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Resumo

Este estudo apresenta informagdes sobre o conjunto de flores ornitéfilas e sua relagdo
com beija-flores, em trés localidades de Mata Atlantica (uma na baixada, Caraguatatuba,
e duas em regides montanhosas, Cunha e Campos do Jordao) no estado de Sdo Paulo. Os
principais aspectos abordados no estudo foram composicdo floristica, fenologia, biologia
floral e variedade de atributos florais das espécies nativas, polinizadas por beija-flores.
Além disto, foram também observadas a composigdo e a ocorréncia de beija-flores, bem
como seu comportamento ao visitar as flores. Estas informagdes foram coletadas com a
finalidade de conhecer os fatores envolvidos na polinizagdo por beija-flores no sudeste do
Brasil, regido com conhecimento fragmentado e deficiente sobre a intera¢ao entre flores e
beija-flores. O numero de plantas nativas polinizadas por beija-flores, encontradas nas trés
comunidades ¢ de oitenta e duas espécies, distribuidas em vinte e quatro familias e
quarenta e quatro géneros. Poucas espécies ornitofilas estdo representadas em cada familia
ou género, sendo excegdo Bromeliaceae, que possui 30% das espécies ornitofilas. A maior
riqueza de espécies ocorre na mata de altitude em Cunha, porém ha indicios de que a mata
de baixada possa ter maior riqueza de espécies devido ao grande nimero de espécies de
Bromeliaceae nesta localidade. Pelos valores do indice de similaridade de Jaccard,
calculado para as trés comunidades de flores ornitofilas, existe similaridade entre as
comunidades de matas de altitude localizadas na Serra do Mar (Cunha) e Serra da
Mantiqueira (Campos do Jorddo) e ambas sdo bem diferentes da comunidade de flores na
mata de baixada em Caraguatatuba (Serra do Mar). Ha predomindncia do hébito epifita
entre as espécies ornitfilas, sendo esta tendéncia ao epifitismo fortemente influenciada
pela riqueza de espécies de Bromeliaceae e Gesneriaceae nesta formagdo florestal O
padrio fenologico sequencial e continuo € o que predomina para a comunidade ornitofila
das trés localidades. Porém, nas localidades situadas na Serra do Mar ndo ocorre
sazonalidade no padrio de floragdo, florescendo metade das espécies na estagdo seca ¢
metade na estagdo chuvosa. Na Serra da Mantiqueira as espécies ornitofilas parecem
refletir a sazonalidade climatica da regido, florescendo 70% das espécies na estacdo

chuvosa. Além das Bromeliaceae, mais cinco familias na mata de baixada (Costaceae,
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Fabaceae, Heliconiaceae, Lobeliaceae e Marcgraviaceae) e quatro nas matas de altitude
(Fabaceae, 1L.obeliaceae, Malvaceae e Onagraceae) possuem espécies que constituem as
principais fontes de néctar para os beija-flores ao longo do ano. A média da concentragio
de agGcares e volume de néctar das flores ornitdfilas ¢ de 23.3% e 19.5%,
respectivamente. A mata de baixada em Caraguatatuba possui valores ligeiramente
maiores de concentragio de agucares no néctar que os encontrados nas de altitude, e esta
maior concentragio provavelmente esta sendo influenciada pela maior riqueza de espécies
de Bromeliaceae, que apresentam néctar mais concentrado. N&o foram encontradas
grandes diferencas de concentragiio e volume de néctar, entre as matas de baixada e de
altitude como o encontrado para outras regifes neotropicais. As diferengas na constitui¢do
do néctar sao associadas a importancia de Trochilinae e Phaethorninae na polinizagao das
flores nas comunidades de altitude e baixada, respectivamente. A “auséncia” de diferencas
na qualidade e quantidade de néctar pode estar relacionado a influéncia de Phaethorninae
nas trés comunidades aqui estudadas. Existe varios tipos florais entre as flores ornitofilas
das trés comunidades, porém a maioria possui flores tubulares, consequéncia de 60% das
flores ornitofilas pertencerem a Subclasse Asteridae. A vartedade no formato e no
tamanho da corola das flores omitofilas influencia nos locais de deposigao de polen no
corpo do beija-flor, sendo o polen da maioria das espécies colocado principalmente sobre
o bico do beija-flor, fato relacionado ao predominio de flores tubulares e a disposigdo das
anteras no interior do tubo. Em fun¢do de diferengas na frequéncia de visita as flores,
pelas espécies de beija-flores, foram definidos subconjuntos florais para cada comunidade
ornitofila. Na mata de baixada foram estabelecidos dois subconjuntos florais, um
associado a Ramphodon naevius e outro a Phaethornis ruber ¢ Thalurania glaucopis
fémea, ao passo que na mata de altitude foram definidos quatro subconjuntos florais, cada
um deles associado as espécies mais comuns de beija-flores nestas comunidades que sdo
Phaethornis eurynome, Leucochloris albicollis, Clytolaema rubricauda e Stephanoxis
lalandi. O maior subconjunto floral esta associado a K. naevius que domina os recursos na
mata de baixada e 0 menor subconjunto floral esta associado a C. rubricauda, que explora
os recursos florais ricos na mata de altitude. P. eurvnome e L. albicollis possuem grande

sobreposi¢io na utilizagdo do recurso floral, apesar de P. eurynome ser o polinizador
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exclusivo de varias espécies. Os setes beija-flores comuns as localidades estudadas
desempenhamn cinco fungdes na comunidade: generalista, territorial, rondas de alto ganho,
rondas de baixo ganho, parasita de territorio. As comunidades aqui estudadas podem ser
vistas como ricas em nimero de espécies ornitéfilas, mas nem tanto em beija-flores, em
especial nas duas comunidades montanhosas. Os Phaethorninae podem ser considerados
os principais polinizadores nestas comunidades, tendo participagdo em ca. de 80% da
polinizagdo das espécies ornitofilas, tanto na mata de baixada como na mata de altitude. A
sobreposigio na utilizagio de recurso pelos beija-flores Phaethorninae e Trochilinae pode
ser interessante para as plantas ornitofilas, uma vez que a auséncia de uma das espécies de

beija-flores poderia ser compensada pela outra.
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Abstract

This study brings an analysis of information concerning the relationships between a
group of ornitophilous flowers and hummingbirds, carried out at three rainforest sites in
the state of Sdo Paulo, the sites are Caraguatatuba, a coastal lowland rainforest, and two
highland rainforests: Cunha and Campos do Jorddo. The study has its main focus on
floristic composition, phenology, floral biology, and diversity of floral attributes of
ornitophilous native flowers. Additionally, this study assesses the composition, ocurrence
and behaviour of hummingbirds. The motivation for the gathering and study of such
comprehensive information is the improvement of knowledge on pollination by
hummingbirds and the complementation of otherwise fragmented data on flower-
hummingbird interactions in rainforests of southeastern Brazil. The number of native
species pollinated by hummingbirds found in the three communities is eighty two,
distributed in twenty four families and forty four genera. Few omitophilous species are
represented in each family or genera, except for Bromeliaceae that represents 30% of the
ornitophilous species. In this study, the greatest richness of species occurs in the highland
forests of Cunha, but there is evidence that lowland forests might have greater richness of
species, due to the presence of a large number of Bromeliaceae in these lowland areas.
The computation of the Jaccard index for these three sites shows similarity between the
highland communities of Cunha (Serra do Mar) and Campos do Jorddo (Serra da
Mantiqueira); furthermore, the similarity index shows that the highland sites differ in
floristic composition from the lowland site of Caraguatatuba (Serra do Mar). There 1s a
predominance of epiphyte habits among ornitophilous species; such tendency to
epiphytism is strongly encouraged by the richness of species of Bromeliaceae and
Generiaceae in this florestal formations. The sequential and continuous phenologic pattern
predominates for the ornitophilous community of the three sites, but the flowering patterns
of the species located at Serra do Mar are not subject to sazonality. In the Serra da
Mantiqueira the ornitophilous species seem to follow the climatic sazonality of the region.

In addition to Bromeliaceae, nine other families represent the main source of nectar for



hummingbirds along the vear; five families occur in coastal lowland sites (Costaceae,
Fabaceae, Heliconiaceae, Lobeliaceae, and Marcgraviaceae) and four families are found in
highland sites (Fabaceae, Lobeliaceae, Malvaceae, and Onagraceae) . The average sugar
concentration and volume of nectar for ornitophilous flowers is 23.3% and 19.5%,
respectively. The lowland rainforest of Caraguatatuba exhibits slightly larger
concentrations of sugar in the nectar than those measured for the highland forests. The
greater concentration is probably a consequence of greater richness of species of
Bromeliaceae which produce thicker nectar. The studies carried out so far do not show
any significant differences between the sugar concentration and volume of nectar of the
lowland and highland forests; in contrast to what has been reported for other neotropical
regions. Such difference can be linked to the importance of Trochilinae and Phaethorninae
as pollinators of highland and lowland flowers, respectively. This absence of qualitative
and quantitative differences in nectar can be related to the influence of Phaethorninae in
the three communities studied. There are several floral types among the ornitophilous
flowers of the three communities, the majority has tubular flowers, a consequence of 60%
of ornitophilous flowers belonging to the subclass Asteridae. The diversity of corola
shapes and sizes in ornitophilous flowers plays an important role in determining where
polen is deposited on the body of the pollinator. Most of the pollen is deposited on the bill
of the hummingbird; this fact is related to the predominance of tubular flowers and to the
position of the anters inside the tube. The definition of floral subgroups for each
ornitophilous community is a function of the frequency of wisits to flowers by
hummingbirds. Two floral subgroups have been established for the lowland forest, one is
associated to Ramphodon naevius, and the other is associated to Phaetornis ruber and the
female of Thalurania glaucopis; four floral subgroups have been defined for the highland
forests, each one is associated to hummingbirds regularly found in these forests sistes:
Phaethornis eurynome, Leucochloris albicollis, Clytolaema rubricauda, and Stephanoxis
lalandi. The largest floral subgroup is associated to R. naevius that dominates resources in
lowland sites and the smallest subgroup is linked to C. rubricauda that exploits rich floral
resources of highland sites. P. eurynome and L. aibicollis show a considerable overlapping

in their use of floral resources, even though P. eurynome is the exclusive pollinator of
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some species. The seven hummingbird species found in the studied sites perform five
functions in the community: generalist, territorial, low-reward traphiner, high-reward
trapliner, and territory parasite, The communities studied can be considered rich in number
of ornitophilous species, and moderately rich in hummingbirds, specially in the highland
communities. The Phaethorninae can be considered the main pollinator in theses
communities, having a participation of approximately 80% as pollinator of ornitophilous
flowers in both lowland and highland forests. The overlapping in resource use exhibited by
hummingbirds Phaethorninae and Trochilinae can be advantageous to flowers as it
translates in a redundancy of pollinators, that is, pollination is potentially guaranteed even

when one of them is absent.
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1. INTRODUCAOQ

Os estudos sobre biologia da polinizagdo, que tém como marco o trabalho de Sprengel
(1793 apud Grant & Grant, 1968) devido a acuidade de informagdes nele contidas,
passaram por diversas fases, caracterizadas por Baker (1983). Nas tltimas décadas, os
estudos avangaram e se diversificaram (q.v. Gottsberger, 1985, 1989, 1993, para maiores
informagdes sobre trabalhos na area), tendo se beneficiado da integragio de linhas de
pesquisa bem definidas, como fenologia (Gentry, 1974, Bawa, 1983; Newstrom et al.,
1994), comportamento de polinizadores (Hainsworth, 1973; Ewald & Williams, 1982;
Montgomerie, 1984; Temeles & Roberts, 1993), biologia da adaptagdo (Grant & Grant,
1965, Vogel, 1968, 1969a, b, 1990, Endress, 1994) e reproducio (Bawa et al., 1985a;
Gibbs, 1990; Oliveira et al., 1991; Gibbs & Bianchi, 1993).

Os estudos em biologia da polinizagdo tém, reconhecidamente, fornecido padrdes e
modelos para elucidar parte das questSes evolutivas e ecoldgicas em nivel de comunidades
(Heithaus, 1974, Wolf & Hainsworth, 1978; Bawa, 1990) tendo sido a interacdo, entre
flores e polinizadores, considerada um forte componente de integragio da biocenose
(Vogel & Westerkamp, 1991). Entre os estudos recentemente desenvolvidos, podem ser
citados os de Wolf et al. (1976) que relata a estrutura e organizagdo de um grupo de
polinizadores (beija-flores) e seu conjunto de flores, os de Bawa et al. (1985a, b) que
estabelecem a frequiéncia dos sistemas de polinizagdo e reprodugdo para uma area florestal
¢ o de Grant (1994) que analisa a influéncia de fatores historicos sobre a evolucdo da

ormitofilia.

O reconhecimento de atributos florais associados aos polinizadores, caracterizando as
sindromes de polinizacdo (cf. Faegri & van der Pijl, 1980), auxilia na previsio do modo de
polinizacdo de algumas espécies (apesar desta previsdo exigir cautela, q.v. Endress, 1994;
Buzato et al., 1994, M. Sazima et al,, 1994), facilitando o estudo de conjuntos florais e
seus polinizadores. Dentre as informagdes existentes sobre biologia da polinizagio em

comunidades, o sistema de polinizagdo (cf Bawa et al., 1985b) constituido por flores e



aves nectarivoras, em especial beija-flores, tem sido apropriado para fornecer informagdes
de consideravel abrangéncia e grau de sofisticagdo (Wolf & Hainsworth, 1978). Segundo
Stiles (1978a), as vantagens do estudo de flores e beija-flores, em nivel de comunidades,
sao devidas a menor riqueza de espécies neste tipo de comunidade, s flores serem
relativamente grandes e vistosas, bem como pelo fato do ambiente sensorial das aves ser

semelhante ao dos seres humanos.

A polinizagdo de flores por beija-flores foi pela primeira vez sugerida por Delpino no
final do século XIX, sendo posteriormente observada por Fritz Miiller no sul do Brasil
(Grant & Grant, 1968). Atualmente esta bem estabelecido que beija-flores sdo os
principais vertebrados polinizadores na regido neotropical (Grant, 1953; Janzen, 1975;
Bawa, 1990), existindo cerca de 320 espécies (Sick, 1985; Greenewalt, 1990). Nesta
regido, as flores polinizadas por essas aves sdo consideradas importantes componentes de
comunidades vegetais (Janzen, 1975; Snow & Snow, 1980), podendo constituir 10-15%

das espécies vegetais da comunidade (Feinsinger, 1983).

Os estudos sobre a interagdo entre flores e beija-flores concentram-se na América
Central e Andes e incluem temas como fenologia da floragdo e a sua influéncia na biologia
dos betja-flores, nichos alimentares de betja-flores ¢ suas relagdes evolutivas com flores
ornitofilas, e a organizagdo de suas comunidades (Wolf et al., 1976; Feinsinger, 1976,
Snow & Snow, 1980, Stiles, 1985; Arizmendi & Ornelas, 1990), sendo os beja-flores o

enfoque principal destes estudos.

Em relagdo aos aspectos florais, a ornitofilia foi comentada em “Vogelblumenstudien™
por Porsch (1924-1929, 1926-1933 apud Grant & Grant,1968), tendo sido estudada em
alguns grupos taxondmicos, com a finalidade de se evidenciar tendéncias evolutivas e
filogenéticas entre as espécies vegetais (McDade, 1992; Stein, 1992). Em nivel de
comunidades, o trabalho precursor e fundamentado em observagbes de campo foi
realizado por Grant & Grant (1968), o qual fornece informagses para a flora do oeste da

América do Norte, relatando a composigdo e distribuigio das espécies vegetais bem como



os atributos florais envolvidos na atragdo dos beija-flores e consequente polinizagdo das
flores. Recentemente, Grant (1994) analisa a evolugdo da interagdo entre flores e beija-
flores a partir de uma perspectiva historica, baseando-se em colonizagdo e
desenvolvimento de novas espécies vegetais no oeste da América do Norte, € sugere que
a gradacio na riqueza de espécies ormitdfilas em uma dada regido reflete estadios

evolutivos da flora.

No Brasil, os estudos sobre polinizagdo por beyja-flores, embora tenham sido iniciados
no século passado (Knuth, 1873 apud Gottsberger, 1972), sdo constituidos em sua
maioria por observagdes restritas a poucas espécies vegetais (p.e. M. Sazima, 1977
Sazima & Machado, 1983; Machado & Sazima, 1995; Sazima & Sazima, 1990, Franco &
Buzato, 1992, Aragjo et al, 1993). Estudos sobre o conmjunto de flores e beya-flores,
numa dada regido, foram feitos por Snow & Teixeira (1982) e Snow & Snow (1986),
porém em periodos curtos de trabalho de campo, o que prejudica as generalizagSes ai
contidas. Atualmente, este panorama esta sendo modificado com os estudos de Fischer
(1994), 1. Sazima et al. (1995a, b) e A.C. Aragjo (dados ndo publicados), que fornecem
informagdes mais detalhadas e abrangentes sobre a interagéo entre o conjunto de flores
disponiveis num dado ambiente, ao longo do ano, e o conjunto de beija-flores visitantes.
Estes ultimos estudos foram realizados na Mata Atlantica, formacdo florestal das mais
ameagadas € menos conhecidas (Prance & Campbeli, 1988), onde a necessidade ¢ a
urgéncia de estudos floristicos, faunisticos e ecologicos, tém sido enfatizados (Coimbra et
al., 1990, Joly et al, 1990), seja como fonte de conhecimento basico, ou em programas

de conservacao e manejo de recursos naturais.

Este estudo apresenta informagdes sobre o conjunto de flores ornitofilas e sua relagdo
com bejja-flores, em trés localidades de Mata Atlintica no estado de S&o Paulo. Os
principais aspectos abordados no estudo foram composigdo floristica, fenologia, biologia
floral e variedade de atributos florais das espécies nativas polinizadas por beya-flores.

Além disto, foram também observadas a composigdo e a ocorréncia de beija-flores, bem



como seu comportamento ao visitar as flores. Estas informacdes foram coletadas com os
seguintes objetivos:

1 - conhecer a distribuigdo das plantas polinizadas pelos beija-flores em serras e altitudes
distintas desta formacdo florestal (q.v. conteiido 3.1);

2 - estabelecer os padrdes fenologicos das espécies ornitofilas e a distribuicdo do recurso
floral para os beija-flores ao longo do ano (g.v. conteddo 3.2 ¢ 3.3);

3 - determinar especies equivalentes entre as floras ornitofilas das comunidades;

4 - evidenciar 0 mecanismo floral envolvido na polinizagdo (q.v. conteudo 3.4);

5 - conhecer, dentre as espécies de beija-flores, as que agem como principais
polinizadores;

6 - estabelecer subconjuntos florais , a partir da frequéncia de visita dos beija-flores (q.v.
contendo 3.5);

7- classificar os beija-flores quanto a sua fun¢do na comunidade de acordo com

Feinsinger & Colwell (1978).

A comparacdo das informagdes entre as trés comunidades procura indicar padrdes (e.g.
Feinsinger & Colwell, 1978; Arizmendi & Ornellas, 1990) para a interagiio entre flores e
beija-flores da Mata Atlantica no sudeste brasileiro, que possam ser confrontados aqueles

disponiveis em outras regides neotropicais.



2. MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de estudo

O trabalho de campo foi realizado em trés localidades da Mata Atlantica que abrange a
Serra do Mar ¢ a Serra da Mantiqueira no estado de Sdo Paulo: Caraguatatuba (23°35°8S,
45°20°W) no litoral norte, Cunha (23°10°S, 44°55'W) e Campos do Jordio (22°44°S,
45°35"W) em regides serranas (Fig. 1). A primeira localidade possui floresta perenifolia
pluvial costeira com arvores altas, ca. 40 m de altura, e se encontra situada em altitudes
que variam de 5 a 90 m. Durante o estudo, a pluviosidade anual média foi de 2.526 mm; a
estacdo mails seca, que ocorre entre os meses de maio a agosto, apresentou pluviosidade
mensal média de 100 mm. A temperatura anual média foi de 22.7°C, ocorrendo pouca

variagdo deste valor ao longo do ano, ndo existindo um inverno rigoroso (Fig. 2a).

