veja também
Benzing 1980). A umidade do ar é provavelmente maior préxima ao
rio, influenciando a diversidade de epifitas (Gentry & Dodson
1887); a maior altura do dossel aumenta a variac8o de condig8es
de luz entre os locais de ocorréncia, favorecendo uma comunidade
mista de espécies escidéfilas e heli6éfilas. Além disso, variaces
de luminosidade e de umidade podem estar relacionadas ao diametro
dos ramos (de plantas hospedeiras) e as espécies epifitas podem
exibir preferéncia quanto ao di&metro dos ramos de suporte
(Zimmerman & Olmsted 1992). Além da possivel menor umidade do ar,
que na Floresta Riparia, o intenso sombreamento sob a copa pode

ter influéncia na raridade de bromélias na Floresta Densa, pois a
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maioria das espécies de Bromeliaceae no estudrio do Rio Verde €&
heli6éfila (Figura 19). A baixa quantidade de espécies no Costéo
Rochoso provavelmente estd relacionada & menor complexidade
espacial deste habitat, bem como & salinidade neste local (veja
Benzing 1987).

Diferencas de hdbito entre as espécies de Bromelioideae
possibilita a ocupacd@o de diferentes tipos de habitats por esta
subfamilia (Benzing 1980, Fontoura et al. 18991). Bromelioideae de
hédbito terrestre ocorrem em locais onde o dossel & baixo
(Restinga e Cost&o Rochoso) e as de hadbito epifito em ambientes
de dossel alto (Floresta Riparia e Floresta Densa), assim
evitando a sobreposig¢Bo de habitats entre Bromelioideae
terrestres e epifitas no local de estudo (Figura 18). Por outro
lado, espécies facultativas de Bromelioideae ocupam trés ou
quatro habitats (Figura 19), sendo generalistas guanto ao habitat
dentro do grupo. Em ambientes florestais, as espécies
facultativas e heli6éfilas de Aechmea s8o encontradas proéximas ao
dossel e a espécie facultativa e esci6fila N. innocentii ocorre
principalmente sobre o solo. Esta diferenca indicé que o habito
facultativo de Aechmea estd relacionado & sua ocorréncia em
diferentes substratos expostos & maior luminosidade, ao passo que
o hébito facultativo de N. innocentii poderia facilitar maior
ocupac8o dos estratos verticais baixos em habitats de floresta.
Na Floresta Densa, as espécies facultativas n3o se sobrepSem, no
estrato vertical, as espécies epifitas e esci6filas de
Bromelioideae, que ocorrem até o nivel médio da vegetac8o. As

LY

diferencas de habito, portanto, podem estar relacionadas &



divis&@o de habitats, bem como do estrato vertical, entre as
Bromelioideae no estudrio do Rio Verde.

As espécies dispersas por mamiferos s8o terrestres, epifitas
ou facultativas, mas sempre ocorrem em alturas baixas (até 7 m),
indicando qQue o uso de vetores n8o-voadores pode restringir a
ocorréncia vertical destas espécies em ambientes onde o dossel é
alto. Assim, a toleréncia & sombra para espécies em habitats de
floresta parece ser um atributo relacionado & dispers&o por
mamiferos frugivoros, como roedores e marsupiais, que percorrem
parte do estrato vertical até o nivel médio da vegetac8o (Emmons
& Feer 1890, Malcolm 1991). Por outro lado, as espécies dispersas
por aves s8o0 heli6éfilas e encontradas nos quatro habitats,
indicando que aves carregam sementes a maiores disténcias
(Hubbell 1979), diversidade maior de ambientes e também para as
partes mais altas do gradiente wvertical.

As Tillandsioideae s8o0 todas epifitas e dispersas pelo vento
(Figura 19), sendo o grupo que apresenta mais espécies ocorrendo
em apenas um habitat. Entre as Tillandsioideae, a disténcia de
dispers3o atingida pelos didsporos das espécles escidfilas é
provavelmente mais restrita gue para propagulos de espécies
heliéfilas, expostas sobre as partes mais altas do dossel. A
vegetac8o da floresta é uma barreira mecénica que intercepta
didsporos das espécies esci6filas (observacdo pessoal); ao passo
que espécies heliéfilas, como V. philipprocoburgii, podem
dispersar sementes em ventos mais fortes acima das copas
(Augspurger 1986, Greene & Johnson 1889). Apesar da dispers@o

"horizontal'" ser aparentemente restrita as Tillandsioideae
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esci6éfilas, o movimento vertical destes diéasporos & provavelmente
promovido por turbuléncias de ar (observac3o pessoal:; veja também
Burrows 1975). Embora a dispers3o vertical tenha sido observada
apenas para V. Incurvata, a grande semelhanca entre os didsporos
de Tillandsioideae permite inferéncias sobre a dispersso das
demais espécies do grupo no estudrio do Rio Verde. Assim, suponho
que sementes com plumas s8o um tipo de diésporo que permite as
espécies epifitas de Bromeliaceae atingirem maior parte do
estrato vertical. Esta capacidade de viajar verticalmente durante
turbuléncias de ar e a eficiéncia para aderir a casca de &rvores
podem explicar porque a pogonocoria (didsporos com plumas),
comparada a pterocoria (diasporos alados), é predominante (Gentry
e Dodson 1887) entre espécies epifitas anemocéricas.

