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Segundo Popper ndo precisamos de nenhum sistema definido de referéncia
para a nossa crifica, podemos ofé revisar as regras mais fundamentais e
abandonar as exigéncias mais fundamentais se surgir o necessidade de uma
medida diversa de estimacdo. E irracional essa posicdo? Supde ela que a
ciéncia ¢ irracional? N&o podemos presumir, por cerfo, que o que é possivel
no caso de criangas — deslizar, & menor provocacdo, para padrdes de reaco
infeiramente novos — deveria estar fora do alcance de adulios e inacessivel a

uma das mais notéveis atividades adultas, a ciéncia

P. Feyerabend, 1970
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RESUMO

O objetivo deste estudo € comparar atributos entre plantas polinizadas por moTcegos
Glossophaginae e Phyllostominae, em floresta de "terra-firme” na Amazénia Central;, em irés
habitat: floresta de baixic (BAI), floresta de platd (PLA) e floresta de vertente {VER). Trinta e
quatro individuos de plantas quiropterofilas, pertencentes a nove espécies arbéreas, foram
registradas em flor a0 longo de um ano em 14,8 ha, sendo que metade delas foi polinizada por
Glossophaginae e metade por Phyllostominae. Cinco espécies de dois géneros, Caryocar e
Parkia, foram polinizadas principalmente por Phyllostominae. As demais quatro espécies, dos
géneros Caryocar, Lecythis, Eperua ¢ Couepia, utilizaram principalmente morcegos
Glossophaginae como polinizadores. Arvores polinizadas por Phyllostominae ocorreram em
maior densidade no PLA ¢ ndo foram registradas no BAI, ao passo que arvores polinizadas por
Glossophaginae tiveram maior densidade no BAI e ocorreram em baixa densidade no PLA. Em
VER, a densidade de arvores polinizadas por Glossophaginae foi a mesma que a de polinizadas
por Phyllostominae. As espécies polinizadas por morcegos Glossophaginae foram mais baixas e
apresentaram menor didmetro de copa e do tronco, que as espécies polinizadas por
Phyllostominae. As espécies deste tltimo grupo ocuparam posicBes mais altas no estrato vertical
da floresta de platd, que as espécies polinizadas por Glossophaginae. Por outro lado, relagdes
alométricas mostraram que espécies polinizadas por um ou outro tipo de morcego nfo diferem
quanto as proporgdes entre difimetro da copa, difmetro do tronco e altura,

Estratégias fenologicas do tipo cornucopia foi uma tendéncia para espécies polinizadas
por Phyllostominae e também para espécies polinizadas por Glossophaginae no PLA. Floracdes
do tipe "estado constante” caracterizaram as espécies polinizadas por Glossophaginae no BAL
As flores e capitulos visitados por Phyliostominae tém simetria radial e as flores polinizadas por
Glossophaginae foram principalmente zigomorfas. As espécies polinizadas por Glossophaginae
apresentaram volume de nectar muitc mais baixo que as espécies polinizadas por
Phyllostominae. A concentragdo de aglcares no néctar foi pouco maior para espécies polinizadas
por Glossophaginae que para as polinizadas por Phyllostominae. A guantidade de flores € a de
néctar produzidos por arvores quiropterdfilas variaram em fungio do tamanho dos individuos e
das unidades de visita. O didmetro da copa ¢ a biomassa média das flores/capitulos afetaram
direta e/ou indiretamente o nimero de inflorescéncias por &rvore, o aumero médio de
flores/capitulos produzidos por inflorescéncia, o total de flores/capitulos produzidos por arvore,
o namero de flores/capituios funcionais por noite e o volume médio de néctar por flor/capitulo.

Lonchophylla thomasi (Glossophaginae) e Phyllostomus discolor (Phyllostominae) foram
os polinizadores das espécies de plantas estudadas. Os Glossophaginae forragearam
solitariamente ou em duplas visitando as flores em v8o pairado. As visitas de Ph. discolor foram
feitas em grupos de 5-30 individuos. Durante as visitas, estes MOrcegos agarraram-se as
inflorescéncias ou ramos. Foram também registradas visitas de Potos flavus (Procyonidae) e
Caluromys philander {Didelphidae) a flores polinizadas por Phyllostominae.