A localidade de Cunha estd situada em altitudes entre 1.000 e 1.120 m ¢ sua cobertura
vegetal ¢ constituida de arvores medianas a altas que atingem ca. 25 m de altura,
apresentando elementos de floresta subcaducifolia tropical e subtropical. A exuberancia da
vegetagdo se assemelha a da mata de neblina, com muitas epifitas, musgos e samambaias
gigantes. A pluviosidade anual média foi de 2.120 mm, com esta¢dio umida de setembro a
margo (Fig. 2b). A intensa umidade desta localidade é muito aumentada pelo grande
namero de dias com longos periodos de neblina (obs. pess.). A temperatura anual média
foi de 16.1°C, porém esta temperatura varia amplamente (Fig 2b), sendo frequente o
registro de temperaturas abaixo de zero na madrugada e acima de 20°C durante o dia,
principalmente ao longe do inverno. Esta regidio apresenta um perfil climatico
intermediario entre as regides de Caraguatatuba e Campos do Jorddo, possuindo indices
de pluviosidade proximos aos de Caraguatatuba e de temperatura proximos aos de

Campos do Jordio.



A terceira localidade, Campos do Jordio, esta situada em altitudes entre 1.540 e 1.600m
e possui vegetagdo mista formada por arvores latifoliadas, subcaducifolias e floresta de
Araucaria. As araucarias sobressaem do dossel da mata, podendo atingir ca. 30 m de
altura, porém as demais espécies sio mais baixas, atingindo no maximo 20 m de altura. A
pluviosidade anual média foi de 1.401 mm, ocorrendo estagio seca bem definida (maio-
agosto) com pluviosidade mensal média de 42 mm (Fig. 2¢). Esta esta¢do coincide com o
inverno, quando as temperaturas constantemente caem abaixo de zero. A temperatura
anual média foi de 15.3°C (Fig. 2¢). Os baixos indices de precipitagio, associados a baixa
temperatura ao longo do ano, provavelmente mnfluenciam o aspecto da vegetagdo, que se
apresenta pouco densa quando comparada as demais localidades estudadas (obs. pess.).
Consideragdes gerais sobre vegetacdo, clima e topografia da regido sudeste sdo feitas por

Eiten (1970, 1992). Hueck (1972), Alonso (1977);, Nimer (1977) e Moreira & Camelier
(1977). *
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Figura 1: Localizagdo das trés areas de estudo, situadas nas Serras do Mar e da
Mantiqueira, S3o Paulo, sudeste do Brasil: Caraguatatuba (litoral norte), Cunha e Campos

do Jordio (regides serranas). Modificado de Suchantke (1982).
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Para cada area de estudo, foram feitas viagens periodicas entre 30 a 45 dias, com
duragdo de 3 a 5 dias no periodo de dezembro de 1991 a dezembro de 1993, e viagens
esporadicas no periodo de 1994 a meados de 1995. Trilhas foram usadas como transectos
da vegetacdo (ca. 4 km para cada area) e incluiram trés tipos de ambientes: fechados, de
interior de mata que possuem arvores altas e de dossel continuo (Fig. 3a); intermediarios,
entre o interior € borda de mata que s3o caracterizados por possuir arvores mais baixas e
de dossel descontinuo (Fig. 3b); e abertos, que sdo formados por clareiras e brejos de
vegetagdo herbacea (Fig. 3c). Apesar destas areas apresentarem graus variados de
mterferéncia hurmana, foram encontradas espécies polinizadas por beija-flores em todos os

ambientes (Fig. 4).

2.2 Composicio floristica e Fenologia

O registro da composigdo das espécies vegetais, que poderiam ser polinizadas por beija-
flores, foi feito a partir de atributos florais associados a ornitofilia {cf. Grant & Grant,
1968; Faegri e van der Pijl, 1980). As espécies ornitofilas oferecem vantagens para estudo,
principalmente em formacdes florestais densas, por apresentarem flores grandes e de
colorido vistoso que facilitam a localizagio e a observacio (Stiles, 1978a; Fig. 4) Neste
estudo, for estabelecido que a coleta de informagdes seria feita para as flores das especies
situadas até 10 m no estrato vertical, a fim de eliminar erros advindos da observagdo em

alturas superiores (Fig. 3).

Para a fenologia, durante cada visita, foi estimado o namero de especies ormtofilas em
flor ¢ para cada especie foi quantificado o niimero de botdes, flores e frutos em ramos
escolhidos aleatoriamente na planta, bem como o nimero total de flores por planta, a fim
de estabelecer os padrdes de floragio (cf Gentry, 1974; Newstrom et al, 1994). Além

disso, foi quantificado o niimero de individuos em flor por espécie, para estabelecer a
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propor¢do relativa de espécies floridas num dado periodo do ano (cf Fournier, 1974;
Stiles, 1985, Dafni, 1992; Kearns & Inouye, 1993). Estas informagdes indicam as
espécies vegetals mais importantes como recurso (fonte de néctar) para os beija-flores,

bem como a variagdo deste recurso ao longo do ano.

2.3 Biologia floral

Das flores polinizadas por beija-flores foram registrados “in situ” e fotografados,
atributos florais como posigdo, formato, dimensio e cor, visando a analise da variacio
morfologica, bem como seu habito (cf Arizmendi & Ornelas, 1990, I. Sazima et al,
1995b; Fig. 4). Amostras de flores foram conservadas em alcool 70% e, para algumas
espécies, a dimensdo foi registrada a partir deste material em laboratorio (cf Buzato &
Franco, 1992). A medida corresponde ao comprimento interno da corola, da base a

abertura (“effective length” cf. Wolf et al., 1976).

InformagOes sobre o periodo de antese (horario de abertura e duracéio das flores) foram
registradas, assim como a disponibilidade de polen e a receptividade do estigma (cf
Zesler, 1938, Datni, 1992). A viabilidade do polen foi determinada a partir de grios
corados por carmim acético (Radford et al., 1974). Estas informacdes sdo de fundamental
importancia para melhor caracterizar as espécies, em especial nas espécies polinizadas
tanto por beija-flores como por morcegos (cf Buzato et al, 1994; M. Sazima et al.,

1994).

O volume de néctar foi medido no periodo da manh3, com micro-seringa, em flores
ensacadas no dia anterior e a concentragdo de agticares foi avaliada com auxilio de um

refratdmetro manual (cf. Kraemer et al., 1993; I. Sazima et al., 1995a, b).

A partir da presen¢a ou auséncia de determinada espécie ornitofila em uma dada

localidade, a similaridade entre as floras ornitofilas das trés comunidades foi estimada
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usando o coeficiente de Jaccard (Dunn & Everitt, 1982). Com base no conhecimento da
fenologia, habito e atributos florais, foram estabelecidas comparagdes entre as espécies
ornitofilas das trés localidades, a fim de identificar a ocorréncia de espécies equivalentes

entre as floras (cf. Feinsinger & Colwell, 1978).

Exemplares das espécies ornitofilas foram herborizados para identificacio e estdo
depositados nos herbarios IBt, GG, K e UEC (Holmgren & Keuken, 1990), como material
testemunho. Identificagbes do material botinico foram feitas pela consulta a literatura

taxondmica e com auxilio de especialistas {cf. 1. Sazima et al., 1995a, b).

2.4 Beija-flores visitantes: composicido, ocorréncia e comportamento

O registro da composicio de espécies de beija-flores em cada localidade, bem como a
ocorréncia das especies mais comuns ao longo do ano, foi feito principalmente durante sua
visita as flores, porém outras atividades, como caga de insetos e manifestagdes territoriais
também foram utilizadas para este fim (cf. Grant & Grant, 1968; Sick, 1985; 1. Sazima et
al., 1995a,b). IdentificagSes dos beija-flores feitas no campo, documentadas em
fotografias e video, foram confirmadas através das descrigdes e ilustragdes em Grantsau

(1989).

O comportamento dos beija-flores durante as wvisitas as flores foi estudado por
observagio direta ou naturalistica (¢f. Lehner, 1979), a vista desarmada ou com auxilio de
binéculos, sendo complementada com documentagio fotografica e filmagem em video (cf.
Grant & Grant, 1968, 1. Sazima et al., 1995a,b). Durante as observacdes de visitas as
flores de uma dada espécie, foram registrados o modo do beija-flor explorar a flor ou a
inflorescéncia, o periodo, a duragdo e a frequéncia das visitas, bem como a permanéncia
ou ndo da ave nas proximidades da planta de alimentac¢do e as intera¢gdes com individuos
da mesma espécie ou de outras espécies de beija-flores (cf. Des Granges, 1978; Arizmendi

& Ornelas, 1990, Buzato et al, 1994; I Sazima et al, 1995a). Baseado nestas
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informagdes, foi verificado se a espécie age como polinizador habitual ou ocasional de
uma planta (cf Franco & Buzato, 1992; M. Sazima et al., 1994) e se é territorial no uso
do recurso ou age em linhas-de-captura, “trap-line” (Stiles, 1975; 1. Sazima et al., 1995a,
b). O dimorfismo sexual permitiu registrar diferencas no uso de flores por machos e

fémeas de algumas espécies (cf. Buzato et al., 1994; [ Sazima et al., 1995b).

Os atributos morfologicos dos beija-flores, como tamanho e curvatura do bico, foram
medidos a partir de espécimes depositados em museus (Museu de Historia Natural da
Unicamp, Museu de Zoologia da USP, Museu de Biologia Mello Leitio em Santa Tereza
- ES) e 2 medida da massa foi obtida a partir dos dados contidos nas etiquetas (cf I.
Sazima et al. 1995a, b). Esses atributos morfologicos e suas relagdes espaciais com
atributos florais (p.e. comprimento e curvatura da corola) foram analisados de modo
semelhante ao descrito por Snow & Snow (1986) e Stein (1992). Essas relagdes,
associadas as informagdes sobre comportamento durante visita a flores, permitiram
verificar a extensdo das categorias morfo-etologicas propostas por Feinsinger & Colwell

(1978), de modo semelhante ao feito em I. Sazima et al. (1995b).

Baseado na presenca ou auséncia de determinada espécie de beija-flor a uma dada
espécie de flor, foi registrada a frequéncia no uso de flores pelos beija-flores, sendo
estabelecidos os subconjuntos de flores para cada espécie de beija-flor (cf Stiles, 1985; L.

Sazima et al., 1995b).
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3. RESULTADOS E DISCUSSAQ

3.1 Composicio floristica

O numero de plantas nativas polinizadas por beija-flores, encontradas nas trés
comunidades estudadas, ¢ de oitenta e duas espécies, distribuidas em vinte e quatro
familias e quarenta e quatro géneros (Tab. 1). Algumas espécies, como Ruellia cf
brevifolia  (Acanthaceae), Vriesea philippocoburgii (Bromeliaceae), Schlumbergera
opuntioides  (Cactaceae), Sophronitis mantiqueirae ¢ Stenorrynchus lanceolatus
(Orchidaceae) foram consideradas como polinizadas por beija-flores, devido aos atributos
florais ou as informagdes disponiveis sobre a biologia da polinizagio (cf Catling, 1987,
Alves, 1989; Fischer, 1994; Rose & Barthlott, 1994; Machado & Sazima, 1995). Além
das espeécies nativas, os beija-flores visitam espécies ornitofilas introduzidas, como Canna
paniculata R.& P. (Cannaceae), Heliconia rostrata R. & P., H. of bihai (LYL, H cf

caribaea Lam. (Heliconiaceae) e Musa coccinea Andrews (Musaceae).

A composig¢do tloristica mostra que poucas espécies ornitéfilas estdo representadas em
cada familia ou género e que uma ou duas familias destacam-se devido ao grande numero
de espécies nelas contido (Tab. 1), Esta parece ser uma tendéncia encontrada para
conjuntos de flores polinizadas por beija-flores em outras comunidades neotropicais,
independente da sua composigio floristica (cf. Wolf et al., 1976 Snow & Snow, 1980;
Grant, 1994). Neste estudo, que envolve areas da Mata Atlantica no sudeste brastleiro,
Bromeliaceae representa 30% das espécies polinizadas por beija-flores, com oito géneros
e vinte € sete especies. Para o oeste da América do Norte, Scrophulariaceae parece ocupar
situagdo semelhante a Bromeliaceae, com oito géneros e setenta e cinco espécies,

representando 58% da flora ornitofila desta regido (cf Grant, 1994),



Tabela 1. Oitenta e duas espécies de flores nativas polinizadas por beija-flores,
encontradas nas trés localidades estudadas, Caraguatatuba e Cunha (Serra do Mar) e
Campos do Jorddo (Serra da Mantiqueira), situadas na Mata Atlantica, sudeste do Brasil.

Familias. Géneros ¢ Espécies® Familias, Géneros ¢ Espécies®
Acanthaceae Fabaceae
Justicia carnea Camptosema scarlatinum
Mendoncia veifoziana Collaea speciosa
Ruellia of. breviflora Dahistedtia pinnata
Ervthring speciosa
Alstroemeriaceae
Alstroemeria Imedora Gesneriaceae
Bomarea edulis Nematanthus fissus, N. fluminensis. N.. fornix. N. fritschii. N. gregarius,
N sericeus
Stnaningta allagophyia, 8. cooperi. S, douglasii
Amaryllidaceae
Hippeastrum aviflorum Heliconiaceae
Heliconia angusta, H. spathocireinata, H. velloziana
Asteraceae
Mutisia campartilata, M. of. coceinea. M. speciosa Lamiaceae
Salvia arenaria, 8. balaustina
Bigneniaceae
Friedericia speciosa
Pyrostegia venusta Lobeliaceac
Centropogon cornuins
Bombacaceae Lobelia fistulosa
Spirotheca passifloroides Siphocampylus of. betulaefolius, | 5. sulfureus,
5. westinianus
Bromelinceae Loranthaceac

Psittacanthus cf. dichrous
Aechmea distichantha, A nudicaulis, A. pectinata

Billbergia distackiia. B. pyramidalis Malvaceae

Canistrum cyathiforme. C. lindenii Abutilon regnellii, A. aff regnellii, A. rufinerve

Neoregelia joharnmnis

Nidularium angustibracteaium. N. hillbergioides, Marcgraviaceae

N. innocentii. N. marigoi. N. procerum Noranrea brasiliensis

Quesnelia arvensis, (. .marmorata

THlandsia gardneri. T. geminiflora. T. stricta Onagraceae

| 'resea altodasserrae. I7 ensiformis. t. flammea, Fuchsia regia

[T incurvata.l’ morremana, 1~ philippocoburgii,
V.o rodigasiana, Voscalaris, 17 sceprrum Orchidaceae
Sophromits manhigueirae

Buddlejaceae Stenorrynchus lanceolatus

Buddieja brasiliensis

Rubiaceae

Cactaceae Manetnia cordifolia, M. gracilis,. M. pubescens

Schlumbergera opzmuoides Psyehotria nuda, P. pubigera
Costacene Scrophuiariaceae

Costus spiralis Esterhazya campestris

Velloziella dracocephaloides

Ericaceae

Agarista dlelfolia Solanaceae

Cestrum corymbostm

* Exsicatas depositadas nos herbarios UEC. 1Bt k. G (¢f. Holmgren e Keuken, 1990).
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A riqueza de espécies de Bromeliaceae, nas trés areas estudadas, é inversamente
proporcional a altitude (Tabs. 2,3 e 4), sendo que a maior representatividade desta familia,
ca. de 50%, € encontrada na mata de baixada. Na regifio estuarina da Juréia, Sio Paulo,
Bromeliaceae representa 81% das espécies polinizadas por beija-flores (Fischer, 1994),
apesar de sua riqueza de espécies ser semelhante a4 encontrada em Caraguatatuba.
Portanto, a grande representatividade desta familia na Juréia reflete a aparente auséncia de

plantas ornitOfilas em outras familias vegetais.

No processo evolutivo da interagiio entre flores e beija-flores, estido envolvidos tanto
fatores historicos como ecologicos (cf. Grant, 1994). Aos fatores historicos poderiam ser
atribuidas as diferencas na composigdo floristica e riqueza de espécies nos grupos
taxonomicos entre as floras de diversas regides, como oeste dos EUA, América Central,
Andes e sudeste do Brasil (cf Wolf et al., 1976, Snow & Teixeira, 1982; Stiles, 1985;
Snow & Snow, 1986; 1. Sazima et al., 1995, b), e Grant & Grant (1967) consideram
também que fatores ecologicos locais poderiam promover a formagdo de novas espécies.
Além disso, a distribuigdo de poucas espécies polinizadas por beija-flores em cada género
ou familia, independente de sua area de ocorréncia, poderia estar relacionada ao
comportamento alimentar generalista destas aves (q.v. comportamento dos beija-flores),

constituindo um fator ecologico.

Dentre as comunidades estudadas, Cunha possui a maior riqueza de espécies polinizadas
por beija-flores, seguido de Caraguatatuba e Campos do Jorddo. A riqueza de espécies,
encontrada em areas da Serra do Mar, provavelmente sofre influéncias das condigdes
climaticas locais (Fig. 2a,b). O fator meteoroldgico ¢ reconhecido como influente na
determinagdo da alta incidéncia de espécies, muitas vezes endémicas, em areas com tais
caracteristicas (Eiten, 1992). Bromeliaceae representa um bom exemplo de endemismo na
Serra do Mar (Leme & Marigo, 1993) e, uma vez que a maior ocorréncia das espécies
desta familla € em areas de baixada (Tabs. 2,3), amostragens suplementares em

Caraguatatuba poderdo provocar inversio na riqueza de espécies entre as localidades
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Tabela 2 Trinta e quatro espécies de flores nativas polinizadas por beija-flores, encontradas em
Caraguatatuba, Serra do Mar.

Espécies Hibite da planta Cordaflor® Formate da flor® Local de deposigio de
polen no beija-tlor
Acanthaceae .
Justicia carnea herbédcea rosa tipo poela ve
Mendoncia velloziana liana vermelhaverde tubo b
Bromeliaceae
Aechmea distichantha cpifita violetasvermelha tubo bi
Aechmea nudicaulis epifita amarela/vermelha tubo b
Aechmea pectinata epifita cremesverde tube bi
Billhergia pyramidalis epifita vermetha/rosa tubo ve, fr
Neoregelia johannis epitita brancasverde tube bi
Nidularium billbergivides epifita branca/amarela tubo L
Nidularium innocentii cpifita branca;vermelha tubo bt
Nidularium procerum epifita violetasTosa tubo hi
Quesnelia arvensis epifita azul/rosa tubo bi
Quesnelia marmorata epifita azulrosa tubo bi
Tillandsia gardneri epifita rosa/Tosi tubo h
Tillandsia stricta epifita azulirosa tubo bi
Friesea flammea epitita branca/vermetha tubo vel
Frigsea incurvata cpifita amarela‘laranja tube Ve
Priesea philippocoburgii epifita amarela-vermetha tubo me, ga’
Vriesea rodigasiana cpifita branca amarela tube ve
Vriesea scalaris epitita amarela vermelha tubo ve©
Buddiejaceae
Buddieja brasiliensis herbacea amareia tubo b
Clostaceae
Ceostus spiraliz herbicea rosa/plrpura tubo fr
Fabaceae
Dahlstedtia pinnata arvoreta rosa tubo bl me
Erythrina speciosa arvoreta vermetha tubo bi, me
Gesnertaceae
Nematanthus fissus ¢ epifita vermelha tube bi
Nematanthus fuminensts ° epifita amarela tubo bi. me
Nematanthus fritschii ¢ epifita 1053 tubo bi, me
Heliconiaceae
Heliconia angusta herbacea brancasvermelha tube fr
Helicoma spathocircinaia herbicea amarela: larania tubo fr
Heliconia velloziana herbacea cremervermelha tubo fr
Lobeliaceae
Centropogon cornuis herbicea rosa tubo ve
Marcgraviaceae
Norantea brasiliensis © liana vermetha tipo pincel fr. ve. me, ga
Rubiaceae
Manettia gracilts liana vermetha tubo fir, me’
Psychotria nuda arvoreta amarela ptirpura tubo bi
Psychotria pubigera arvoreta creme verde tubo bif

4 Cor das bracteas ou de cilice apos barra { A. pectingfa apresenta algumas follhas avermelhadas na época da floragia, N. johannis

apresenta a ponta das folhas avermelhadas e.V. fluminensis apresenta manchas plrpura na face inferior das folhas.

® Sepundo Facgri & van der Piji (1980).
© Locais de deposigio do palen em partes do corpo dos visitantes, Abreviaghes: bi=hico. f=fronte. ga=garganta. me=mento, ve=vértice:

of. Grantsau {1988).
¢ Flores duram de 3-4 dias.
¢ A florisolada é aberta.