A frutificac@o sequencial permite as Bromeliaceae
ornitocéricas partilharem temporalmente o uso dos agentes
dispersores (Snow 1986, Janzen 1983), apesar de divergéncias no
periodo de frutificacso n8o serem necessariamente causadas por
competicdo pelo "servico" dos wvetores (veja Terborgh 1990,
Marinho-Filho 1891). Schoener (1986) aponta que espécies que se
sobrepfem qguanto aos locais de ocorréncia devem apresentar
mecanismos de partilhar outros recursos comuns. Portanto, embora
ndo tenham sido estudadas aqui plantas ornitocéricas de outras
familias, diferencas na estac@o de frutificac8o poderiam ser
evidéncia da partilha de dispersores entre A. gamosepala, A.
organensis e A. nudicaulis, uma vez que s80 espécies heli6filas
gque crescem Jjuntas sobre o mesmo estrato vertical em qualquer dos

habitats. Para as espécies dispersas por mamiferos, frutificac8&o
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sequencial aparece guando s8o agrupadas espécies com atributos
similares que ocorrem no mesmo habitat, como N. antoineanum, @.
humilis e @. testudo. De modo semelhante &s espécies
ornitocdédricas, estas trés espécies dispersas por mamiferos
ocorrem no mesmo habitat e estrato vertical. Outra espécie
dispersa por mamiferos, N. innocentii, frutifica sequencialmente
4s tres espécies citadas acima, na Floresta Ripdria e na Floresta
Densa, mas individuos de N. innocentii na Restinga n8io frutificam
sequencialmente. Além disso, entre as bromélias da Restinga
apenas N. innocentii é dispersa por mamiferos e esci6éfila.

Uma vez que A. distichantha e @. arvensis sobrepdem seus
reriodos de frutificacBo e ambas s8o terrestres ocorrendo nos
mesmos ambientes, estas espécies poderiam competir pela “atenc&o"
dos dispersores (Janzen 1983). Entretanto, no inverno (periodo
seco) frutos do tipo baga s8o menos frequentes na &rea de estudo
(observacdo pessoal), e pequenos mamiferos, como marsupiais e
roedores, té&m maior demanda energética para manter a temperatura
corporal (Heatwole 1983). Considerando que os frutos de @.
arvensis s&do fonte de alimento rica em acticar (e provavelmente
também os de A. distichantha; observac8o pessoal), e que outros
frutos deste tipo s&o menos abundantes no inverno, dispersores de
sementes parecem ndo ser um recurso limitado para @. arvensis e

A. distichantha.



5. CONCLUSBES

Os principais "mecanismos’™ de partilha de vetores pela
comunidade de bromélias do Rio Verde (diferentes espécies de
vetores, florac8o sequencial e deposic8o de pbélen em diferentes
locais do corpo dos vetores) s&o também encontrados em outras
comunidades de plantas. Entretanto, n3o hd registro de alguma
comunidade de espécies ornitéfilas onde estes mecanismos atuem
conjuntamente, durante o ano todo e envolvendo grande ntmero de
espécies de tal modo como encontrado para a comunidade estudada.
Além disso, as combinacSes de cores apresentadas ao longo do ano
pelas Bromeliaceae em flor, somadas &s variacdes de ocorréncia no
estrato vertical e habitats, aumentam a precis@o da transferéncia
de pdlen intraspecifica, reduzindo polinizacdes interespecificas.

Outras particularidades no estudrio do Rio Verde s30 o
comportamento e as relacdes de dominéncia das espécies de beija-
flores que dividem as flores de Bromeliaceae. Ramphodon naevius
(Phaetorninae), espécie mais importante como polinizador, é
agressivo e dominante sobre espécies de Trochilinae, diferindo do
relatado para outros Phaetorninae. Sua presenca tem forte papel
na divis8o das flores de bromélias entre os beija-flores no
estudrio do Rio Verde. As vegetac¢Bes vizinhas ao local de estudo
abrigam fontes de recurso para beija-flores migratérios
utilizados pelas bromélias do Rio Verde durante parte do ano.
Estudos sobre recursos usados durante o ano por beija-flores
migratérios seriam subsidios para conhecer as intera¢8es entre

plantas de locals vizinhos que usam vetores semelhantes.
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0O grau de organizac8o do fluxo de pdlen pode estar
relacionado a quantidade de espécies de bromélias coexistindo no
estudrio do Rio Verde. A densidade e a riqueza de espécies de
Bromeliaceae no local de estudo parecem ser excepcionais dentre
as comunidades de plantas ornitéfilas da Mata Atléntica no estado
de S&8c Paulo (I. Sazima -com. pess., obs. pess.). Entretanto, é
dificil responder se esta condic8o excepcional & devido a
particularidades em Juréia, pols quase inexistem &reas
preservadas da influéncia antrdpica na Mata Atléntica paulista.

A diversidade de habitats também pode estar influenciando a
riqueza de Bromellaceae no estudrio do Rio Verde. Os sitios
usados pelas espécies de bromé&lias, que parecem relacionados ao
tipo de habito, a iuminosidade e ao modo de dispers8o de
sementes, podem ser mais diversificados em locais com maior
variac80 de tipos de vegetac80. O modo de dispers8o das bromélias
parece relacionado aos sitios de ocorréncia, influenciando a
distribuic&o espacial das espécies no estudrio do Rio Verde.
Estudos sobre a dispers8o de Bromeliaceae por mamiferos n&o-
voadores, incluindo espécies terrestres e arboricolas, parece ser

novo e importante conhecimento sobre esta familia de planta.
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