As diferencas encontradas entre espécies polinizadas per Glossophaginae e
Phyllostominae, no local de estudo, indicam a ocorréncia de duas categorias de plantas
neotropicais que utilizam morcegos como vetores de polen.
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ABSTRACT

The aim of this study is to contrast attributes between plants pollinated by Glossophaginae and
Phyllostominae bats in the "terra-firme" Amazonian forest. The study was conducted in three
habitats: "floresta de baixio” (BAI), "floresta de platd" (PLA) and "floresta de vertente” (VER).
Thirty four individuals of bat-pollinated plants belonging to nine tree species were recorded
throughout ¢ne year in 14.8 ha, half of them being pollinated by Glossophaginae and half by
Phyllostominae. Five species in two genera, Caryocar and Parkia, were mainly pollinated by
Phyllostominae. Glossophaginae were polien vectors of the other four species, in the genera
Caryocar, Lecythis, Eperua and Couepia. Density of Phyllostominae-pollinated species was
higher in PLA but density of Glossophaginae-pollinated species was higher in BAI and lower in
PLA. In VER the density was similar between the two groups of bat-pollinated plants. Trees
pollinated by Glossophaginae were smaller and presented smaller canopies and trunk diameters
than those pollinated by Phyllostominae bats. Phyllostominae-pollinated trees occupied the upper
canopy profile than the Glossophaginae-poilinated ones. However, allometric relationships for
canopy diameter, trunk diameter and height did not indicate differences in shape between trees
pollinated by Glossophaginae and Phyllostominae bats.

The "cornucopia” phenological strategy was found among the Phyllostominae-pollinated
species, as well as among the Glossophaginae-pollinated ones in PLA. The "steady state”
flowering pattern was recorded for plants pollinated by Glossophaginae in BAI. Blossoms
visited by Phyllostominae have radial symmetry, whereas flowers pollinated by Glossophaginae
are mainly zygomorphic. Total nectar volume per blossom was much lower for Glossophaginae-
pollinated flowers than for those poliinated by Phyllostominae. However, nectar sugar
concentration was slightly higher for species pollinated by Glossophaginae than for species
pollinated by other group. The quantities of blossoms and nectar produced by the bat-pollinated
trees at the study site varied as a function of the tree and the blossom sizes. Canopy diameter and
mean blossom biomass directly and/or indirectly affected the number of inflorescences per tree,
the mean number of blossoms per inflorescence, the total number of blossoms produced per tree,
the mean number of open blossoms per night and the mean nectar volume per blossom.

Lonchophylia thomasi {Glossophaginae) and Phyllostomus discolor (Phyllostominae)
were the pollinators for the studied bat-pollinated plants. The Glossophaginae foraged alone or in
pairs, and hovered while approaching flowers and drinking nectar. In contrast, visits by PA.
discolor were typically in flocks of 5-30 individuals. These latter bats clung on the
inflorescences and/or branches while visiting flowers. Visits of Poros flavus (Procvonidae) and
Caluromys philander (Didelphidae) were also recorded to Phyllostominae-pollinated blossoms.

Differences found between species pollinated by Phyllostominae and those pollinated by
Glossophaginae, at the study site, support the occurrence of two categories of neotropical plants
which use bats as pollen vectors.
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INTRODUCAO