! Inferide a partir da morfologia das flores e befja-flores.



Tabela 3: Trinta e seis espécies de flores nativas polinizadas por beija-flores encontradas em

Cunha, Serra do Mar.

Fspécies Habito da planta Cor da flor* Formato da flor® Local de deposigio de
polen no beija-flor ©

Acanthaceae

Ruellia cf. breviflora herbicea vermelha tipo goela fr.bi®

Alstroemeriaceae

Bomarea edulis liana rosa tabo bi

Asteraceae

Mutisia campanulata liana vermetha tubo fr. me

Mutisia speciosa liana rosa tabo fr. me

Bignoniaceae

Friedericia speciosa liana vermelha tubo bi

Pyrostegia venusta liana laranja tubo ve. fr

Bombacaceae

Spirotheca passifioreides liana vermelha aberta fr, ve©

Bromeliaceae

Aechmea distichantha epifita violeta‘vermetha tubo bi

Billbergia distachia epifita verde/rosa tubo ve, ga

Canistrum lindenti epifita amarela rosa tubo bif

Nidularium angustibracteatum epifita aznd/vermelha tubo b

Nidularium of. viarigo epifita rosarvermeiha tiiho hif

Tillandsia geminiflora epifita rosaTosa tubo bi

Tillandsia stricta epifita azlrosa twbo bi

[ viesea aliodasserrae epitija amareia vermeiha iubo bi, fr. me’

I'riesea ensiformis epifita amarela vermelha tubo ve

Iriesea morreniana epifita amarela vermetha tubo ve

Buddlejaceae

Buddieja brasiliensis herbicea amarela tubo bi

Ericaceae

Agarista vleifolia arvoreta vermelha wbo pif

Fabaceae

Camptosema scarlatinum liana vermelha tipo estandarte bi. me

Collaea speciosd arbusto vermelha tipo estandarte bt me

Erythrina speciosa arvoreta vermetha tubo bi, me

Gesneriaceae

Nematanthus gregaring 4 epifita laranga tihao ni'

Nematanthus sericeus® epifita vermelha & laranja tibo hi

Sinningia cooperi 4 epifita vermelha tuha ve

Sinningia douglasii ¢ epifita rosa & parpura tubo fr, bi

Lamiaceae

Saivia balausting arbusto vermelha tipo goela fr

Lobeliaceae

Lobelia fistulosa herbicea rosa tubo ve

Siphocampylus cf. betulaefolius  herbicea vermelha tubo vel

Siphocampylus sulfireus® herbacea amareia tubo bi, fr

Siphocampylus weslinianus herbacea amarela & vermelha tubo ve

Loranthaceae

Psittacanthus cf. dichrous liana laranja tubo #f

Malvaceae

Abutilon regnellii® arvoreta rosa tipe campénula fr. bi. me. ga

Abutilon rufinerve arvoresta rosa ou amarela tipo campanula fr. bi. me, ga

Onagraceae

Fuchsia regia arbusto vermetha & violeta iuba bi, fr. me, ga

Rubiaceae

Manerttia cordifolia Hana vermelha tubo fr. me

® Cor das bracteas ou do calice apés barra,
* Segundo Facgri & van der Pijl {1980).
* Locais de deposigio do polen em partes do corpo dos visitantes. Abreviagdes: bi=bico. fr=fronte. ga=garganta, me=mento, ve=vértice:

of. Grantsau (1988).
4 Flores duram de 3.4 dias,

° Apresenta atributos intermedidrios entre as sindromes de omitofilia e quiropterofifia. sendo pelinizada tanto por beija-flores como por
morcegos (Buzato et al. 1994, Sazima ot al. 1994),

! mferide a paritr da morfologia das Hores e betja-flores.
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Tabela 4: Trinta e uma especies de flores nativas polinizadas por beija-flores encontradas, em
Campos do Jorddo, Serra da Mantiqueira.

Espécies Hibite da planta Cor da flor * Formato da flor® Local de deposigio de
polen no beija-flor
Alstroemeriaceae
Alstroemeria inodora herbacea laranja tubo me
Bomarea edufis tana rosa tubo b
Amaryllidaceae
Hippeasirum aviflorum herbacea vermelha & verde tubo il as
Asteraceae
Mutisia of. coccinea frana vermetha tubo . me
Mutisia speciosa Hana rosa tubo fr. me
Bromeliaceae
Aechmea distichantha epifita violeta/vermelha tuba bi
Aechmea nudicantlis epifita amarela/vermelha tube bt
Billbergia distachia epifita verde/rosa tubo ve.ga
Canistrum cvathiforme epifita amarela/vermetha tubo bi
Nidularium marigoi epifita rosa/vermeiha tubo bi
Tillandsia stricta epifita azal/rosa tubo bi
riesea scepirum epifita laranja/faranja wbo bi
Buddlejaceae
Buddleja brasiliensis herbacea amarela tubo by
Cactaceae
Schiumbergera cpunticides epifita purpura tubo vel
Hricaceae
Agarista oleifolia arvoreta vermelha tubo bif
Fabaceae
Camptosema scarlatinum [tana vermelha tipo estandarte bi, me
Collaea speciosa arbusto vermelha tipo estandarte bi, me
Gesneriaceae
Nematanthus forrix 4 epifita vermetha tubo hi
Sinningia allagophyla 4 herbacea laranja tubo bi
Sinningia douglasii ¢ epifita rosa & plrpura tubo fr,bi
Lamiaceae
Salvia arenaria arbusto vermetha tipe goela bi
Lobeliaceae
Siphocampylus silfiureus” herbacea amarela tubo b, fr
Siphocampylus westinianus herbacea amarela & vermetha tizbo ve
Malvaceae
Abutilon aff. regrellii® arvoreta 1083 tipo campanula fr. bi. me, ga
Onagraceae
Fuchsia regia arbusto vermetha & violeta tubo bi, fr, me, ga
Orchidaceae
Sophronitis mantigueirae epifita vermeiha tubo bif
Stenorrynchus lancectatus herbacea F05a tubo bif
Rabiaceae
AManettia pubescens liana vermetha tubo me. fr
Serophulariaceae
Esterhazya campestris arbusto laranja tubo ve
Velloziella dracocephaloides herbacea laranja tipo goela fr.ve'
Solanaceae
Cestrum corvmbosum arvoreta amarela tubo bi

¥ Cor das bracteas ou do cilice apos barra.

*Yegundo Faegri & van der Pijl (1980).

* Locais de deposigdo do polen em partes do corpo dos visitantes. Abreviagdes: as=asa. bi=bico, fl=flanco, fr-fronte,
ga=garganta, me=mento. ve=vértice: of. Grantsau (1988)).

¢ Flores duram de 3-4 dias.

© Apresenta atributos intermediarios entre as sindromes de ommitofilia e quiropterofilia. sendo potinizada tante por betja-flores
come per morcegos (Buzato et al. 1994, Sazima et al. 1994).

Mnferido a partir da morfologia tloral e dos betja-ilores.
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estudadas, passando Caraguatatuba a ter a maior riqueza de espécies ornitofilas, seguida

de Cunha e Campos do Jorddao (M.& I. Sazima, com. pess; obs. pess).

Das vinte € quatro familias representadas entre as espécies polinizadas por beija-flores, a
Classe Magnoliopsida contém cerca de 80% das familias. Quanto ao numero de espécies,
ha um equilibrio entre as duas classes, Magnoliopsida e Liliopsida, sendo que cerca de
60% das espécies polinizadas por beija-flores pertencem a dicotiledoneas e cerca de 40%
a monocotileddneas. Este equilibrio na distribuigdo das espécies apresenta influéncia da
riqueza de espécies de Bromeliaceae. Além disso, na mata de baixada estdo concentradas
as familias de monocotiledoneas pertencentes a subclasse Zingiberidae, que
caracteristicamente possuem representantes tipicamente ornitofilos em varias regides
tropicais (cf. Ippolito & Armstrong, 1993), sendo constantemente associados aos beija-

flores Phaethorninae, na regido neotropical (Stiles, 1981, Endress, 1994).

Pelos valores do indice de similaridade de Jaccard, entre as trés comunidades de flores
ornitofilas  (Caraguatatuba-Cunha: 0.090; Caraguatatuba-Campos do Jorddo: 0.063;
Cunha-Campos do Jorddo: 0.264), existe similaridade floristica entre as comunidades de
matas de altitude localizadas na Serra do Mar (Cunha) e Serra da Mantiqueira (Campos
do Jorddo) e ambas sdo bem diferentes da comunidade de flores na mata de baixada em
Caraguatatuba. As diferengas na composi¢io floristica apresentam influéncias historicas de
colonizacdo das areas pelas diferentes espécies. Por exemplo, a maioria das espécies de
Heliconia é restrita a areas de baixa altitude (cf Stiles, 1979; Berry & Kress, 1991), ao
passo que espécies de Fuchsia possuem distribui¢do restrita a matas de altitude (cf. Berry,

1982),

Dentre as plantas polinizadas por beija-flores, quatro espécies sido também polinizadas
por morcegos glossofagineos: Siphocampylus sulfureus, Lobeliaceae;, Abutilon regnellii,
A. aff regnellii e A. rufinerve, Malvaceae (Tabs. 2,3 e 4; e q.v. conteudo 3.4.7). Estas
espécies sdo encontradas em matas de altitude, onde foi registrado somente o morcego

Anoura caudifer como visitante floral (Buzato et al., 1994; M. Sazima et al., 1994, 1995).
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As plantas ornitofilas, nas comunidades estudadas, sdo constituidas por epifitas (42%),
herbaceas (21%), lianas (20%), arvoretas (11%) ou arbustos (6%). A tendéncia ao habito
epifita € herbaceo fo1 encontrada em outras comunidades de flores polinizadas por beija-
flores em formagdes florestais (Stiles, 1981, 1985; Snow & Snow, 1986, Arizmendi &
Ornelas, 1990). A variedade de habitos esta relacionada a riqueza de familias (Tabs. 2,3,4;
Fig. 4). Somente nas matas de altitude, representadas por 16 a 17 familias ornitofilas em
cada localidade (Tabs. 3 e 4), foi encontrado o habito arbustivo. Porém, Noranfea
brasiliensis (Marcgraviaceae), na mata de baixada, pode alterar o habito, de liana para
arbusto, dependendo das condigdes ambientais nas quais se desenvolve (I. Sazima et al.,

1993).

A tendéncia ao epifitismo ¢ fortemente influenciada pela riqueza de espécies de
Bromeliaceae e Gesnenaceae. As espécies de Bromeliaceae perfazem 30% dos 42% de
espécies de habito epifita. A reduciio no numero de espécies de Bromeliaceae, registrada
de Caraguatatuba para Campos do Jorddo, é acompanhada de uma diminuigio em ca.
50% no epifitismo. O habito epifita € uma tendéncia evolutiva nestas familias (Benzing,
1980; Wiehler, 1983) e, portanto, a diversidade de habitos entre comunidades de flores
polinizadas por belja-flores reflete tendéncias evolutivas relacionadas as familias que as
compdem {cf. Stiles, 1978b, 1985, para diferengas entre composicdo floristica e habito em

outra regidao neotropical).

A diversidade dos conjuntos de flores polinizadas por beija-flores, entre as comunidades
estudadas, ilustra bem a caracteristica de mosaico entre as floras que compdem a Mata
Atlantica e contribui para reforgar o consenso entre os pesquisadores de que esta ¢ uma
das regides de maior diversidade floristica do mundo (Mori et al, 1981, Prance &

Campbell, 1988; Leme & Marigo, 1993).
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3.2 Fenologia

As espécies polinizadas por beija-flores, nas trés comunidades estudadas, florescem por
poucos meses (p.e. Billbergia pyramidalis, Hippeastrum aviflorum), ou ao longo de todo
ano (p.e. Fuchsia regia ou Abutilon aff. regnellii), com picos de floragio que duram de
um a cinco meses ¢ meio (Figs. 5, 6 e 7). Relacionando a longevidade do periodo de
floragdo (Figs. 5, 6 e 7) com o numero de flores produzidas por planta (Tabs. 5,6 e 7),
foram encontrados trés dos padrbes de floragdo definidos por Gentry (1974), nas
comunidades ornitofilas estudadas. A maioria das espécies € classificada nos padroes de
floragéo do tipo continuo, “steady-state™ (p.e. Abutilon afl. regnelii e Salvia arenaria) ou
continuo modificado, “modified steady-state” (p.e. Friesea ensiformis e Hippeastrum
aviflorum). As Fabaceas Dahlsiedtia pinnata e Erythrina speciosa podem ser classificadas
no padrio de floragdo do tipo cornucopia. Algumas espécies, como Fuchsia regia e
Cestrum corymbosum, possuem mais flores por planta (Tab. 7) que o habitualmente
descrito para o tipo de floragdo continuo, porém excegdes aos critérios de classificacio
podem ser justificadas por estar sendo generalizada uma classificagio definida para
Bignoniaceae (Gentry, 1974). O padrio do tipo continuo parece ser comum em flores
polinizadas por vertebrados, nos neotropicos (¢f Wolf et al., 1976, Dobat & Peikert-
Holle, 1985, Stiles, 1978b, 1985) e foi ressaltado na descrigdo original como estando
associado a espécies polinizadas por animais com periodos de vida longo e que

estabelecem rotas alimentares, denominados “trapliners” por Janzen (1971).

Recentemente, uma nova classificaglio para os padroes fenologicos foi estabelecida por
Newstrom et al. (1994). De acordo com esta classificagio, a maioria das espécies
polinizada por beija-flores possue floragdo anual, que resulta em previsibilidade no periodo
de florada. Das espécies aqui estudadas, Cestrum corymbosum possue floragio sub-anual
e irregular e Fuchsia regia e Saivia balaustina possuem floragdo continua (Figs. 6 e 7).
As caracteristicas encontradas na fenologia das flores ornitofilas na América Central
indicam que o conjunto de flores polinizadas por Phaethorninae apresenta floragio

sequencial e continua ao longo do ano, ao passo que o conjunto de flores polinizadas por
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Tabela 5: Medidas de quatro atributos florais em vinte ¢ oito espécies de flores nativas
polinizadas por beija-flores encontradas, na localidade de Caraguatatuba, sudeste

brasileiro.
Espécies Flores por planta Comprimento Concentraciio de Volume de néctar °

por dia * da corola aguicares

{(Xmm * sd} (X% = sd) (Xl +sd)

Acanthaceae
Justicia camea © 1-5 349+ 1.1 (n=10) 21.5 2.7 (n=6} 17.6 (n=1}
Mendoncia velloziana * i-26 27.0+ 1.2 (n=3) 22.1 £ 3.0(p=10)
Bromeliaceae
Aechmea distichantha® 2-12 133 +0.8 (n=16) 22,9+ 0.7 (n=10) 0.2 3.9 (n=10)
Aechmea nudicaulis® I-6 12.3 £0.5 (a=10) 272 +£0.3 (n=10} 14.5 + 5.0 (p=10)
Aechmea pectinata® 2-10 248+ 1.0{n=11) 204 £ 1.9 (n=8) 236+ 57 (n=8)
Billbergia pyvramidalis © 1-5 383 % 1.7 (1=6) 33.3 +£3.2 (n=6) 41.8 £2.5 (n=5)
Neoregelia johrannis © 2-6 257 +0.7 (n=%) 442 £7.3 (n=6) 54.1 £9.2 (n=6)
Nidularium billbergioides © 1-7 296t 1.5 (n=5) 303+ 1.3 (n=3) 152430 (=3
Nidularium innocentii © 1-5 53.0+4.2 (n=8) 342 £ 8.0 (n=7) 11.5+4.1 (n=7)
Nidulgrium procerum® 14 487+ 1.8 {(n=7) 389 + 1001 {n=11) 25171 (n=I1)
Ouesnelia arversis® -8 206 £ 0.5 (n=3) 2224111 (n=2) 6.5 £ 0.7 (n=2)
Quesnelia marmorata © 1-6 251 207 (=T} 28.5 £ 0.8 {1r=6) 95+ 1.3 (n=4)
Tillandsia stricta’ 2.5 18.3 + 1.4 (n=T) 30.7 £0.7 (n=4) 34+1.1¢n=5)
Iriesea incurvata -2 41.6 £ 0.5 (n=3) 210 £4.9 (n=2) 3.0 (n=1)
Vriesea rodigasiana * 1-2 31.0 + 1.0 (n=2) 272 +0.8 (n=2) 12.5+ 0.5 (n=2)
Buddlejaceae
Buddleva brasiliensis ® 7-86 93106 m=10) 189 +£2.0 (n=6) 1.8+ 0.5 (n=13)
Costaceae
Costus spiralis © i-2 489+ 1.3 (n=10) 25.0 £ 8.0 (n=10) 347 £23.5 (n=10)
Fabaceae
Dahlstedtia pirmnata © 5-32 455 £ 0.8 (n=10) 20.7 £0.9 (n=8) 43.8 £ 10.1(n=8)
Erythrina speciosa® 10-46 39.9 £ 2.0 (=10} 377246 (n=10) 152+ 6.6 (n=10)
Gesneriaceae
Nematanthus fissus © 1-10 296 + 1.4 (n=10) 27.5 £2.8 (n=9) 9.6 4.9 (n=10)
Nematanthus fluminensis © 5 523 +2.6 (n=6) 20.6 £3.0 (n=3) 3.0 200 (n=3
Heliconiaceae
Heliconia angusta® 1-3 296+ 1.5 (n=8) 223421 (n=8) 36.1 + 8.7 (n=8)
Heliconia spathocircinata © 1-4 31.8 4+ 3.7 (n=%) 24.1+2.3 (5=5) 406 £ 1.5 (n=3}
Heliconia velloziana © £-3 3535217 =11 25.2 £3.4 (n=10} 453+ 13.6 (n=10)
Lobeliacaeae
Centropogon carnutns © I-15 39.8 £ 1.6 (n=1) 27.1 £ 3.2 (n=10) 263 £9.3 (n=10)
Marcgraviaceae
Norantea brasiliensis 100-500 23.8+2.2 (n=10) 12.6 £3.11 (n=40) 150.0 (=1}
Rubiaceae
Psychotria nuda © 40-50 190+ 3.4 (n=8) 18.0 % 3.0 (n=3) 2.1 +0.9 (n=6)
Psychotria pubigera ° 32-86 1194 1.3 (n=10) 25.5 £2.0 (=i 1) 42407 (n=11)

* Flores abertas num dado momento.

®Medidas feitas durante a manhd, em flores ensacadas ne dia anterior em pré-antese.

“ Flores polinizadas por Phacthorninae (X mm=41.4 £ 6.9, N %=284 £ 7.5, X u}=26.2 £ 13.2).

¢ Flores polinizadas por Trochilinae (X mm=18.8 + 7.8 X %=22.9 +6.4. X pl=34.3 £ 57.9, média desviada pelo
valor de volume de Norantea brasiliensis).

® Flores polinizadas por Phaethorninae e Trochilinae (N mm= 23 2 + 7.1, X %=24.7 + 3.5, X ul=15.3 + [2.9).
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Tabela 6: Medidas de quatro atributos florais em vinte e cinco espécies de flores nativas
polinizadas por beija-flores encontradas, na localidade de Cunha, sudeste brasileiro.

Espécies Flores por planta Comprimento Concentragic de Volume de néctar °

por dia ® da corola agtcares

{Xmm + sd) (X% % sd) (Xul & sd)

Acanthaceae
Ruellia cf. breviflora ° 1-8 i4.3 £ 0.8 (n=4) 22.2 £0.6 (n=0) 38+£1.2(n=6}
Alstroemeriaceae
Bomarea edulis ¢ 2-12 247+ 0.8 (n=10) 17.1 £0.7 (n=4) 44.5 + 6.3 (n=4)
Asteraceae
AMutisia campamnulara © 1-5 429+ 14 (n=10) 22.9£0.9 (n=10) 83+ 1.9(n=10)
Mutisia speciosa © 1-5 50.7 £ 2.6 (n=8) 2342 0.8 (n=8) 48+ 1.4 (n=8)
Bignoniaceae
Pyrostegia venusta® 8-92 504 + 18 (n=10) 253 + 1.5@m=10) 12.8%10.3 (n=10)
Bromeliaceae
Aechmea distichantha © 2.12 133+ 0.8 (n=10) 22.9 £ 6.7 (n=10) 6.2 £ 3.9 (n=10)
Billbergia distachia® 14 40.5 £ 3.9 (n=10) 26.5 £ 3.0 (n=10) 201 £ 11.0 (n=10)
Canistrum cyathiforme 4-16 397+ 1.1 (o= 32.4 + 4.2 (n=6) 2352 11.1(n=6)
Nidularium angustibracteatum © 1-3 432 £ 1.7 (n=7) 30.2+ 1.4 (n=2) 16.5 £ 8.5 (n=2)
Tillandsia stricta ° 2-5 183 % 1.4 (n=7) 30.7 £ 0.7 (=4} 34+1.1 (n=5)
Vriesea morreniarna® 1-2 50.0 (n=1) 17.0 (n=1) 1580 (n=1)
Buddiejaceae
Buddleya brasiliensis 7-86 93106 (n=10) 18.9 + 2.0 (n=6) 1.8 £0.5 (n=13)
Ericaceae
Agarista oleifolia d 6-72 0.1 £0.6 (n=8) 1.5 £ 2.2 (n=5) 2.9 0.8 (n=7)
Fabaceae
Camptosema scaviatinum 3-26 297 £ 1.0 {n=8) 25.1 £ 3.9 (n=6) 10.3 £ 3.0 (n=6)
Collaea speciosa ® 1-34 286 412 (m=10) 246 2.2 (n=8) 20,3+ 1.4 (n=8)
Erythrina speciosa ° 1646 59.9+20(m=10) 377446 (n=10)  152+6.6 (n=10)
Gesneriaceae
Sinmingia douglasii® 1-12 328+ 1.9 (n=10) 26.9% 1.2 (n=8) 6.3 +£24 (n=5)
Lamiaceae
Salvia balaustina * 1-1% 3664 16 (n=12) 22.5% 3.1 (n=12) 44+ 3.0(n=T)
Lobeliaceae
Lobelia fistulosa © 4-32 321 £ 1.2 (n=10) 16.2 £ 3.7 (n=10) 282 £ 13.5 (n=10)
Siphocampylus sulfurens © 1-16 251 2 L. In=10 14.2 8.9 (n=22) 11.5 % 3.9 (n=29)
Siphocampvlus westinianus © 1-3 314+ 1.3 (n=10) 20,0 £ 2.6 (n=10) 7.1 £ 84 (n=10)
Malvaceae
Abutilon vegnellii © [-15 327134 (n=4) 18.3 £ 1.3 (=5} 6.6 £7.3 {=3)
Abutilon rufinerve © 1-30 160+ 1.8 (m=7) 13.0 £3.5 (n=Y) 179+£11.3 (n=11)
Onagraceae
Fuchsia regia © 1-62 292431 (n~10) 159+ 1.7 {(n=10) 19.8 +4.6 (n=10)
Rubiaceae
Manetria cordifolia © 1-12 380+ 1.8 {n=4) 135 £ 3.8 (n=7) 7.1+ 38 (n=7)

? Flores abertas num dado momento.

¥ Medidas feitas durante a manhi, em flores ensacadas no dia anterior em pré-amiese.

° Flores polinizadas por Phacthorninae (X mm=436 £ 5.7, X %=21.7 £ 5.9: X ul=11.1 £ 4.6).
4 Flores polinizadas por Trochilinae (X mm=153 + 5.6; X %=20.0 +6.3: X pl=11.2 £ 16.6).
“ Flores polinizadas por Phaetherninae e Trochilinae (X mm=33.6 £ 11.3; X %=22.6 £ 6.5; X pl=14.6 + 6.3).
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Tabela 7: Medidas de quatro atributos florais em vinte e sete espécies de flores nativas
polinizadas por beija-flores encontradas, na localidade de Campos do Jorddo, sudeste

brasileiro.
Espécies Flores por planta Comprimento Concentragdo de Volume de néctar *
por dia * da corola aglicares
{Xmm * sd) (X% + sd) (Xul + sd)
Alstroemeriaceae

Alstroemeria inodora ©
Bomarea edulis ©
Amarvllidaceae
Hippeastrum aviflorum
Asteraceae

Mutisia speciosa ©
Bromeliaceae

Aechmea distichantha ©
Aechmea nudicaulis ®
Billbergia distachia®
Canistrum cyathiforme ®
Nidularinm marigoi ©
Tillandsia stricte *
Friesea sceptrum ©
Buddlejaceae

Buddleva brasiliensis®
Cactaceae
Schlumbergera opuntioides ©
Ericaceze

Agarista oleifolia °
Fabaceae

Camptosema scarlatinum ®
Collaea speciosa ©
Gesneriaceae

Nematanthus fornix®
Sinningia douglasii ®
Lamiaceae

Salvia arenaria *
Lobeliaceae

Siphocampyius suifirens ©
Siphocampylus westinianus ©
Malvaceae

Abutilon off. regnellii
Onagraceae

Fuchsia regia ©

Rubiaceae

Manettia pubescens *
Scrophulariaceae
Esterhazva campestris ©

d

Velloziella dracocephaloides ©

Solanaceae

i
Cestrum corvmbosum '

2-6
2-12

2-4

2-12
1-6
14

4-16
1-5
2-5
1-4

786
14

6-72

3-26
1-34

{-16

1-12

1-62

1-6

I-4
14

8-76

30.7 + 1.6 (n=10)
247 +0.8 (n=10)

793+ 7.5 (n=10)
507 £ 2.0 (n=8)
13.3 £0.8 (n=10)
12.3 0.5 (n=10)
40.5 + 39 (n=1)
39.7£ 1.1 (2=10)
43.7 £ 2.0 (n=8)
183+ 1.4 (n=7)
358 £0.8 (n=6)
93+0.6 (n=10)
36.3 £ 1.6 (n=4)
10.1 £0.6 (0=%)

297 + 1.0 (n=8)
28.6 £1.2 (n=10)

29.6 £ 2.3 (n=5}
3282 1.9 (n=10)

13.7+ 1.2 {n=10)

25.1 £ 1.1(n=10)
314+ 1.3 (n=10)

342 22 (n=10)
292 £3.1 (n=10)
42,9 £ 1.2 (n=10)

29.6 + 2.3 (n=3)
51.6 £ 2.4 (n=3)

14.8 + 0.6 (n=10}

18.1 £2.1 (n=5}
17.1 £0.7 (n=4)

14.4 £1.1 (n=9)
234 £0.8 (1=8)
22.9 £0.7 (n=10)
27.2 0.5 (n=10)
26.5 £3.0 (n=10)
32.4 £4.2 (n=6)
295 + 1.3 (n=3)
30.7£0.7 (n=4)
203 + 1.7 {n=4d)
18.9 + 2.0 (n=6)
38.5 + 9.2 (n=3)
11,54 2.2 (n=5)

25.1 £3.9 (n=6)
24.6 2.2 (n=8)

2192 1.2 (n=4)
26.94 1.2 (n=8)

200 2 1.4 (n=9)

14.2 £ 8.9 (n=22)
20.0 £2.6 (n=10)

16.6 + 7.3 (=5)
159+ 1.7 (n=10)
252 + 1.0 (n=6)

14.3+ 2.1 (n=4)
11.0% 3.0 (n=2)

140122 1 (n=10)

10.3 £ 2.4 (n=6)
44,5 +6.3 (n=4)

96.8 £32.3 (n=7)
48 +£1.4 (n=8)
6.2 +3.9 (n=10)
14.5 £ 5.0 (n=10)
201 £ 11.0 (n=1)
235+ 11 Hn=6)
16.6 £4.6 (n=3)
34411 (n=5)
37.0 3.6 (n=3)
1.8 £0.5 (n=13)
36.0 £ 28.9 (n=3)
29108 (n=7)

10.3 + 3.0 (n=6)
203+ 1.4 (n=8)

JO£0.8 (n=4)
6.3 2.4 (n=5)

48+£2.1 (n=9)

11.5 4 3.9 (n=29)
17.1 £8.4 (n=10)

18.3 £1.3 (n=5)
19.8 + 4.6 (n=10)
262+ 11.3 (n=4)

11.2 3.9 (n=4)
55.0 0.5 (n=2)

5.5+ 1.4 (n=10)

* Flores abertas num dado momento.

" Medidas feitas durante a manhd, em flores ensacadas no dia anterior em pre-antese.

¢ Flores polinizadas por Phacthorninae (X mm=41.0 £ 7.0: X %=24.4 + 9.4; X ni=32.7 + 19.3).

4 Flores polinizadas por Trochilinae (X mm=24.6 + 22.8. ¥ %=18.9 + 6.4; X nl=22 8 £ 33.3, média desviada pelos
valores de Hippeastrum aviflorum).

® Flores pelinizadas por Phaethorninae e Trochilinae (X mm=30.9 £9.6; X %=22.1 £3.1; X pl=14.9 + 8.5).

EE———
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Trochilinae apresenta floracio desordenada e sobreposta, resultante da diversidade nos
padrdes de floragdo (Stiles, 1978b;, Newstrom et al., 1994). Esta tendéncia de divergéncia
nos padrdes de floragdo, entre o conjunto de flores polinizadas por Phaethorninae e por
Trochilinae, ndo foi registrada nas comunidades aqui estudadas. Porém, a domindncia de

Ramphodon naevius (Phaethorninae) na mata de baixada e a sobreposi¢do na utilizagiio
de recursos entre o Phaethorninae Phaethornis eurynome e o Trochilinae Leucochloris
albicollis, nas matas de altitude (Tabs. 9 e 10, Figs. 24 e 26), podem estar obscurecendo

essa suposta tendéncia no presente estudo.

Nas localidades situadas na Serra do Mar (Caraguatatuba e Cunha), ndo ocorre
sazonalidade no padrdo de floragdo das espécies polinizadas por beija-flores. Essas plantas
possuem picos de floragdo dispostos em seqiiéncia ao longo do ano, florescendo metade
delas na estagdo chuvosa, novembro-abril, € a outra metade na estagfio seca, maio-outubro
(Figs. 5,6 e 8a, b) . Este padrdo provavelmente ¢ influenciado pelo regime de chuvas na
Serra do Mar (Fig. 2a,b) e difere dos encontrados em outras regides neotropicais, que
indicam a esta¢d0 seca e/ou inicio e meados da estagdo chuvosa como as principais épocas
em que ocorrem picos de florada das espécies polinizadas por beija-flores (Des Granges,

1978; Stiles, 1978b; Wolf. et al. 1976).

Os periodos de floragdo das espécies ornitdfilas na Serra da Mantiqueira (Campos do
Jorddo) parecem refletir a sazonalidade climatica da regido (Fig. 2c¢), havendo
deslocamento nos picos de floragio e florescimento de ca. 70% das espécies polinizadas
por beija-flores para a estagdo chuvosa (Fig. 7 e 8¢). Esta téndencia assemelha-se a
encontrada por Wolf et al. (1976) para o conjunto de flores polinizadas por beija-flores em

floresta estacional na Ameérica Central,

Stiles (1985) comprova que os picos de floragdo de algumas espécies vegetais estdo
relacionados a reprodugfio ¢ muda de seus principais beija-flores polinizadores. Na
comumdade de Campos do Jordao, dois beija-flores comuns e residentes, Phaethornis

eurynome (Phaethorninae) e Stephanoxis lalandi (Trochilinae), nidificam durante o inicio



No ESPECIES EM FLOR

L : 200
20 g . 190
19 - o 180
18 » - 170
174 o . - 160
18 - : 150
15 - . 140
14 .1 130
13 - . - 120
12 - 110
1 - 100
R . - 90
S - 80
8 1 - 70
7] - 60
6 - - 50
54| - 40
a1 e - 30
31 shpvsl 1 - 20
24h0 ) o i 10
L 1 P 'é ; 0
o 1+ ' v A
M F
300
20 - 280
19
18 . - 260
17 /o k240
}g: - / * 220
14 | I 200
}gj — - . 180
11 - . e 160
- P . - 140
o7 * : 120
8 .
7 - - 100
6 - 80
5 N —
4 - 80
3 - - 40
2 - - 20
1 i} ey - L - D
0 - r £ ! i ! T f
M J g A D J F M A
20 T —-e e 200
19 - 190
18 180
17 - o 170
16 - 160
15 - .- - 150
14 - [ 3 » . - 140
13 130
12| e . _ 120
114 — | j 110
10 - .»_\ _ s | 100
g - e — - og
8 F { i 80
7 70
6 1 60
5 | i} - 50
a- - 40
3- - 30
2- - 20
1 - 10
0 4 1 ] F e :’J“‘ A L 0
M 4 J A 8 O N DO J F M A

MESES
* No ESPECIES EM FLOR_IiNe INDIVIDUOS EM FLOR |

30

HO14 W3 SONQIAIONI oN



31

da estagdo chuvosa, de outubro a novembro (Bokermann, 1978; 1. Sazima et al., 1995b),
quando o numero de individuos em flor aumenta na comunidade (Fig. 8¢). Além disso, foi
observado que duas espécies de beija-flores, Leucochloris albicollis e Clytolaema
rubricaudey, estdo praticamente ausentes na area durante a estagio seca (I. Sazima et al |

1995b), coincidindo com o periodo de escassez de recurso, quando ha poucos individuos

vegetais e flor e em pico de floragdo, na comunidade (Fig. 7 e 8c).

Apos geadas fortes, seguidas de seca prolongada na localidade de Campos do Jordio,
no final de 1994 (Fig. 2¢), ca. de 25% das espécies ornitofilas murcharam e deixaram de
florescer, as vezes perdendo toda a parte aérea (p.e. Abutilon aff. regnelii, Fuchsia regia,
Nematanthius fornix, Salvia arenaria e Viiesea sceptrum). Algumas destas espécies sio
importantes como fonte de néctar para os beija-flores (Tab. 5) e esta queda acentuada, no
numero de flores num periodo caracterizado por escassez de recursos (Fig. 7 e 8), causou
um declinio de 50-60% nas visitas dos beija-flores as flores, indicando diminuigdo no
numero destas aves na regido (I. Sazima et al., 1995b). Fuchsia foi a primeira a recuperar-
se totalmente, florescendo em novembro, seguida por Abutilon e Nematanthus em
dezembro. Stiles (1978b) descreve fato semelhante para o conjunto de flores polinizadas
por betja-flores, reconhecendo que o efeito de fendmenos climaticos pode estender-se ao
longo de uma estagdo e influenciar a comunidade por alguns periodos seguintes (cf,
Magnusson, 1990; Endress, 1994). Os efeitos causados por fatores climaticos adversos
sdo mais evidentes em espécies herbaceas e lianas (Heideman, 1989), habitos com grande

representatividade entre as espécies ornitofilas nas comunidades estudadas (Tabs, 2,3 e 4).

Apesar de ser reconhecido que a fenologia sofre influéncia de condigdes climaticas,
alguns padrdes fenologicos sdo decorrentes de fatores internos determinados
geneticamente (cf Kochmer & Handel, 1986). Espécies como Billbergia distachia,
Buddleja brasiliensis ou Fuchsia regia, distribuidas em regides de caracteristicas
climaticas diversas como as Serras do Mar e da Mantiqueira (Fig. 2b,c), possuem padroes
fenologicos semelhantes (Figs. 6 e 7), aparentemente desvinculados das condigdes

climaticas locais.
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Apesar de ocorrer variagdo na fenologia da floragdo das espécies ornitofilas, entre as
Serras do Mar e da Mantiqueira, predomina o padrdo fenologico sequencial e continuo, o
que significa recurso floral ao longo do ano para as espécies de beija-flores residentes,

tanto Phaethorninae como Trochilinae.

3.3 Recursos florais

Dentre as plantas polinizadas por beija-flores, nas comunidades estudadas, Bromeliaceae
representa a principal fonte de néctar, tanto pela sua riqueza de espécies e floragdo
sequencial ao longo do ano (Tabs. 2, 3, 4 e Figs. 5, 6, 7), como por seu volume e
concentragdo de néctar (Tabs. 3, 6 ¢ 7). A importincia desta familia como recurso para os
beija-flores tem sido registrada para outras areas de Mata Atlantica (Snow & Teixeira,
1982; Snow & Snow, 1986, Fischer, 1994; Araujo et al., 1993), tendo Stiles (1985)

comentado sobre sua importdncia para Phaethorninae em Costa Rica.

Além de Bromeliaceae, na mata de baixada em Caraguatatuba, oito espécies ornitofilas,
distribuidas nas familias Costaceae, Fabaceae, Helicomaceae, Lobeliaceae ¢
Marcgraviaceae, constituem as principais fontes de néctar para os beija-flores (Tab. 5).
Fabaceae, Lobeliaceac e Marcgraviaceae possuem grande quantidade de flores por planta
(Tab. 5) e seus individuos estdo geralmente agregados (q.v. Fig. 4 para Centropogon
corrutus). A distribui¢do agregada de individuos concentra a fonte de néctar, promovendo
territorialidade entre os beija-flores visitantes. Norantea brasiliensis € a espécie que
oferece néctar & maior variedade de aves, na mata recebendo visitas de cinco espécies de
beija-flores e dez espécies de Passeriformes (q.v. conteido 3.4.6; 1. Sazima et al., 1993).
Apesar de possuir menor riqueza de espécies que Bromeliaceae, as Heliconiaceae
representam importante recurso para os beija-flores. A sua floragdo longa, sequencial e
com pouca sobreposi¢io entre as espécies, promove um padrdo de floragdo continuo (Fig.

5), além destas plantas oferecerem muito néctar, rico em agucares {Tab. 5). Stiles (1975}
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relata que algumas espécies de heliconidceas, com distribuigdo agregada, poderiam suprir
a energia diaria dos bejja-flores, devido as caracteristicas na producio e na qualidade do

néctar.

Na amostragem do numero de espécies e individuos em flor, foi registrada uma
distribuigao bimodal dos recursos ao longo do ano na mata de baixada. Os meses de
setembro e outubro (final de inverno) representam a época em que ocorre reduciio nos
recursos florais (Fig. 8a), sendo Heliconia velloziana a principal fonte de néctar para os
beija-flores durante este periodo (Fig. 5 e 14a). O aumento no nimero de individuos em
flor, durante os meses de margo a abnl, ¢ resultado da grande populacio de Nidularium

innocentii em floragdo (Fig. 4a).

Nas matas de altitude, Fabaceae, Lobeliaceae, Malvaceae e Onagraceae constituem as
principais fontes de néctar para os beija-flores. Fuchsia regia floresce ao longo do ano
todo (Fig. 6 e 7), sendo visitada por todas as espécies estudadas de bejja-flores (Tab. 9).
Siphocampylus sulfureus, Abutilon regnelii, A. aff regnelii e A. rufinerve constituem
recurso importante tanto para os beija-flores como para morcegos (Figs. 21 e 23; M.
Sazima et al., 1994, Buzato et al, 1994). Em especial, Salvia arenaria (Lamiaceae)
representa importante recurso, ao longo do ano, para o Trochilinae Stepharnoxis lalandi

(Fig. 16), em Campos do Jordédo.

A distribuigio de recursos em Cunha também ¢ bimodal, apesar de menos acentuada que
em Caraguatatuba, ¢ o aumento no numero de individuos em flor entre julho e agosto ¢
devido a florag&o da populagdo de Abutilon rufinerve, muito grande nesta area (Figs. 8b,
22 e 23). Entre julho e agosto, ¢ comum ser encontrado grande numero de individuos de
Clytolaema rubricauda em Cunha e quase auséncia desta espécie de beija-flor em Campos
do Jorddo. Esta dltima localidade possui, durante julho e agosto, menor quantidade de
recurso disponivel (Fig. 8c) e aparente diminui¢&o na populagio de beija-flores (1. Sazima
et al,, 1995b; q.v. Inouye et al., 1991, para variagdo na quantidade de beija-flores devido a

variagio na quantidade de recurso floral). O aumento acentuado de individuos em flor
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durante setembro, em Campos do Jorddo, ¢ provocado pela floragdo de Billbergia
distachia, que representa importante recurso para os beija-flores apos 0s meses secos de
inverno (Fig. 2¢, 8c e 10). Nesta localidade ndo foi registrada distribui¢io bimodal do
recurso, estando © maior niimero de individuos em flor concentrado no verdo (Figs. 7 e

8c), época em que varias espécies de beija-flores sdo facilmente avistadas na area.