Visitas de morcegos as flores sfo conhecidas h2 mais de duzentos anos, mas a atuacio
destes animais como vetores de pélen foi reconhecida apenas no final do século passado
(Endress 1994, Proctor et al. 1996). Este reconhecimento tardio (veja também Fleming &
Sosa 1994) € devido, em parte, as dificuldades de registrar o comportamento dos morcegos
durante suas visitas noturnas as flores. Atualmente, s8o conhecidas mais de 750 espécies de
angiospermas em 64 familias, cujas flores sfo polinizadas por morcegos, sendo gue 80 %
destas espécies sio neotropicais (Heithaus 1982, Endress 1994). Estas plantas
fregiientemente apresentam habito arbéreo, mas podem também ser arbustos, trepadeiras
lenhosas e herbaceas, bem como ervas terresires e epifitas. Embora sejam restritas aos
tropicos, flores polinizadas por morcegos s8o enconiradas em quase todos os tipos de
ambiente, desde desertos ¢ campos de altitude até savanas e florestas pluviais (Vogel 1968,
1669a, 1969b, Baker 1973, Start & Marshall 1976, Sazima & Sazima 1975, 1977, Sazima
et al. 1989, 1994a, 1999, Fischer et al. 1992, Gribel & Hay 1993, Helversen 1993, Endress
1994, Fleming et al. 1994, Petit 1997, Ruiz et al. 1997, Machado et al. 1998).

Em diferentes partes dos trépicos, as flores polinizadas por morcegos apresentam
um conjunto de caracteristicas mais ou menos semelhantes entre si, conhecido como
*sindrome de quiroptercfilia” (Faegri & van der Piji 1971, Vogel 1990, Proctor et al. 1996).
Comparativamente a flores de espécies aparentadas e polinizadas por outros tipos de
vetores, as flores quiropterdfilas sio geralmente maiores € mais robustas, produzem maior
guantidade de pdlen e de néctar, porém com baixa concentragio de aglicares. A composi¢do
quimica do néctar de flores quiropterdfilas também difere daquela de flores polinizadas por
outros tipos de vetores (Baker 1978, Baker et al. 1998). QOutras caracteristicas das flores
quiroptertfilas sfic (cf. Faegri & van der Pijl 1971, Proctor et al. 1996) antese noturna,
localizagdo exposta, odor forte e geralmente desagradivel (veja também Knudsen &
Tollsten 1995, Sazima et al. 1599), coloracdo geralmente branca ou verde, mas também
amarela ou vermelha pouco conspicua.

Com base nos registros fosseis, as flores quiropterdfilas neotropicais e
paleotropicais parecem ter evoluido independentemente (Heithaus 1982, Endress 1994,

Proctor et al. 1996). Assim, géneros pantropicais {e.g. Ceiba, Eperua, Farkia ¢ Mucuna)



com especies quiropterofilas de ambos os lados do Atlantico seriam casos de convergéncia
{Baker 1973, Heithaus 1982, Hopkins 1984, Vogel 1990, Hopkins & Hopkins 1993). Por
outro lado, com base na biologia floral, polinizacio e em estudos taxondmicos, Hopkins
{1998) sugere que espécies quiropterdfilas de Parkia nic devem ter evoluido
independentemente, apontando que a dispersio trans-ocednica seria uma possibilidade.

Espécies de morcegos que visitam flores pertencem a duas familias geograficamente
separadas (veja Nowak 1994 e referéncias incluidas), Phyllostomidae (Microchiroptera) nos
neotrépicos ¢ Pteropodidae (Megachiroptera) nos paleotrépicos. Além de apresentarem
sistema de ecolocaglo, ausente enire os Preropodidae (exceto numa espécie), os
Phyllostomidae sic em média menores, apresentam dieta mais diversificada e maior
capacidade de manobras em vOo que os Pteropodidae (veja Fleming 1982 e referéncias
incluidas). Duas subfamilias sfo descritas como principalmente nectarivoras. Ambas,
Glossophaginae (Phyllostomidae) e Macroglossinae (Pteropodidae), apresentam espécies de
pequenc porte, morfologicamente adequadas as visitas as flores € cujas dietas incluem
nectar ¢ polen (Start & Marshall 1976, Gardner 1977, Fleming 1982, Heithaus 1982,
Hopkins & Hopkins 1993, Law 1995}