Nas trés localidades estudadas, a maioria das espécies ornitofilas apresenta distribuigdo
pouco agregada, com poucas flores por planta e quantidades de néctar inferiores a 20 pl
por flor (Tabs. 5,6,7 e Fig. 9). Tais caracteristicas parecem representar o padrdo para a
maioria das espé€cies polinizadas por beija-flores na Mata Atlantica (Fischer, 1994; [
Sazima et al. 19954, b), promovendo visitas em linhas-de-captura (Stiles, 1975, Feinsinger

& Colwell, 1978 I. Sazima et al., 1995a, b).

A meédia da concentragio de agucares no néctar das flores polinizadas por beija-flores,
nas trés comunidades estudadas, ¢ de 23,3% =+ 6.9 (Tabs. 5,6 e 7), ndo havendo diferengas
entre as trés localidades. Este valor é semelhante aos valores registrados para outros
conjuntos de flores polinizadas por beija-flores em comunidades neotropicais (Snow &
Snow, 1980,1986; Anzmendi & Ornelas, 1990) Espécies de Bromeliaceae, polinizadas
por beija-flores, possuem concentragdo de aglcares no néctar ligeiramente superior a
meédia de concentragdo de agucares de flores de outras familias (Tabs. 5,6 ¢ 7, Bernardello
et al, 1991; I. Sazima et al, 1995b). Fato semelhante foi registrado para espécies de
Bromeliaceae polinizadas por morcegos, podendo a concentragdo de aguicares acima da

média de outras familias ser uma tendéncia das bromélias (M. Sazima et al., 1995).

A média do volume de néctar d;s flores polinizadas por beija-flores, nas trés
comunidades estudadas, € de 19,5 ul+22 0 (Tabs. 5,6 e 7). A relagio entre comprimento
da corola e volume de néctar ndo estd tdo clara como a encontrada por Arizmendi &
Ormelas (1990). Flores de corola pequena produzem sempre pouco néctar, porém flores
de corola longa podem produzir tanto muito, como pouco néctar (Fig. 9), ndo havendo

sempre uma correlaco estatisticamente significativa entre estas duas variaveis. Flores de
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corola longa e baixa produgdo de néctar, é encontrada nas flores de Asteraceae e
Gesneriaceae, refletindo aparentemente uma tendéncia evolutiva nestas familias. Por outro
lado, flor de corola longa e grande volume de néctar € caracteristica para Hippeastrum
(Tabs. 5,6 e 7, Piratelli, 1992; 1. Sazima et al, 1995b) Aparentemente, a largura da
abertura da corola poderia ser outro fator analisado em relagio a produgdo de néctar. O
fato das flores de Asteraceae estarem reunidas em capitulo aumenta a quantidade de

recurso disponivel aos beija-flores em um dado momento.

A andlise do volume e da concentragio do néctar, dos subconjuntos florais
exclusivamente polinizados por Phaethorninae e Trochilinae (Tabs. 5,6 e 7), indica que as
flores polinizadas por Phaethorninae possuem maior volume e concentragdo de agucares
no néctar que as polinizadas por Trochilinae, sendo mais acentuada a diferenga em relagio

ao volume que a concentragdo de agucares.

Stiles & Freeman (1993) comentam que o volume e a concentracio de aglcares, no
néctar das flores polinizadas por beija-flores, sdo maiores em matas de baixada que de
altitude, refletindo 0 maior niimero de espécies vegetais polinizadas por Phaethorninae em
baixas altitudes, coincidindo também com a maior riqueza de espécies destes beija-flores
nas areas baixas. A mata de baixada de Caraguatatuba possui valores ligeiramente maiores
de concentrag@o de agucares no néctar que os encontrados nas de altitude, e esta maior
concentragdo provavelmente esta sendo influenciada pela maior riqueza de espécies de
Bromeliaceae, que apresentam néctar mais concentrado. Em relagfio ao volume de néctar,
existe muita semelhanga nos valores encontrados para as flores polinizadas por
Phaethorninae nas trés localidades. Portanto, no presente estudo ndo foram encontradas as
diferencas de concentragio e volume de néctar, entre matas de baixada e de altitude,
sugeridas por Stiles & Freeman (1993). A diferenca entre o presente estudo e os dados de
Stiles & Freeman (1993) pode ser devida a importante influéncia de Phaethorninae nas trés

comunidades aqui estudadas (q.v. conteiido 3.5).
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Com base nas diferencas encontradas na constitui¢io e producgio de néctar entre as
flores polinizadas por Phaethorninae e Trochilinae, Stiles & Freeman (1993) sugerem ser
possivel inferir © tipo de betja-flor polinizador para cada espécie de flor, numa dada
comunidade. O presente estudo demonstra que ¢ necessario cautela para tal generalizagio,
uma vez que a maioria das flores em mata de altitude é polinizada tanto por Trochilinae
como Phaethorninae, e somente nos casos em que as flores sdo polinizadas exclusivamente
por um dos dois grupos de beija-flores podera eventualmente ocorrer a tendéncia descrita

por Stiles & Freeman (1993).

3.4 Morfologia floral e Biologia da polinizacio

A morfologia floral (cf. Faegri & van der Pijl, 1980) das flores polinizadas pelos beija-
flores, nas trés localidades de estudo, varia de corola aberta até tubo longo, incluindo
formas como as do tipo estandarte e goela (Tabs. 2, 3, 4; Figs. 11, 15 e 18). Flores
tubulares e de coloragio vermetha ou rosea predominam, como ja registrado para flores
polinizadas por beija-flores em outras comunidades neotropicais (Wolf et al., 1976; Stiles,
1981, Vogel, 1990), sendo estas caracteristicas consideradas como habituais para esta
sindrome (cf. Faegri & van der Pijl, 1980). Flores que nfio possuem coloragio vermelha
ou rosea ocorrem especialmente nos extremos inferior e superior do comprimento de
corola (Baumberger, 1987), podendo ser exemplificadas, neste estudo, por Buddleja
brasiliensis e Nematanthus fluminensis (Figs. 17 e 29). Porém, foram encontradas
algumas espécies com flores amarelas, na média de comprimento de tubo da corola (Fig.
13). A maior variedade de tipos florais é encontrada nas matas de altitude e coincide com
a maior riqueza de familias nestas localidades (Tabs 2,3,4). O predominio do vermelho em
flores ornitéfilas tem sido visto, paradoxalmente, como uma cor criptica, desencorajando
visitas de insetos que poderiam agir como pilhadores (sensu Inouye, 1980; cf Endress,
1994). Beija-flores ndo demonstram preferéncia inata pela coloragio vermelha (Bené,

1941 apud Endress, 1994), porém aprendem a associar esta cor com as fontes de
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alimento, fato que poderia favorecer a reten¢do da imagem de procura de fontes

alimentares (cf. AraGjo et al. 1993).

A analise morfologica das flores em relagio a composigdo floristica mostra que, dentre
as dezoito familias pertencentes a dicotiledoneas (Classe Magnoliopsida), dez familias
tazem parte da Subclasse Asteridae, a qual representa ca. de 60% das flores polinizadas
por beija-flores. Esta Subclasse ¢ caracterizada por possuir flores tubulares (cf. Cronquist,
1988), determinande o tipo de corola no conjunto de flores polinizadas por beija-flores.
Dentre as seis familias de monocotiledoneas (Classe Liliopsida), trés delas pertencem a
Subclasse Zingiberidae (Bromeliaceae, Costaceae e Heliconiaceae), que também possui
flores marcadamente tubulares (Benzing, 1980, Cronquist, 1988; Berry & Kress, 1991,
Endress, 1994).

As flores polinizadas pelos beija-flores estdo, em sua maioria, reunidas em
inflorescéncias (q.v. Grant & Grant, 1968; Westerkamp, 1990, para outra enfoque), porém
sua arquitetura € diferente das inflorescéncias com flores polinizadas por aves que pousam
(Endress, 1994; 1. Sazima et al., 1993), além do fato de poucas flores abrirem por dia nas
inflorescéncias polinizadas por beija-flores (Tabs. 56,7 ¢ Figs. 11, 14 e 16). A
distribuigdo de flores em inflorescéncias esta relacionada ao tipo de arranjo floral de cada
taxon, sendo que Asteraceae, Bromeliaceae, Costaceae, Heliconiaceae e Marcgraviaceae
possuem flores sempre reunidas em inflorescéncias (cf  Cronquist, 1981),

independentemente de seus agentes polinizadores.

O comprimento médio do tubo da corola, nas trés comunidades estudadas, ¢ de 30.1
mm (Tabs 5,6 e 7), valor proximo dos encontrados em flores ornitofilas de outras
comunidades neotropicais ( Snow & Snow, 1980; Arizmendi & Ornelas, 1990, Kraemer et
al., 1993), sendo que o conjunto de flores polinizadas exclusivamente por Phaethorninae
possui o comprimento médio da corola muito acima do valor médio do tubo da corola das
flores polinizadas exclusivamente por Trochilinae. Flores de tubo curto possuem pouco

volume de néctar (Fig. 9), provavelmente desmotivando as visitas de beija-flores de
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grande porte € bico longo, como os Phaethorninae, que realizam visitas as flores em

rondas de alto ganho energético (Feinsinger & Colwell, 1978).

Os valores meédios do comprimento do tubo da corola dos subconjuntos florais
polinizados tanto por Phaethorninae como por Trochilinae, em cada localidade de estudo,
estdo proximos dos valores médios da comunidade como um todo, fato que facilita a
tomada de néctar pelos beija-flores da area (q.v. Tab. 11, para medidas dos bicos dos
beija-flores) e favorece a sobreposi¢do na utilizagio dos recursos entre Phaethorninae €
Trochilinae. A excegdo a esta sobreposigdo, na mata de baixada, estd relacionada a
caracteristica comportamental de Ramphodon naevius, que domina a maioria dos recursos
ricos (I. Sazima et. al., 1995a). Dentre os atributos florais, a morfologia do tubo da corola
parece ser passivel de maiores modificagdes relacionadas a influéncias dos beija-flores (cf.
Stebbins, 1989), sendo frequentemente utilizada em estudos sobre irradiagio adaptativa

(cf. Grant & Grant, 1965; Vogel, 1990, McDade, 1992; Stein, 1992).

A variedade no formato e no tamanho da corola das flores ornitofilas influencia nos
locais de deposi¢do de polen no corpo do begja-flor (Tabs. 2,3, 4 e Figs. 24 e 25).
Deposi¢do de poOlen em diferentes regides do corpo do beija-flor tem sido considerada
como fator importante para reduzir a mistura de polen entre as espécies de plantas de uma
dada comunidade, uma vez que ndo ha fidelidade de visitas a uma Gnica espécie de flor
(Figs. 24 e 25). No entanto, o polen da maioria das espécies é colocado principalmente
sobre o bico do betja-flor (Tabs. 2,3, 4 e Fig. 23, 26 ¢ 27), fato relacionado ao predominio
de flores tubulares e a disposigdo das anteras no interior do tubo (cf Fischer, 1994; 1.
Sazima et al,, 1995b). A deposigio de polen no bico dos beija-flores é considerada menos
eficiente para transporte e polinizagio, caracterizando estagios recentes na adaptagio das
flores a polinizagdo por beija-flores, no oeste dos EUA (Grant & Grant, 1968). Esta
interpretagdo ndo parece corresponder ao observado nas flores do sudeste brasileiro, uma
vez que muitas das flores tubulares, como as de Bromeliaceae, possivelmente ndo

representam adaptagdes recentes a polinizagdo por beija-flores. Deslocamentos no periodo
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de floragdo previnem mistura de polen entre as espécies vegetais que depositam polen na

mesma regido do corpo do befja-flor (Waser, 1978; Stiles, 1975, Araujo et al., 1993).

Os locais de deposi¢do de polen, por uma dada flor, podem também variar em fun¢io do
tamanho da espécie de beija-flor visitante: o polen de Fuchsia regia pode ser depositado
no mento de bexja-flores grandes como Clytolaema rubricauda ¢ na garganta de beija
flores pequenos como Stephanoxis lalandi (Fig. 10, 1. Sazima et al., 1995b). O mesmo
ocorre em fung@o do comportamento de visita (modo de abordar a flor): o polen de
Billbergia distachia pode ser depositado no vértice de Phaethornis eurynome e na

garganta de Lewrcochloris albicollis (Fig. 10).

A seguir, s80 comentados brevemente alguns estudos de caso, salientando algumas

peculiaridades da morfologia floral e da biologia da polinizagio.
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3.4.1 Bromeliaceae

Os atributos florais de Bromeliaceae indicam que a polinizagio por vertebrados,
especialmente beija-flores, predomina na familia (Benzing, 1980; Vogel, 1990). Apesar de
sua importdncia em comunidades neotropicais (Reitz, 1983; Nadkarni & Matelson, 1989),
somente nos ultimos anos € que o conhecimento sobre a sua biologia da polinizacdo esta
sendo ampliado (1. Sazima et al, 1989; Aratjo et al., 1993; Fischer, 1994; Martinelli,
1994, M. Sazima et al., 1995).

Dentre as Bromeliaceae aqui estudadas, o género Nidularium, endémico da Mata
Atlantica (Smith & Downs, 1974), possui longas flores tubulosas, de coloracdo rosada,
branca ou azulada, imersas na roseta. A roseta, formada por bracteas vermelhas ou
amarelas, sinaliza a presenga de recurso aos beija-flores (Fig. 11), que inspecionam as
plantas mesmo antes de abrirem as primeiras flores (cf 1. Sazima, 1995). Suas flores
recebem visitas de diversas espécies de beija-flores, ao longo de sua distribuigdo altitudinal
nas Serras do Mar e da Mantiqueira, sendo polinizadas principalmente por Phaethorninae,
tanto em matas de baixada como em matas de altitude (I. Sazima, 1995). Nas localidades
de estudo, as espécies de Nidularium recebem visitas de Ramphodon naevius na mata de
baixada, e de Phaethornis eurynome nas matas de altitude (Fig. 12). Durante as visitas, o
polen ¢ depositado no bico do beija-flor, sendo este local de deposigio comum em
bromélias (Tabs. 2,3 e 4), devido ao arranjo dos estames no interior do tubo da corola (I,

Sazima et. al., 1995b).

A relagdo entre a morfologia das flores e seus visitantes é usada, com frequéncia, para
estabelecer suposigdes sobre coevolugdo (Stiles, 1981; Snow & Teixeira, 1982, Stein,
1992). Dentre as localidades estudadas, apesar de ndo ocorrerem beija-flores especialistas
em um unico tipo floral (Fig. 24; 1. Sazima et al,, 1995b; porém q.v. Stein, 1992, para
exemplo diverso), parece razoavel supor que, em Nidularium, a evolugdo de espécies com
flores de corola longa tenha sido influenciada por beija-flores de bico longo, como os

Phaethorninae (Fig. 12, 1. Sazima, 1995).
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Figura 12: Flores de Nidularium innocentii visitadas por Ramphodon naevius, na mata de

baixada em Caraguatatuba (a) e N. marigoi visitadas por Phaethornis eurynome, na mata

de altitude em Campos de Jordido (b).

3.4.2 Heliconiaceae

Heliconia ¢ um género com distribuigdo pantropical, com a maioria de espécies

concentradas nas Americas e com um grupo distinto de espécies nos paleotrépicos. Seus
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principais polinizadores sdo morcegos nos paleotropicos, e beija-flores nos neotropicos

(Berry & Kress, 1991).

As espécies neotropicais sio subdivididas em dois grupos, com diferencas na
distribuicio dos individuos, fenologia da floragdo e atributos florais, que atraem grupos
distintos de beija-flores visitantes. As espécies polinizadas por Phaethorninae possuem
flores de perianto longo e curvo ¢ formam agrupamentos de poucos individuos, em
ambientes de interior de mata. Por outro lado, as espécies polinizadas por Trochilinae
possuem flores de perianto curto e formam agrupamentos densos, em areas de borda de

mata ou clareiras (Linhart, 1973, Stiles, 1973).

As trés especies de Helicomia, aqui encontradas na mata de baixada, possuem
caracteristicas de flores polinizadas por Phaethorninae (Tab. 5; Figs. 5 e 13), sendo
polinizadas principalmente por Ramphodon naevius (Fig. 14). Machos do Trochilinae
Thalurania glaucopis foram vistos algumas vezes visitando as flores de H. velloziana (1.

Sazima et al., 1995a).

As flores de H. spathocircinata estdo dispostas de modo ndo ressupinado nas
inflorescéncias, permanecendo menos exteriorizadas as bracteas quando comparadas as
flores das outras duas espécies (Fig. 13). A orientagdo das flores nas bracteas influencia a
postura do beija-tlor durante as visitas (Fig. 14 c¢,d), que procura compensar as alteracdes
no acesso ao néctar (Stiles, 1975). Esta alteracdo na postura de visita as flores, feita pelo
beija-flor, faz com que a deposi¢do do polen de H. spathocircinata ocorra no vértice,
como nas demais espécies (Tab. 5, Fig. 14), ao invés de ser depositada no mento, como

seria o esperado de uma flor ressupinada.

Brown & Kodric-Brown (1979) sugerem que a competi¢do entre as flores visitadas por
beija-flores, numa dada comunidade, ¢ reduzida pela alteracdo na posi¢do das estruturas
reprodutivas. Porém, apesar de existir mecanismo floral de isolamento reprodutivo entre

as trés espécies de heliconidceas na mata de baixada, este ndo ¢ funcional devido ao



nas inflorescéncias de Heliconia

nao ressupinada da flor d




Or Kamiphodon

polimizadas p




48

comportamento de visita do beija-flor, que faz com que a deposigdo de polen ocorra na
mesma regido de seu corpo para as trés espécies de Heliconia. Consequentemente,
floragdo sequencial e com pouca sobreposi¢do entre as trés populagdes das espécies de
Heliconia, ao longo do ano (Fig. 5), € de fundamental importincia para evitar mistura de
polen e fluxo génico entre as espécies (cf. Stiles, 1975). Aragjo et al. (1993) mencionam

mecanismo semelhante no padrio de floragdo de trés espécies sintopicas de Friesea.

3.4.3 Fabaceae e Lamiaceae

As flores de Fabaceae e Lamiaceae, com perianto marcadamente diferenciado em uma
por¢do inferior e outra superior, possuem diferengas quanto a disposicdo dos elementos
reprodutivos. Estas flores sfo consideradas, respectivamente, do tipo estandarte e goela,
€ possuem mecanismos quase sempre elaborados de deposi¢do de polen no corpo do

visitante (Figs. 15 e 16; Hess, 1990, Yeo, 1993; Endress, 1994).

A diversifica¢do da morfologia floral em Fabaceae, grupo predominantemente melitofilo,
provavelmente favoreceu a ocorréncia de diversas sindromes de polinizagio, sendo a
ornitofiia amplamente reconhecida para espécies de Camptosema e Erythrina, além de ser

citada de modo mais esporadico para algumas espécies de outros géneros ( Arroyo, 1981).

Em Fabaceae, as flores polinizadas por beija-flores divergem morfologicamente das
melitofilas, devido a caracteristicas como redugio no calice, auséncia de plataforma de
pouso (Fig. 15) e a ndo liberagdo dos orgdos reprodutivos a partir do desencaixe das
pétalas (q.v. Franco, 1995, para mecanismo de polinizagdo em espécies polinizadas por
abelhas). Essas duas dltimas diferencas sdo devidas principalmente a presenga de alas
delgadas e a auséncia de encaixe das pétalas na regiio da auricula. Em algumas espécies
melitofilas, o calice auxilia no arranjo das pétalas (cf. Franco, 1995). As espécies
polinizadas por beija-flores, encontradas nas areas de estudo, apresentam as modifica¢ées

citadas acima para espécies ornitofilas. Aparentemente, Dahlstedtia pinnata e Erythrina
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speciosa, com suas flores longas e tubulosas, representam o extremo de adaptacdo floral
para polimzaga0 por beya-flores, ao passo que as flores de Colluea speciosa, oom
estandarte posicionado na posicio vertical e guias de néctar. assemelham-se mais 4 flores
melitofilas (Fig. 15; cf Franco, 1993). As flores polinizadas por beija-flores parecem mais

simples, morfologicamente, que as polinizadas por abelhas (Buzato et al,,1994)

Figura 15: Flores de Fabaceae, do tipo estandarte, polinizadas por beija-flores. De cima

para baixo, em sentido horario: Campiosema scarlatinum, Collaea speciosa, Erythrina

speciosa e Dahlistediia pinnata.
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As duas espécies de Salvia caracterizam bem os atributos de cor, textura e morfologia
tipicamente associados a polinizagio por beija-flores (Grant & Grant, 1968). Salvia
balaustina € polinizada exclusivamente por Phaethornis eurynome, ao passo que S
arenaria possui como seu principal polimizador Stephanoxis lalandi (Tab. 9, Fig. 16).
Estas duas espécies de plantas ilustram bem a correlagio existente entre estrutura
morfologica das flores e tamanho e forma do bico dos beija-flores (cf. Snow & Snow,
1972), sendo que esta relagdo condiciona parcialmente os subconjuntos florais visitados

por cada espécie de beija-flor (q.v. conteudo 3.5; Stiles, 1985; I. Sazima et al., 1995b).

3.4.4 Buddlieja brasiliensis, uma “concessio” da melitofilia?

As flores de Buddleja brasiliensis possuem atributos florais tipicamente associados a
sindrome de melitofilia (Fig. 17a; cf Faegri & van der Pijl, 1980). Esta espécie ¢
encontrada ao nivel do mar até altitudes superiores a 1.600 m e, dependendo da altitude,
sua polinizagdo ¢ realizada por diferentes agentes. Em altitudes abaixo de 900 m, as flores
de B. brasiliensis sdo polinizadas principalmente por abethas e borboletas, e as visitas de
beija-flores sdo esporadicas (Snow & Snow, 1986; I. Sazima et al,, 1995b). Em regides
acima de 1.000 m, esta planta é polinizada exclusivamente por pequenos beija-flores como
Stephanoxis lalandi (Fig. 17b) e Calliphlox amethystina, atuando ecologicamente como
espécie ornitofila. Portanto, seria a polinizagdo das flores de B. brasiliensis, nas matas de
altitude, uma “concessdo” da melitofilia, provavelmente devido a redugfio de abelhas em
areas montanhosas durante o inverno (época de seu florescimento)? Porém, na caatinga,
onde o recurso € escasso para os beija-flores, ¢ comum as visitas destas aves as flores

melitofilas (I1.C.S. Machado, com. pess).
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3.4.5 Sophronitis mantiqueirae: um caso de mimetismo de flores ornitofilas?

Algumas flores que nfio produzem néctar sdo consideradas miméticas de flores
nectariferas (cf. Brown & Kodric-Brown, 1979), porém somente auséncia de néctar nas
flores ndo tem sido considerada evidéncia suficiente para caracterizar mimetismo floral
(Williamson, 1982). O sistema mimético possui dois transmissores de sinais, o0 modelo (S;)
e o mimico (S;), € um receptor de sinal (R) que ird confundir (S;) com (S;) (¢f Vogel,
1993).

Em muitos casos, agrupamentos de flores que ndo possuem néctar serdo evitados pelos
polimizadores, ocorrendo tdo poucas visitas que a formacdo de sementes ndo é suficiente
para a manutengdo da espécie. No entanto, em plantas que possuem polinias, mesmo
poucas visitas as flores resultam em suficiente transferéncia de polen e formagido de
sementes (Williamson, 1982). Consequentemente, flores sem néctar e com polinias sdo os

melhores candidatos para caracterizar casos de mimetismo.

Sophronitis mantiqueirae possue distribuigio ndo agregada na mata, florescendo de
julho a outubro, € suas flores possuem atributos caracteristicos & polinizagdo por berja-
flores (Fig. 18, q.v. Alves, 1989, para outra espécie), porém ndo ha néctar. Apesar de n&o
ter sido avistado beija-flores visitando as flores desta orquidea, varias flores observadas
ndo mais possulam suas polimas. Orquideas representam casos notaveis de mimetismo
(Endress, 1994} e possivelmente esta espécie estd mimetizando flores ornitofilas na
comunidade florestal de Campos do Jordio. Porém, observacdes de campo mais
detalhadas, para verificar visitas e 0 acompanhar a formagio de frutos, sdo necessarias

para comprovar o mimetismo floral.
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3.4.6 Norarnitea brasiliensis: um caso indiscriminado de ornitofilia

De acordo com o grupo de aves que realiza a polinizagdo, as flores ornitofilas estido
geralmente subdivididas em dois grupos. O primeiro grupo de flores possui atributos para
polinizagdo por aves que adejam, e o segundo, atributos para polinizagdo por aves que

pousam (q.v. Westerkamp, 1990),

A familia Marcgraviaceae, com suas inflorescéncias bizarras, foi recentemente estudada
quanto a evolu¢do de seus tipos florais, associada aos polinizadores (Vogel, 1993).
Norantea brasiliensis possui inflorescéncias racemosas do tipo pincel, dispostas horizontal
ou perpendicularmente, com numerosas flores e nectarios extra-florais em forma de
concha (Fig. 19a). As flores abrem pela manhi e seu polen (Fig. 19b) ¢é removido nas
primeiras horas pelos visitantes. Beija-flores pairam ao tomar o néctar e tocam
ocasionalmente as flores, enquanto as demais aves pousam e contactam habitualmente as
flores (Fig. 19c¢, d). Dentre as espécies omitofilas aqui estudadas (Tab. 1), as flores de N.
brasiliensis € que recebem a maior variedade de visitantes (I. Sazima et. al., 1993).
Devido as diferencas no modo de visitar as flores e ao comportamento de forrageio, as

aves Passeriformes atuam como melhores polinizadores destas flores.

As tendéncias das sindromes de poliniza¢do em Marcgraviaceae indicam que as espécies
polinizadas por insetos possuem inflorescéncias densas do tipo espiga que, por
modificagdes, pode ter originado inflorescéncias omnitofilas do tipo pincel. Este mesmo
tipo condensado de inflorescéncia pode ter originado o tipo umbela, que é polinizado em
sua maioria por morcegos (cf Sazima & Sazima, 1980; 1. Sazima et al, 1993; Vogel,

1993).
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Figura 19: Inflorescéncia (a) e flor (b) de Noraniea brasiliensis e os polimizadores,

Thalurania glaucopis (¢} e Coereba flaveola (d).
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3.4.7 Asflores de Siphocampyius e A butilon polinizadas por beija-flores e morcegos

Diversas espécies de Siphocampylies e Abutilon sdo conhecidas como polinizadas por
beija-flores, havendo indicagGes sobre polinizagdo também por morcegos (Vogel, 1969a,b;
Gottsberger, 1972, 1986), anteriores aos estudos recentes aqui citados (M. Sazima et al.,
[994; Buzato et al, 1994). Nas comunidades de altitude estudadas, foram encontradas
trés especies que possuem atributos florais intermediarios entre as sindromes de ornitofilia
e quiropterofilia, sendo polinizadas tanto por beija-flores como por morcegos (Tabs. 3 e

4),

Siphocampylus sulfureus possui distribui¢do agregada, crescendo em regides abertas e
brejosas (Fig. 20a). As flores tubulosas, de coloragdo amarelo-esverdeado, possuem uma
fenda na porcdo inferior da corola, que facilita o acesso dos visitantes ao néctar (Fig. 20b
¢ 21). A antese inicia a tarde e prolonga-se por aproximadamente 50 horas, sendo as flores
no primeiro dia masculinas (Fig. 20b), passando a fase feminina apos ca. de 18 h. A
produc@o de neéctar ¢ continua a tarde e a noite, diminuindo pela manha, havendo emissdo
de odor semelhante ao do cachorro do mato, Cerdocyon thous (obs. pess.). Trés espécies
de beija-flores visitam as flores a tarde e no inicio da manhd e uma espécie de morcego a
noite, sendo © poélen depositado no vértice dos beija-flores e no topo da cabega do
morcego (Fig. 21; M. Sazima et al,, 1994). De acordo com a analise dos atributos florais
das espécies da se¢do Macrosiphon, a qual S. sulfureus pertence, esta espécie pode ser
vista como um recente derivado da maioria das flores ornitofilas da segéo, beneficiando-se

das atividades noturna e diurna de seus agentes polinizadores (M. Sazima et al., 1994).

As flores das trés espécies de Abutilon possuem formato de campanula e em sua
coloragio predominam tons de rosa (Fig. 22), sendo que nas flores de A. rufinerve a
coloragdo pode variar de purpura a tons de amarelo (Fig. 23). A antese é crepuscular,
tanto ao amanhecer como ao anoitecer, e as flores duram cerca de 30 h. O odor € pouco

pronunciado € assemelha-se ao de verduras frescas. As flores sdo visitadas e polinizadas



Figura 20: Individuos de 3 A ies sulf C oIl » frutos {a} e detalhe da flor
ote a fenda no tubio da corola (seta).




Figura 22: Vistas semi-lateral e frontal das flores de trés espécies de A/ #. Da esquerda para
diresta: 4. regnell . regnellii e A. rufis Note as aberturas dispostas radialments na




durante a noite pelo morcego Anoura caudifer ¢ durante o dia por varias espécies de
beija-flores (Fig. 23), sendo que o polen € depositado sobre o queixo e a garganta do
morcego € em varias regides do bico dos beija-flores (Tabs. 3 e 4). Dispondo as trés
espécies de Abutilon em uma série morfologica (Fig. 22), as flores de A. rufinerve
apresentam corola mais aberta, facilitando o acesso dos visitantes ao néctar. Considerando
os atributos florais das flores das trés espécies de Abutilon e a sua relagio com os
visitantes, apesar das caracteristicas intermediarias entre as sindromes de omitofilia e

quiropterofilia, estas espécies parecem tender a quiropterofilia (Buzato et al., 1994).

Pelas espécies de Siphocampylus e Abutilon descritas acima, possivelmente os pré-
requisitos indispensaveis, para que ocorra a polinizagdo tanto por beija-flores como
morcegos, sdo corola ampla ou flexivel a fim de acomodar formatos diferentes dos
visitantes florais, antese prolongada cobrindo o periodo diurno e noturno, e produgio
continua de néctar. Casos semelhantes a estes provavelmente ocorrem em outras familias
de angiospermas, podendo as flores passar por ormitofilas, devido aos seus atributos

mistos e as frequentes visitas de beija-flores, facilmente observadas durante o dia.

3.5 Subconjuntos florais

As diferengas na frequéncia de visita as flores, pelas espécies de beija-flores, possibilitam
definir subconjuntos florais para as comunidades ornitofilas, tanto na mata de baixada
como nas de altitude (cf. Stiles, 1985; 1. Sazima et. al, 1995b). Algumas flores parecem
estar tipicamente associadas a determinadas espécies de beija-flores (Fig. 16), que agem
como seus principais ou exclusivos polinizadores, ao passo que outras sio polinizadas por
uma grande variedade de espécies (Tabs. 8 e 9). A sobreposi¢do entre a morfologia das
flores (Tabs. 5, 6 € 7) e dos beija-flores (Tab. 11) reflete no uso dos recursos florais (Fig.
16, 1. Sazima et al., 1995b).



60

Das trinta e quatro espécies ornitofilas encontradas em Caraguatatuba, dezessete (ca. de
50%) sdo polinizadas exclusivamente por Ramphodon naevius, como por exemplo
Nematanthus fritschii (Fig. 24d; Franco & Buzato, 1992). Além disso, este beija-flor
domina outras espécies, como p.e. Heliconia velloziana e Centropogon cornutus (Figs.
14a e 24b), sendo raras as visitas de outras espécies de beija-flores (I. Sazima et al,
1995a). Devido a caracteristica comportamental de dominancia dos recursos, a R. naevius
esta associado o maior subconjunto floral dentre os beija-flores estudados, contendo flores
com ampla variedade de formatos (Fig. 24). Por outro lado, muitas das flores do
subconjunto floral de Ramphodon naevius poderiam também ser polinizadas por outras
espécies de bena-flores na area, como Phaethornis eurynome ¢ Glaucis hirsuta
(Phaethorninae) ou 7halurania glaucopis (Trochilinae), caso R. naevius nfo ocorresse
nesta area. A primeira vista, algumas flores nio parecem estar tipicamente relacionadas a

um Phaethorninae, como por exemplo Aechmea pectinata (Fig 24c¢), de flores curtas.

Um outro subconjunto floral, definido para a mata de baixada, esta associado aos beija-
flores Phaethornis ruber (Phaethorninae) e Thalurania glaucopis, fémea (Trochilinae),
com flores de comprimento médio de corola de 21.1 mm, que se sobrepdem ao
comprimento de bico destes beija-flores (Tabs. 5, 8 e 11). Neste subconjunto estdo flores
exclusivamente ornitdfilas, como Mendoncia velloziana, ou espécies como Psychotria
nuda (Fig. 25) também polinizadas por borboletas (obs. pess.). Machos de 1. glaucopis
visitam frequentemente as inflorescéncias de Norantea brasiliensis (Fig. 19¢), exibindo
comportamento territorial (Tab. [1), e também foram avistados, esporadicamente,
visitando as flores de Heliconia veloziana e Quesnelia arvensis (1. Sazima et al., 1995a).
As flores tipicamente ornitofilas deste subconjunto sio exclusivamente ou principalmente
polinizadas por Phaethornis ruber (Tab. 8), o que indica que esta espécie de beija-flor
possui maior 1mportdncia, na polinizagcdo das flores ornitofilas deste subconjunto, que

Thalurania glaucopis.

Apesar dos subconjuntos florais serem definidos principalmente pela sobreposicdo e

adequacdo entre os atributos morfologicos das flores e dos beija-flores (cf. Stiles, 1985; L.



Figura 24 Flores pohmzadas peﬁe beya-flor Kamphod e
Caraguatatuba.  Dalilstediia  pinnata,  visitada por ﬂ?mea {a);
pussn elmente representa o linute de curvatura da ¢

urma das ﬂure< de corola is curia slorada por _
/ ilo floral, facilitando ¢ acesso do beija-flor as
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Sazima et al., 1995b), na mata de baixada em Caraguatatuba os dois subconjuntos florais,
aqui definidos, parecem estar mais condicionados as caracteristicas comportamentais dos
Phaethorninae, R. naevius e P. ruber, que exploram o recurso floral e polinizam a maioria

das flores ornitofilas nesta comunidade.

Para as matas de altitude, foram definidos quatro subconjuntos florais associados as
quatro espécies comuns de beija-flores (1. Sazima et al., 1995b). Phaethornis eurynome é
o principal polinizador de quatorze (ca. de 43%) das trinta e duas espécies amostradas
(Tab. 9), defimindo um dos subconjuntos florais. O comprimento médio do tubo da corola
neste subconjunto floral € de 38.2 mm, estando proximo do comprimento do bico deste
beija-flor (Tab. 11). Neste subconjunto estdo A/stroemeria inodora, Billbergia distachia,
Canistrum cyathiforme, Nidularium angustibracteatum, N. marigoi, Vriesea scepfrum,
Camptosema scarlatinum, Sinningia cooperi, S. douglasii, Salvia balaustina, Lobelia
fistulosa, Manrnettia cordifolia, M. pubescens e Velloziella dracocephaloides, as quais,
com a excecdo de L. fistulosa, crescem em area fechada de interior de mata, ambiente
tipicamente explorado por Phaethorninae (Stiles, 1981; Snow & Snow, 1986, I. Sazima et

al., 1995a, b).

Para os beija-flores Leucochloris albicollis e Clytolaema rubricauda, com bico de
comprimento intermediario (Tab.11), outros dois subconjuntos podem ser defimdos. Nove
espécies (Hippeastrum aviflorum, Mutisia camparnulata, M. cf. coccinea, M. speciosa,
Aechmea nudicaulis, Sinningia douglasii, Siphocampylus sulfureus, S. westinianus e
Esterhazya campestris) sdo principalmente polinizadas por Leucochloris albicollis (Tab.
9), estanddo distribuidas preferencialmente no ambiente intermediario (Fig. 3b). O beija-
flor Clytolaema rubricauda, cujo subconjunto floral é constituido por apenas trés espécies
(Fuchsia regia, Abutilon aff. regnellii e A. rufinerve), tem a menor participagdo na
polinizagdo das espécies ornitofilas da comunidade (Tab. 9). Este subconjunto ¢
caracterizado pela riqueza de recurso (plantas agregadas, flores abundantes e¢/ou néctar
copioso), sendo que duas espécies de plantas do subconjunto sdo também polinizadas por

morcegos {Tab. 9, Figs. 10 e 23). A presenca de C. rubricauda na area estudada foi
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considerada como € um bom indicador da abundéncia local de recursos (q.v. contetido
3.3). Os dois subconjuntos florais associados a L. albicollis e C. rubricauda possuem o
comprimento médio do tubo da corola muito acima do comprimento do bico destes beija-
flores. Portanto, apesar da correspondéncia entre esses dois atributos ser um bom
indicador do visitante mais frequente a uma dada espécie de flor, nio ¢ o Unico fator

determinando a formag@o dos subconjuntos florais (c¢f 1. Sazima et al., 1995a, b).

O quarto subconjunto floral, nas matas de altitude, contém sete espécies (dechmea
distichantha, Tillandsia stricia, Buddleja brasiliensis, Collaea speciosa, Nematanthus
Jornix, Salvia arenaria e Cestrum corymbosum) polinizadas principalmente por
Stephanoxis lalandi (Tab. 9; Figs. 4c, 16, 17 e 27). Cinco destas espécies estdo em bordas
de mata, ambiente habitual desta espécie de beija-flor { Snow & Snow, 1986; 1. Sazima et.

al., 1995b).

A maioria das flores visitadas pelos beija-flores Phaethornis eurynome (Phaethorninae) e
Leucochloris albicollis (Trochilinae) é utilizada por ambos (Tab. 9, Fig. 26), embora ndo
exercam a mesma influéncia como polinizadores de determinada espécie, havendo
diferengas na frequéncia de visitas as flores (Tab. 9). Provavelmente, esta utilizacio
conjunta das flores reflete facilidade de acesso, uma vez que nfo existe grande amplitude
de variagdo entre o comprimento das corolas (Tabs. 6 e 7). Além disso, L. albicollis é
definido como generalista, visitando inclusive as flores utilizadas por Stephanoxis lalandi,
um beija-flor que faz rondas de baixo ganho energético (Tab. 11, ¢f 1. Sazima et. al.,
1995b).

Diferencas sexuais foram detectadas na utilizagdo do recurso para Stephanoxis lalandi
e Clytolaema rubricauda (Tab. 9, Buzato et al | 1994; . Sazima et al., 1995b). Machos de
Stephanoxis lalandi sdo territoriais e agressivos, excluindo as fémeas de S. lalandi de
recursos florais ricos tais como Collaea speciosa, e somente machos foram vistos

visitando as flores de Buddlieja brasiliensis (Tab. 9; Fig. 17; 1. Sazima et al., 1995b).
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Tabela 8. IFrequéncia de visitas de Phaeihornis ruber e Thalurania glaucopis as flores
de seis especies ornitofilas, ndo dominadas por Ramphodon naevius {cf. 1. Sazima et.
al., 1993), na mata de baixada em Caraguatatuba, Serra do Mar. O primeiro nimero
refere-se a quantidade de visitas observadas ¢ o segundo, enire parénieses, 4 sua
frequéncia relativa (%).

Beija-flores

Espécies vegelals Tempo de observagdo (nin)
P ruber® 1. glovcopis ®

Acanthacese

Mendoncia velloziana B {80.0) 2 (204 400

Bromeiiaceac

Tillandsia gardneri {1 (140G) 360

Tillandsia stricta 2 {1000y 244

Gesneriaceae

Nematanthus fissus 10 {940 | {6.#)}d 1 4606

Rubiaceae

Psychotria nuda© 1{7.0} 14 093.0) 540

Fyychotria pubigera® 1 (50.) 1{50.0} 60

* Phaethornis ruber, algumas vezes, {az visitas de modo tlegitimo (g.v. contetido 3.6

® Mache de T. glaucepis foi registrado em flores de Norantea brasiliensis, Heliconia velloziane & Quesnelia
arvensis (I Sazima et al., 1993, 1995a).

" Flores polinizadas também por abelhas ¢ borboletas.

S Um macho em visita ilegitima {pilhagem?.