Nos neotropicos, a maioria das espécies de plantas quiropterofilas conhecidas
utilizam exclusiva ou principalmente morcegos Glossophaginae como vetores de polen
(e.g. Sazima & Sazima 1980, Sazima et al. 1989, 1995, 1999, Fischer et al. 1992, Gribel &
Hay 1993, Valiente-Banuet et al. 1996, Petit 1997, Ruiz et al. 1997), mas algumas plantas
podem ser polinizadas também por morcegos de outras subfamilias, como Phyllostominae,
Stenodermatinae e Carolliinae (e.g. Heithaus et al. 1974, Sazima & Sazima 1975, 1978a,
Hopkins 1984). Dentre os nio-Glossophaginae, espécies de Phyllostonms (Phyllostominae)
destacam-se como polinizadores principais de algumas espécies de plantas quiropterdfilas
(e.g. Carvalho 1960, Baker 1973, Hopkins 1984, 1998) e como vetores adicionais de outras,
que s3o polinizadas também por Glossophaginae (e.g. Heithaus et al. 1974, Sazima &
Sazima 1977, Fischer 1992, Gribel & Hay 1993). De modo geral, apenas morcegos
Glossophaginae ¢ Phyllostominae tém sido considerados como “polinizadores principais”
de plantas quiropterofilas neotropicais, sendo que morcegos Stenodermatinae e Carolliinae
tém sido considerados vetores secundarios. Dentre os Phyllostominae, entretanto, apenas

um de onze glneros inclui espécies de morcegos que visitam flores. Este género,



Phyllostomus, por sua vez, compreende quatro espécies das quais apenas duas (P. discolor
e P. hastatus) sio consideradas aniofilas ou visitantes de flores {Carvalho 1960, Gardner
1977, Sazima e Sazima 1977, Fleming 1982, Heithaus 1982, Hopkins 1984, Gribel e Hay
1993, Nowak 1994) E interessante notar também que 2 evolugio do “ramo” de
Glossophaginae, assim como ¢ de Stenodermatinae e o de Carolliinae, ocotreu
possivelmente a partir do génerc Phyllostomus (veja revisio em Fleming 1988},
Phyllostomus spp. (30-100 g} agarram-se as flores durante suas visitas, 4ssim Como
morcegos Stenodermatinae ¢ Carolliinae — e.g. Artibeus, Platyrrhinus (=Vampyrops),
Carollia, Sturnira, Rhinophylla (Heithaus et al. 1974, Sazima & Sazma 1975, 1977,
Hopkins 1984, Buzato & Franco 1992, Sazima et al. 1994b). Exceto talvez por uma
espécie, Phvliostomus discolor, os morcegos neotropicais nio-Glossophaginae, visitantes
de flores, tém baixa demanda por néctar, uma vez que sio principalmente frugivoros ou
carnivoros {Gardner 1977, Nowak 1994, Sazima et al. 1994b, Fischer et al. 1997). Por outro
tado, os Glossophaginae {6-30 g) tipicamente adejam defronte as flores durante suas visitas
¢ apresentam alta demanda diaria por néctar (Fleming 1982, Helversen & Reyer 1984,
Nowak 1994, Helversen 1993, Sazima et al. 19943, 1995, Arends et al. 1995). Os morcegos
Glossophaginae geralmente visitam flores solitariamente ou em duplas, podendo tambem
fazé-lo em grupos maiores (Howell 1979, Lemke 1984). Por outro lado, os Phyllostominae
freqilentemente visitam flores em grupos de mais de cinco individuos, embora possam
também forragear em duplas ou solitariamente (Sazima & Sazima 1977, McCracken &
Bradbury 1981, Fischer 1992). Além do tamanho do grupo, o padrio de forrageamento de
morcegos de ambas as subfamilias pode variar, desde visitas seguinde rotas
preestabelecidas (“traplining”) até comportamento territorial em agrupamentos de flores.
Encontros agressivos intra e interespecificos tém sido citados tanto para os Phyllostominae
como para os Glossophaginae (Sazima & Sazima 1977, 1980, Fleming 1982, Howell 1979,
Lemke 1984, Eguiarte et al. 1987, Fischer 1992, Gribel & Hay 1993, Buzato et al. 1994).
Devido a grande variagdo de comportamento, de morfologia e de tamanho entre
morcegos destas subfamilias, poderia ser esperado que o sistema de polinizagdo e as
caracteristicas das flores diferissem entre espécies polinizadas por Glossophaginae e por
Phyliostominae. Com base nisso, o propésite deste trabaiho € comparar atributos entre