Figura 23 Flores polimzadas por fémea de Thalurania glaucopis, na mata de baixada
em Caraguatatuba. Psychotria nuda (a) possui corola curta e pode também ser
polinizada pela borboleta Heliconius ethilla, Mendoncia velloziana (b) constitui um
caso especial de flores com anteras poricidas, polinizada por beija-flores.
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Tabela 9; Frequéncis de visitas de quatro espécies de beija-flores sintopices, as flores de 31 espécies omitofilas em mata
de altitude. Maioria das observagdes foi feita na localidade de Campos do Jordde. O primeiro numerc refere-se a
gquantidade de wisitas observadas e o segundo. entre parénteses. A sua frequéncia relativa (%). Abreviagbes: Cr =
Clytolaema rubricauda. La = Leucochloris albicollis, Pe = Phaethornis eurynome. SI = Stephanoxis lalandi.

Espécies vegetais Espécies de beija-flores Tempo de

observagio

{min) *

Pe La Si Cr
macho fémea macho {émea

Alstroemeriaceae
Alstroemeria inodora 9 (100.0) 505
Amaryllidaceae
Hippeastrum aviflorum R (88.8) F(11.1) 815§
Asteraceae
Mutisia campanulata 2 (40.0) 3 (60.0) 460
Mutisia ef. coccinea 2 (40.0) 3 (80.0) 380
Mutisia speciosa 3 (25.0) 8 {66.0) 1(8.3) 495
Bromeliaceae
dechmea distichantha 13 (35.1) (2.7} 6{(16.2) 17 (45.9) 1 G45
dechmea nudicaulis 3{16.67 10 {55.5% 4(22.2) 1 (5.5) 510
Billbergia distachia 13 (81.2) 3 (18.7) 1055
Canistrum cyathiforme 12 (85.7) 2(14.2) 1155
Nidularium angustibracteatum 6 {100.4) 710
Nidularium marigoi 8 {100.0) 510
Tillandsia stricta 2 {22.2% 6 (66.6) E(LL.1} 525
Friesea sceptrum 6 (53.3) 3 (46.6) 710
Buddlejaceae
Buddleja brasiiiensis 19 (100.0) 725
Fabhaceae
Camplosema scariatinum 11(55.0) 54(25.0) 3 (15.0) 1¢5.0) 560
Collaea speciosa 10(31.2) 2 {6.2) 17(53.1) 3(9.3) 1165
Gesneriaceae
Nemuatanthus fornix 3(17.6) 2(11.7) 7(41.2) 5(29.4) 810
Sinningia cooperi 11 (100.0) 460
Sinningia dongla{zi 9(39.1} 13 (56.3) 1{4.3) 905
Lamiaceae
Salvia arenaria 2(8.7) 16 (69.5) S(21.7) 790
Sazlvia balaustina 4 (100.3) 420
Lobeliaceae
Lobelia fistulosa 2 (60.0) 8 (40.9) 395
Siphocampylus sulfureus 2(3.3) 36 (60.0) 6 (10.0) 7¢11.6) 9{15.0) 980
Siphocampylus westinianus 6(27.0) 16 (72.7) 1090
Malvaceae
Abutilon aff. regnellii 2(5.2) 4 (14.5) 4(10.5)b 28 4{73.7) 1115
Onagraceae
Fuchsia regia 4 {8.0% R (16.0) 4 (8.6) 3(6.0) 13 (26.0) 18 (36.0) 1219
Rubiaceae
Manettia cordifolia 4 (160.G) 410
Manettia pubescens 4(100.¢) 505
Scrophulariaceae
Esterhazya campestris 3{33.3} & (66.6) 655
Velloziella dracocephaloides 2(100.%) 360
Solanaceae
Cestrum corymbosum 16 {88.9} 1{5.5) 1(5.5) 775

3 Tempo minimo de observagdo foi estabelecido em 360 min.

Maioria visitas de pilhagem.
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Algumas vezes esta diferenga ndc ¢ tdo marcada, como por exemplo na utilizagdo de
Nematanthus  fornix (Tab. 9, Fig. 27), fato provavelmente relacionado a pequena

quantidade de néctar nas flores (Tab. 7).

Figara 27 Flores de Nematanthus fornix visitadas por macho {a} ¢ fémea (b} de

Stephanoxis lalandi. Esta ¢ uma das poucas plantas de interior de mata, polihizadas por

este beija-flor,
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A partir da definigio dos subconjuntos florais na comunidade, foi aqui estabelecido
quats flores e beija-flores poderiam corresponder a equivalentes ecologicos entre as matas
de baixada e de altitude. Dentre as flores, Mendoncia velloziana, Billbergia pyramidalis e
Justicia carnea, poderiam corresponder a Camptosema scarlatinum, Billbergia distachia
e Lobelia fistulosa, respectivamente na mata de altitude e de baixada. Porém, a maioria
das espécies parece ndo possuir equivalentes ecoldgicos entre as regides. Por exemplo, as
heliconiaceas ou Ffuchsia regia ndo parecem ter equivalentes, Dentre as espécies de beija-
flores, Ramphodon naevius poderia ser o equivalente de Phaethornis eurynome, embora
este ultimo ndo domine. Phaethornis ruber poderia ser o equivalente ecologico de
Stephanoxis lalandi, ambos de pequeno porte e agindo principalmente em rondas de baixo
ganho. Estas duas espécies podem ser vistas como “grandes abelhas” entre os beija-flores,

pois exibem o habito de pilhar o néctar de uma grande variedade de flores na comunidade

(q.v. 1. Sazima et al., 1995b).

3.6 Beija-flores visitantes: composiciio e comportamento

No presente estudo, quinze espécies de beija-flores foram registradas nas trés
localidades {Tab. 10). Destas espécies, Phaethornis eurynome, P. ruber, Ramphodomn
naevius (Phaethormnae) e Clytolaema rubricauda, Leucochloris albicollis, Stephanoxis

lalandi e Thaluramia glaucopis (Trochilinae) foram avistados com frequéncia nas flores.

As sete espécies de beija-flores comuns nas areas de estudo s3o endémicas a Mata
Atlantica no sudeste brasileiro (Snow & Teixeira, 1982), sendo conhecido que espécies de
Phaethorninae sdo mais comuns em regides neotropicais de baixa altitude (Stiles, 1981).
Nas matas de baixada, parece ndo haver preferéncias, das trés espécies de betja-flores,
pelos ambientes explorados. Caso haja alguma preferéncia, ela pode estar sendo camuflada
pela relativa homogeneidade entre esses trés ambientes na localidade de Caraguatatuba

(Fig. 3). Nas matas de altitude, P. eurynome tende a percorrer areas de sub-bosque no
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interior de mata, C. rubricauda explora areas mais abertas e estratos mais altos, L.
albicollis € encontrado tanto em areas de interior como borda de mata, e S. lalandi é

avistado com maior frequéncia em areas abertas (Snow & Teixeira, 1982; 1. Sazima et al.,

1995 b).

De acordo com o modo de forragear, comportamento alimentar e atributos
morfologicos, quatro fungdes na comunidade (c¢f. Feinsinger & Colwell, 1978) foram aqui
estabelecidas para os trés beija-flores na mata de baixada, sendo que Phaethornis ruber e
Ramphodort naevius apresentam, cada um, duas fun¢des (Tab. 11; I. Sazima et al,
1995a). Para as matas de altitude foram encontradas cinco fun¢des na comunidade, que
estdo distribuidas entre quatro espécies de beija-flores. Stephanoxis lalandi apresenta duas
funcdes, e machos e fémeas de Clytolaema rubricauda desempenham fungdes diferentes
(Tab. 11, Snow & Teixeira, 1982, Buzato et al, 1994, 1. Sazima et. al, 1995b). As
funcdes de rondas de alto ganho e a territorial, bem como rondas de baixo ganho e a

parasita de territério parecem estar frequentemente associadas (Tab. 11).

Algumas espécies de beija-flores podem transitar temporariamente entre as fungdes
definidas por Feinsinger & Colwell (1978). Stephanoxis lalandi é territorial em Cestrum
corymbosum ¢ forrageia em linhas-de-captura em Nematanthus fornix ou, numa mesma
especie (Collaea speciosaj, pode agir em linhas-de-captura ou ser territorial (I. Sazima et
al., 1995b). A variagdo na disponibilidade do recurso € um dos fatores que influencia esta
alteragdo de comportamento (cf. Buzato et al., 1994) e o caso de Phaethornis ruber e
Nematanthus fissus ilustra bem a flexibilidade comportamental de beija-flores em relagdo a
disponibilidade de néctar (I. Sazima et al., 1992). Da alvorada até ca. de 11:00 h, £. ruber
visita legitimamente a maioria das flores de N. fissus numa dada planta e depois desse
periodo, passa a pilha-las até o término da sua atividade (Figs. 28a e 29b). Mudando
experimentalmente a quantidade de “néctar” nas flores, de modo que num turno de visitas
o beija-flor encontrasse flores cheias com solugdo de sacarose e no turno seguinte as

encontrasse vazias e assim alternadamente, foi comprovado que o beija-flor ajusta seu
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Lista das quinze espécies de beija-flores registradas nas trés localidades estudadas,

Caraguatatuba ¢ Cunha (Serra do Mar) e Campos do Jorddo (Serra da Mantiqueira), situadas na
Mata Atlantica, sudeste do Brasil.

Espécies de betja- flores

1.ocalidades *

Phaethorninae
{7laucts hirsuta
Phaetharnis ewrynome
Phaethornis ruber
Ramphodon naevius

Trochilinae

Aphantochroa cirrhochloris
Calliphlox amethystina
Chiorostitbon aureoventris
Chitolaema rubricauda
Fylocharis cyanus

Caraguatatuba
Caraguatatstha, Cunha e Campos do Jordio
Carapiatatuba
Caraguatatuba

Caraguatatuba

Cunha

Caraguatatuba e Campos do Jordio
Caraguatatuba. Cunha e Campos do Jordie
Caraguatatuba

Leucochloris albicollis Curstha e Campos do Jorddo

Lophorms chalybea Caraguatatuba ¢ Cuzha

Melanotrachilus fiescus Caraguatatuba. Cunha ¢ Campos do Jordda
Stephanoxis lalandi Cuntha e Campos do Jordic

Thalurama furcata Cuntha

Thalurania glaucopis Caraguatatuba

* q.v. altitudes em comtedde 2.1.

Tabela 11: Comprimento do bico, massa corporea e fungio principal na comunidade, de sete beija-
flores comuns nas areas estudadas, Caraguatatuba, Cunha ¢ Campos do Jorddo. FungGes na
comunidade de acordo com Feinsinger & Colwell (1978).

Espécies de beija-flores

Comprimento do bico

Massa corporea Fungio na comunidade

(X mm tsd) (X g% sd)
Phaetherninae
Phagthornis eurynome 338205 (n=4) 49405 (a=5) Rondas de alto ganho ®
Phaethornis ruber 2252 0.8 =3} 1.9+0.0{n=3} Rondas de baixo ganho
Parasita de territorio
Ramphodon naeviis 340222 (n=7) 824+ 1.0 (n=7) Rondas de alto ganho
Territorial
Trochilinae
Chtolagma rubricawda
macho 20.3£0.6 (n=3) 89%0.3 (n=3) Territorial
femea 20.5%0.6 (n=4) 6.4+ 0.5 fn=-d) Rondas de baixo ganho
Leucochloris albicollis 212102 (a=3) 5.9 4 0.4 (=) Generalista
Stephanoxis lalandi 143%0.5 (n=3) 13402 (n=3) Territorial®
Rondas de baixo ganho
Thalurania glaucopis
macho 19.4£09 @=10) 45£0.3 =10 Territorial

fémea

1934 1.0 (n=10)

402903 (n=10) Rondas de baixo ganho

a Algumas vezes territorial em Camptosema scarlatinum, expulsou L, albicollis e S, lalandy (1. Sazima et al..1995b), e em Salvia
balaustina expulsou Thalurania furcata.

* Fungio na comunidade desempenhada soments pelos machos.



Figura 2 WS - na mata de baixada
flores de TEAFif s depositam polen na mandibula {a) e as de /
depositam polen na regido supertor do bico (b}, do beija-flor visi
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comportamento de pithagem a visita legitima e vice-versa, de acordo com a quantidade de
liquido (I. Sazima et al, 1992). A pilhagem parece proporcionar algum suprimento
energético em condigdes limite, sendo este comportamento frequentemente observado em
beija-flores de pequeno porte, como P. ruber e S. lalandi (Fig. 29, 1. Sazima et. al , 1992,
1995b). Com esta versatilidade no comportamento, os beija-flores transitam pelas fungdes
estabelecidas por Feinsinger & Colwell (1978), porém mantém a fungfio principal na

comunidade ao longo do ano (1. Sazima et al., 1995b).

3. 7 Flores e beija-flores nas comunidades de Mata Atlintica do sudeste brasileiro

As comunidades aqui estudadas podem ser vistas como ricas em numero de espécies
ornitéfilas, mas nem tanto em beija-flores, em especial as duas comunidades montanhosas
(I. Sazima et al, 1995b). Nas trés comunidades, os conjuntos de espécies vegetais
dependem de poucas espécies de beija-flores para a polinizagdo de suas flores. Os
Phaethorninae podem ser considerados os principais polinizadores nestas comunidades,
tendo participa¢do em ca. de 80% da polinizagdo das espécies ornitofilas, tanto na mata de
baixada como na de altitude. Aparentemente, a riqueza de espécies ornitofilas esta em
desacordo com o reduzido nimero de espécies de beija-flores, registradas como
polinizadores habituais nestas comunidades. Este fato pode ser devido a influéncia de
fatores historicos, como o endemismo de K. naevius nas matas de baixada, associados a

sua caracteristica comportamental de domindncia sobre as demais espécies de beija-flores.

A sobreposigdo no uso do recurso floral pelos beija-flores, em mata de altitude,
provavelmente resulta de fatores como auséncia de domindncia entre as espécies dessas
aves, semelhanca na morfologia floral da maioria das espécies vegetais e grande riqueza de
espécies disponiveis para os beija-flores. A utilizagdo sobreposta de recurso pelos beija-
flores pode ser interessante para as plantas ornitofilas, uma vez que a auséncia de uma das
espécies de beija-flores poderia ser compensada pela outra (cf. Stiles, 1978a). Porém, esta

compensagdo ainda seria parcial, devido a diferencas na frequéncia de visita dos beija-



flores as espécies de flores (q.v. uso de flores e deposigio de polen em Phaethornis

eurynome e Leucochloris albicollis, Tab. 9 e Fig. 10).

Snow & Snow (1986) sugerem que pequena variedade de beija-flores nas matas serranas
do sudeste brasileiro quando comparada a de outras regides, principalmente na morfologia
de bicos, esta relacionada a auséncia de determinadas espécies ormitdfilas, como por
exemplo certas Ericaceae ¢ Rubiaceae, muito comuns nos Andes. Na Mata Atlantica,
Bromeliaceae e Gesneriaceae parecem desempenhar, em parte, a fungdo de Ericaceae e
Rubiaceae nos Andes, apresentando grande variedade morfologica em suas flores,
provavelmente ndo sendo este o fator responsavel pela menor variedade nos formatos de
bico das espécies de bepja-flores no sudeste brasileiro. De modo geral, grandes varia¢des
morfoldgicas na estrutura do bico dos beija-flores, associadas a determinada espécie
ornitofila, representam casos raros (p.e. Futoxeres condamini (Phaethorninae) e
Centropogon reflexus (q.v. Stein, 1992). Esses casos sdo descritos somente para a regido
dos Andes, que € considerada o centro de origem da relacdo entre flores e beija-flores,
possuindo também a maior diversidade de flores e beija-flores que qualquer outra regido

neotropical (Stiles, 1981).

Portanto, associados aos fatores ecoldgicos (cf Snow & Snow, 1986), a riqueza e a
variedade de flores ornitofilas e beija-flores do sudeste brasileiro deveriam ser
interpretadas considerando também as influéncias de fatores histéricos de colonizacdo e
evolugio de determinadas linhagens na area, tanto para as espécies vegetals (p.e.
Bromeliaceae e Gesneriaceae) como para as espécies de beija-flores (cf. Cracraft, 1985,

Grant, 1994; 1. Sazima et al., 1995b).
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3.8 Consideracoes finais

Este estudo sobre a interagdo entre flores e beija-flores mostrou que é grande a riqueza
de espécies ornitofilas na Mata Atlantica do sudeste brasileiro, uma vez que oitenta e duas
espécies foram registradas entre trés localidadades. Bem como, a auséncia ou pequena
semelhanca encontrada entre as floras ornitofilas indica a caracteristica de mosaico entre
as floras que compdem esta formacio florestal, e a grande tendéncia a0 aumento na

riqueza de espécies ornitofilas com a ampliaggo das localidades amostradas.

Alguns dos resultados encontrados para a interagdo entre flores e beija-flores, nesta
formacio vegetal, coincidem com os descritos para outras regides neotropicals como a
predominio dos habitos epifita e herbaceo entre as espécies vegetais ¢ a floragdo
sequencial, ao longo do ano, das espécies ornitofilas na comunidade, resultando em
recurso floral continuo para as espécies de beija-flores residentes. Por outro lado, os
dados de concentragio e volume de néctar das flores, quanto ao uso por Phaethorninae ou

Trochilinae, divergem dos registrados para a América Central.

Nesta regido encontramos particularidades quanto a polinizagdo de algumas espécies
que se utilizam de dois vertebrados, beija-flores e morcegos, como polinizadores de suas

flores. Este fato parece estar restrito as matas de altitude.

Dentre as espécies de beija-flores que ocorrem nesta formagio vegetal, parece que
poucas espécies participam efetivamente da polinizagdo das flores e que os Phaethorninae
atuam como principais polinizadores do conjunto de flores ornitofilas. Porém cabe
ressaltar, que as observagoes foram feitas em alturas inferiores a 10 m no estrato vegetal, e
provavelmente outras espécies estdo agindo como polinizadores das espécies em estratos

superiores.



Apesar da menor riqueza de espécies de beija-flores encontradas, nas trés comumdades,
¢ interessante notar a versatiidade comportamental destas espécies e a variedade de
fungdes comportamentais desempenhada por estas espécies nas comunidades. O dominio
de Ramphodon naevius (Phaethorninae) na mata de baixada e, a sobreposicdo na
utilizagdo de recursos entre Phaethornis eurynome (Phaethorninae) e Leucochloris
albicollis { Trochilinae), ilustram particularidades na interagio entre flores e beija-flores no

sudeste brasileiro.

Este estudo demonstra a potencialidade desta linha de pesquisa no Brasil e poderia
servir como motivacio para estudos semelhantes em outras formagdes florestais. Além

disso, alguns grupos podem ser estudados independentemente, com a finalidade de se

verificar suas tendénclas evolutivas.



76

4. REFERENCIAS

Alonso, M. T.A. 1977 Vegeta¢io da regido sudeste do Brasil. Rev. Brasil. Geogr., 34:
91-118.

Alves, RJ. V. 1989, Ornithophilous flowers of some Brazilian plants. Ziva, 5 216-217.
{(Em Checo).

Aratijo, A.C_; Fischer, E.A & Sazima, M. 1993. Floragio sequencial e poliniza¢do de trés
espécies de Friesea (Bromeliaceae) na regido de Juréia, sudeste do Brasil. Revta. brasil.
Bot., 17: 113-118.

Arizmendi, M.C. & Ornelas, J.F. 1990 Hummingbirds and their floral resources in a
tropical dry forest in Mexico. Biotropica, 22: 172-180.

Arroyo, M. T. K. 1981. Breeding systems and poilination biology of Leguminosae. In:
Advances Legumes Systematics. (R M. Polhill & P.M. Raven, eds.). Kew, Londres.
pp. 723-788.

Baker, H.G. 1983. An outline of the history of anthecology, or pollination biology. In:
Pollination biology. (L. Real, ed.). Academic Press. New York. pp. 7-28.

Baumberger, R. 1987 Floral structure, coloration, and evolution of bird-pollinated plants;
correlation with functional traits in nectarivorous birds. Ph.D. dissertation, University of
Zurich.

Bawa, K.S. 1983. Patterns of flowering in tropical plants. In: Handbook of experimental

pollination bioclogy. (C.E. Jones & R.J. Little, eds.), Scientific and Academic Editions,
New York, pp. 394-410.

Bawa, K.S. 1990. Plant-pollinator interactions in tropical rain forests. Ann. Rev. Ecol.
Syst., 21: 399-422,

Bawa, K.S.; Perry, D.R. & Beach, J. H. 1985a. Reproductive biology of tropical lowland
rain forest trees. 1. Sexual systems and incompatibility mechanisms. Am. J. Bot., 72: 331-
345.

Bawa, K.S.; Bullock, SH; Perry, DR, Coville, RE. & Grayum, MH 1985b.
Reproductive biology of tropicai lowland rain forest trees. IL. Pollination systems. Am. J.

Bot., 72: 346-356.

Benzing, D H. 1980, The biology of the bromeliads. Mad River Press Inc., California.



77

Bernadello, I..M., Galetto, L. & Juliani, H R. 1991, Floral nectar, nectary structure and
pollinators in some Argentinian Bromeliaceae. Ann. Bot. 67:401-411.

Berry, PE. 1982, The systematics and evolution of Fuchsia Sect. Fuchsia (Onagraceae).
Ann. Mo. Bot. Gdn_, 69: 1-198.

Berry, ¥ & Kress, W.I. 1991 Heliconia - an identification guide. Smithsonian
Institution Press, Washington.

Bokermann, W.C.A. 1978. Observagdes sobre a nidificacdo do betja-flor Stephanoxis
lalandi (Vieillot, 1818) (Aves, Trochilidae). Rev. Brasil. Biol., 38: 259-261.

Brown, JH. & Kodric-Brown, A 1979, Convergence, competition, and mimicry in a
temperate community of hummingbird-pollinated flowers. Ecology. 60: 1022-1035.

Buzato, S. & Franco, AL M. 1992, 7errastylis ovalis: a second case of bat-pollinated
passionflower (Passifloraceae). PL. Syst. Evol., 181: 261-267.

Buzato, S., Franco, ALM. & Sazima, M. 1994, Adequagdo de Camptosema scarlatinum
e Collaea speciosa a polinizagdo por benja-flores, In: Resumos do XLV Congresso
Nacional de Botinica: 64.

Buzato, S.; Sazima, M. & Sazima, 1. 1994. Pollination of three species of Abutilon
(Malvaceae) intermediate between bat and hummingbird flower syndromes. Flora, 189:
327-334.

Catling, P. M. 1987 Notes on the breeding systems of Sacoila lanceofata (Aublet) Garay
(Orchidaceae). Ann. Meo. Bot. Gdn | 74 58-68,

Chautems, A. 1988 Révision taxonomique et possibilités d’hybridations de Nematanthus
Schrader (Gesneriaceae), genre endémique de la forét cotiere brésilienne. Dissertationes
Botanicae, 112: 1-226.

Clifford, H'T. & Stephenson, W. 1975. An introduction to numerical classification.
Academic Press, London.

Coimbra-Filho, A. et al. 1990. Recomendagdes do grupo B: Fauna. In: Anais da reuniio
nacional sobre a proteciio dos ecossistemas naturais da Mata Atlantica, pp. 12-14.

Cracraft, J. 1985, Historical biogeography and patterns of differentiation within the South
American avifauna: areas of endemism. Ornithol. Monogr., 36: 49-84,

Cronquist, A. 1981, An integrated system of classification of flowering plants.
Columbia Univ. Press, New York.



78

Cronquist, A. 1988 The evolution and classification of flowering plants. New York
Botanical Garden. Bronx, New York.

Dafni, A. 1992. Pollination ecology - A practical approach. IRL Press at Oxford
University Press, Oxford.

Des Granges, J.L. 1978. Organization of a tropical nectar feeding bird guild in a variable
environment. Living Bird, 17: 199-236.

Dobat, K. & Peikert-Holle, T. 1985. Bliiten und Fledermiuse, Bestiubung durch

Fledermiuse wund Flughunde (Chiropterophilie). Senckenberg-Buch 60. Kramer,
Frankfurt.

Dunn, G. & Everitt; HB.S. 1982, An introduction to mathematical taxonomy.
Cambridge University Press, Cambridge.

Eiten, G. 1970. A vegetagido do Estado de Sdo Paulo. Bol. Inst. Bot. (Sdo Paulo), 7: 1-
147.

Eiten, G. 1992. Natural Brazilian vegetation types and their causes. An. Acad. bras. Ci,,
64 35-65.

Endress, P.K. 1994. Diversity and evolutionary biology of tropical flowers. Cambridge
University Press, Cambridge.

Ewald, PW. & Williams, W.A. 1982, Function of the bill and tongue in nectar uptake by
hummingbirds. Auk, 99: 573-576.

Faegri, K. & Pijl, L. van der. 1980. The principles of pollination ecology. Pergamon
Press, Oxford - New York - Toronto.

Feinsinger, P. 1976, Organization of a tropical guild of nectarivorous birds. Ecol
Monogr., 46: 257-291.

Feinsinger, P. 1983. Coevolution and pollination. In: Coevolution. (D.J. Futuyma & M.
Slatkin, eds.). Sinauer Associates, Massachusetts, pp. 282-310.

Feinsinger, P. & Colwell, R K. 1978. Community organization among neotropical necta-
feeding birds. Am. Zoel., 18: 779-795.

Fischer, E.A. 1994 Polinizagdo, fenologia e distribuigdo espacial de Bromeliaceae numa
comunidade de mata atlantica, litoral sul de S3o Paulo. Dissertagdo de Mestrado,
Universidade Estadual de Campinas, Campinas. 80 p.



79

Fournier, L..A. 1974, Un método cuantitativo para la medicion de caracteristicas
fenologicas en arboles. Turrialba, 21: 422-423.

Franco, A.L.M. 1995. Ecologia da polinizagio e Biologia reprodutiva de sete espécies de
Phaseoleae. Tese de Doutorado, Universidade Estadual de Campinas, Campinas. 123 p.

Franco, A.I.M. & Buzato, S. 1992, Biologia floral de Nematanthus fritschii
(Gesneriaceae). Rev. Brasil. Biol., 52: 661-666.

Gentry, A H. 1974, Coevolutionary patterns in Central American Bignoniaceae. Ann. Mo.
Bot. Gard., 61:728-759.

Gibbs, P.E. 1990. Self-incompatibility in flowering plants. a neotropical perspective.
Revta. brasil. Bot., 13 125-136.

Gibbs, P.E. & Bianchii M. 1993 Post-pollination events in species of Chorisia
(Bombacaceae) and Tabebuia (Bignoniaceae) with late-acting self-incompatibility. Bot.
Acta, 106: 64-71.

Gottsberger, G, 1972. Blatenbiologische Beobachtungen an brasilianischen Malvaceen. II.
Osterr. Bot. Z., 120: 439-509.

Gottsberger, G. 1985, Floral ecology. Report on the vears 1981(79) to 1985, Prog. Bot.,
47 384-417. :

Gottsberger, (. 1986. Some pollination strategies in Neotropical savannas and forests. Pl
Syst. Evol., 152: 29-45.

Gottsberger, G. 1989. Floral Ecology. Report on the years 1985(1984) to 1988. Prog.
Bot., 50: 352-379.

Gottsberger, G. 1993, Floral Ecology. Report on the years 1988(1987) to 1991 (1992).
Prog. Bot., 54: 461-504,

Gottsberger, G ; Camargo, J M F. & Silberbauer-Gottsberger, I. 1988. A bee pollinated
community: the beach dune vegetation of Ilha de Sdo Luis, Maranhio, Brazil. Bet. Jb.
Syst , 109: 469-500.

Grant, K. & Grant, V. 1967, Effects of hummingbird migration on plant speciation in the
California Flora. Evolution, 21: 457-465.

Grant, K. & Grant, V. 1968. Hummingbirds and their flowers. Columbia University
Press, New York.

Grant, V. 1953, Flower pollination. Encyclopedia Americana, 22: 320-323.



80

Grant, V. 1994. Historical development of ornithophily in the western North American
flora. Proc. Nath Acad. Sci. USA, 91: 10407-10411,

Grant, V. & Grant, K. 1965, Pollination in the Phlox family. Columbia University
Press, New York.

Grantsau, R. 1989. Os beija-flores do Brasil. Expressdo e Cultura, Rio de Janeiro.
Greenewalt, C.H. 1990. Hummingbirds. Dover Publications, INC., New York. 162 pp.

Hainsworth, F.R. 1973, On the tongue of a hummingbird: its role in the rate and
energetics of feeding. Comp. Biochem. Physiol , 46: 64-78.

Heideman, P.ID. 1989. Temporal and spatial variation in the phenoloy of flowering and
fruiting in a tropical rainforest. J. Ecol., 77: 1059-1079.

Heithaus, E.R. 1974, The role of plant-pollinator interactions in determining community
structure. Ann. Mo. Bot. Gdn,, 61; 675-691.

Hess, D. 1990. Die Bliite. Struktur, Funktion, Okologie, Evolution. Verlag Eugen
Ulmer, Stuttgart.

Holmegren, P. & Keuken, W. 1990. Index Herbariorum. Part I. The herbaria of the
world. New York Botanical Garden, New York.

Hueck, K. 1972. As florestas da América do Sul. Editora Poligono, Sdo Paulo. 466 pp.
Inouye, D.W. 1980, The terminology of floral larceny. Ecology, 61: 1251-1253.

Inouye, D.W.; Calder, W A. & Waser, N. M. 1991. The effect of floral abundance on
feeder censuses of hummingbird populations. Conder, 93: 279-285.

Ippolito, A. & Armstrong, JE. 1993, Floral biology of Hornstedtia scottiana
(Zingberaceae) in a lowland rain forest of Australia. Biotropica, 25: 281-289.

Janzen, D H. 1971. Euglossine bees as long-distance pollinators of tropical plants.
Science, 171; 203-205.

Janzen, D.H. 1975. Ecology of plants in the tropics. Edward Arnold, London. 66p.

Joly, C. et al. 1990. Recomendagdes do grupo A: Flora. In: Anais da reuniiio nacional
sobre a protecio dos ecossistemas naturais da Mata Atlintica, pp. 10-11.



81

Kearns, C.A. & Inouye, D.W. 1993, Techniques for pollination biologists. University
Press of Colorado, Niwot - Colorado.

Kochmer, J.P. & Handel, SN. 1986. Constraints and competition in the evolution of
flowering phenology. Ecol. Monogr., 56: 303-325.

Kraemer, M., Schmidt, U., Schuchmann, K.L. 1993. Notes on the organization of a
neotropical high-altitude hummingbird-flower community. In: Animal-plant interactions
in tropical environments. (W. Barthlott, C.M. Naumann; K. Schmidt-Loske & K.L.
Schuchmann; eds.). Bonn.

Leme, EM.C. & Marigo, L.C. 1993 Bromélias na natureza. Marigo Comunicagdo
Visual Ltda., Rio de Janeiro.

Linhart, Y.B. 1973. Ecological and behavioral determinants of pollen dispersal in
hummingbird-pollinated Heliconia. Amer. Natur., 107: 511-523.

Machado, [.C. & Sazima, M. 1995. Biologia da polinizagdo e pilhagem por beija-flores em
Ruellia asperula Lindau (Acanthaceae) na caatinga, nordeste brasileiro. Revta. brasil.
Bot , 18: 27-33.

Magnuson, J.J. 1990. Long-term ecological research and invisible present. BioScience,
40: 495-501.

Martinelli, G. 1994. Reproductive biology of Bromeliaceae in the Atlantic rainforest of
southeastern Brazil. Ph.D. Dissertation, University of St. Andrews, Scotland.

McDade, [.A. 1992 Pollinator relationships, biogeography, and phylogenetics.
BioScience, 42: 21-26.

Montgomerie, R.D. 1984. Nectar extraction by hummingbirds: response to different floral
characters. Oecologia, 63: 229-236.

Moreira, A.A.N. & Camelier, C. 1977. Relevo da regifio sudeste do Brasil. Rev. Brasil.
Geogr. 34 1-50.

Mori, S.A.; Boom, BM. & Prance, G.T. 1981 Distribution patterns and conservation of
eastern brazilian coastal forest tree species. Brittonia, 33: 233-245.

Nadkarni, N.M. & Matelson, T.J. 1989. Bird use of epiphyte resources in neotropical
trees. Condor, 91: 891-907.

Newstrom, L .E., Frankie, G. W. & Baker, HG. 1994, A new classification for plant
phenology based on flowering patterns in lowland tropical rain forest trees at La Selva,
Costa Rica. Biotropica, 26: 141-159.



82

Nimer, E. 1977. Climatologia da regido sudeste do Brasil. Rev. Brasil. Geogr., 34: 3-48.

Otliveira, P. E.AM. 1991. The pollination and reproductive biology of a cerrado woody
community in Brazil. PhD Thesis, University of St. Andrews.

Oliveira, P.E., Gibbs, PE. & Bianchi, M. 1991. Pollination and breeding system of

Vellozia squeamata (Liliales: Velloziaceae): a species of the brazilian Cerrados. Bot. Acta,
104; 392-398.

Percival, M. 1974. Floral ecology of coastal scrub in southeast Jamaica. Biotropica, ©6:
104-129.

Piratelli, A.J. 1992, Ecologia comportamental de beija-flores em duas espécies de
Hippeastrurn Herb. (Amaryllidaceae) na regido de Atibaia, Estado de Sio Paulo.
Dissertagio de Mestrado, Universidade Estadual de Campinas, Campinas. 128 p.

Prance, G.'T. & Campbell, D.C. 1988. The present state of tropical floristics. Taxon, 37:
519-548.

Radford, A E., Dickinson, W.C., Massey, JR. & Bell, CR. 1974 Vascular plant
systematics. Harper & Row Publishers, New York.

Reitz, R. 1983, Bromeliaceas e a malaria - bromélia endémica. FL Tlastr. Catarinense,
Parte I. Fasc. Brom.

Rose, M.J. & Barthlott, W. 1994, Coloured pollen in Cactaceae: a mimetic adaptation to
hummingbird-pollination? Bot. Acta, 107: 402-406.

Sazima, I. 1995, Hummingbird pollination of Nidularium. manuscrito submetido.

Sazima , 1.; Buzato, S. & Sazima M. 1992. O beyja-flor Phaethornis ruber ao visitar flores:
ajuste comportamental a disponibilidade do néctar. In: Anais de Etologia, 10: 202,

Sazima, 1., Buzato, S. & Sazima, M. 1993 The bizarre inflorescence of Norantea
brasiliensis (Marcgraviaceae): visits of hovering and perching birds. Bot. Acta, 106: 507-
513.

Sazima, I, Buzato, S. & Sazima, M. 1995a. The Saw-billed Hermit Ramphodon naevius
and its flowers in southeastern Brazil. J. Ornithol., 136: 195-206.

Sazima, 1., Buzato, S. & Sazima, M. 1995b. An assemblage of hummingbird-pollinated
flowers in a montane forest in southeastern Brazil. Botanica Acta, no prelo.



83

Sazima, M. 1977. Hummingbird pollination of Barbacenia flava (Velloziaceae) in the
Serra do Cip©, Minas Gerais, Brasil. Flora, 168: 239-247.

Sazima, M. & Machado, [.C.S. 1983. Biologia floral de Mutisia coccinea St. Hil.
(Asteraceae). Rev. Bras. Bot., 6. 103-108,

Sazima, M. & Sazima, 1. 1980. Bat visits to Marcgravia myriostigma Tr. et Planch
(Marcgraviaceae) in southeastern Brazil. Flora, 169: 84-88.

Sazima, M. & Sazima, I. 1990. Hummingbird pollination in two species of Vellozia
(Liliiflorae: Velloziaceae) in southeastern Brazil. Bot. Acta, 103: 83-86.

Sazima, M., Sazima, I & Buzato, S. 1994, Nectar by day and night: Siphocampylus
sulfureus (ILobeliaceae) pollinated by hummingbirds and bats. Pl Syst. Evol., 191: 237-
246.

Sazima, M.; Buzato, §. & Sazima, 1. 1995 Polinizacio de Friesea por morcegos no
sudeste brasileiro. Bromélia, no prelo.

Sick, H. 1985, Ornitologia brasileira, uma introdu¢iio. Vol 1. Edit. Univ. Brasilia,
Brasilia.

Snow, B. K. & Snow, D. W. 1972. Feeding niches of hummingbirds in a Trinidad valley.
J. Anim. Ecol., 41: 471-485.

Snow, DW. & Snow, B.K. 1980. Relationships between hummingbirds and flowers in
the Andes of Colombia. Bull. Br. Mus. nat. Hist. (Zool.), 38: 105-139.

Snow, D.W. & Snow, B K. 1986. Feeding ecology of hummingbirds in the Serra do Mar,
southeastern Brazil. El Hornero, 12: 286-296.

Snow, D.W. & Teixeira, D.L. 1982, Hummingbirds and their flowers in the coastal
mountains of southeastern Brazil. J. Ornit., 123: 446-450.

Smith, L.B. & Downs, R.J. 1974 Pitcairnioideae (Bromeliaceae). Flora Neotropica,
Monogr. 14, Part 1. New York, Hafner Press.

Stebbins, G.L. 1989, Adaptive shifts toward hummingbird pollination. In: The
evolutionary ecology of plants. (J H Bock & Y B Linhart, eds.). Western Press, NY.
pp. 39-60.

Stein, B.A. 1992 Sicklebill hummingbirds, ants and flowers. BioScience, 42: 27-33.

Stiles, F.G. 1975. Ecology, flowering phenology, and hummingbird pollination of some
Costa Rican Heliconia species. Ecology, 56: 285-301.



g4

Stiles, F.G. 1978a. Ecological and evolutionary implications of bird pollination. Amer.
Zool.,18: 715-727.

Stiles, F.G. 1978b. Temporal organization of flowering among the hummingbird
foodplants of a tropical wet forest. Biotropica, 10: 194-210.

Stiles, F.G. 1979. Notes on the natural history of Heliconia (Musaceae) in Costa Rica.
Brenesia, 15: 151-180.

Stiles, F.G. 1981. Geographical aspects of bird-flower coevolution, with particular
reference to Central America. Ann. Mo. Bot. Gdn., 68: 323-351.

Stiles, F.G. 1985 Seasonal patterns and coevolution in the hummingbird-flower
community of a Costa Rican subtropical forest. Ornithol. Monogr., 36: 757-787.

Stiles, ¥, G. & Freeman, C E. 1993. Patterns in floral nectar characteristics of some bird-
visited plant species from Costa Rica. Biotropica, 25: 191-205

Suchantke, A. 1982. Der Kontinent der Kolibris. Verlag Freies Geistesleben, Stuttgart.

Temeles, E.J. & Roberts, WM. 1993, Effect of sexual dimorphism in bill length on
foraging behavior: an experimental analysis of hummingbirds. Oecologia, 94: 87-94.

Vogel, S. 1968. Chiropterophilie in der neotropischen Flora. I. Flora, 157: 562-602.
Vogel, S. 1969a. Chiropterophilie in der neotropischen Flora. 1I. Flora, 158; 185-222.
Vogel, S. 196%. Chiropterophilie in der neotropischen Flora. III. Flora, 289-323.

Vogel, S. 1990. Radiacion adaptativa del sindrome floral en las familias neotropicales.
Bol. Acad. Nac. Cienc. Cordoba, 59: 5-30.

Vogel, S. 1993. Floral adaptive radiation in the Marcgraviaceae. In: Abstracts of
Sprengel Symposium, p.21.

Vogel, S. & Westerkamp, C. 1991. Pollination: an integrating factor of biocenoses. In:
Species conservation: a population biological approach. (A Seitz & V. Loeschcke,
eds.), Birkhauser Verlag, Basel

Waser, N.M. 1978. Competition for hummingbird pollination and sequencial flowering in
two Colorado wildflowers. Ecology, 59: 934944

Westerkamp, C. 1990, Bird-flowers: hovering versus perching exploitation. Bot. Acta,
103:366-371.



g5

Wiehler, H. 1983. A synopsis of the Neotropical Gesneriaceae. Selbyana. 6: 1-219.

Williamson, G.B. 1982. Plant mimicry: evolutionary constrains. Biel. J. Linn. Soc., 138:
49-58.

Wolf, L.L.. & Hainsworth, FR. 1978, Introduction to the symposium: Ecology and
behavior of nectar-feeding birds. Amer. Zool., 18: 683-686.

Wolf, L L., Stiles, F.G. & Hainsworth, ¥ R. 1976. Ecological organization of a tropical
highland hummingbird community. J, Anim. Ecol., 32: 349-379.

Yeo, P.F. 1993, Secondary pollen presentation. Form, function and evolution. Plant Syst.
Evol (Supplementum 6). Springer-Verlag, Wien.

Zeisler, M. 1938. Uber die Abgrenzung der eigentlichen Narbenfliche mit Hilfe von
Reaktionen. Beih. bot. Zbl., 58: 308-318.