espécies de plantas polinizadas por morcegos Glossophaginae e Phyliostominae, em 14,8



ha de floresta de "terra-firme” na Reserva Ducke, Amazénia Central. Os principais
objetivos foram: verificar a proporgdo de espécies/individuos cujas flores sio polinizadas
por morcegos Glossophaginae e/ou Phyllostominae; verificar se ha diferenca de habito,
tamanho ¢ forma entre plantas polinizadas por Glossophaginae e Phyllostominae; registrar
a distribuig@o das espécies quiropterdfilas nos diferentes habitat e sua posigio relativa no
estrato vertical da fioresta, verificar a duragic e o pericdo de floragio das espécies de
plantas quiroptertfilas; registrar as caracteristicas morfolégicas e funcionais das flores
polinizadas por Glossophaginae e/ou Phyllostominae; verificar se ha variagio do volume e
da concentragio de aglcares no néctar entre flores polinizadas por morcegos de subfamilias
diferentes; verificar se ha efeito do tamanho das fiores sobre a taxa de secrecdo de néctar;
determinar o efeito do tamanho da planta sobre a producio de flores e de néctar por flor;
determinar ¢ comportamento de visitas dos morcegos Glossophaginae e Phyllostominae ¢,
finalmente, verificar o efeito da quantidade de flores e de néctar sobre a fregiéneia de

visitas dos morcegos em plantas focais.

METODOS

Local de estudo

O estudo foi feito em floresta de “terra-firme”, na Reserva Florestal Adolfo Ducke —
Instituto Nacional de Pesquisas da Amaz6nia, Amazénia Central (2° 53° §, 59° 56’ W; Km
26 da estrada AM-010; altitude 80-100 m; Figura 1). O clima ¢ tropical imido com baixa
sazonalidade (Ribeiro & Santos 1975); ha menor pluviosidade entre junho e agosto (50-150
mm por més) e maior de novembro a abril (250-400 mm por més) (Figura 2); a precipitacio
anual atinge ca. 2300 mm e a temperatura média anual é ca. 26 °C (Marques-Filho et al.
1981, Souza 1996). Sdo conhecidas aproximadamente 2300 espécies de plantas vasculares
na Reserva Ducke, distribuidas em 510 géneros e 112 familias (Prance 1990, Ribeiro et al.
1999). A reserva compreende area de 10 000 ha, sendo que 90 % ¢é representada por
vegetagdo primaria (Prance 1990) contigua 4 floresta amazonica # leste e a norte, mas
cercada por areas aiteradas nos limites sul e oeste (Figura 1b). A expansdo acelerada da

cidade de Manaus podera, em breve, isolar a



Figura 1. A) Localiza & Ducks (8 na América do Sul . B) Detalhe da
regigo de Manaus a partir de imagem de satélite (INPE/1992). O quadrado central
escurecido corresponde a drea da Reserva. As drazs com lonalidades vermelha, rosa
& branca indicam areas urbanizadas, desmatadas e/ou abertas. A parte em preto
corresponde 20 leito do Rio Nagro ¢ de oulros rios de agua preta; a parle azul
corresponde as dguas do Rio Solimdes. C) Esquema da Reserva Ducke mostrando os
igarapés (linhas azuls), as regifes de platd (em verde) e as riihas percorridas {linnhas
yermaihash. 5
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Figura 2. Médias mensais de plwviosidade (barras) e temperatura (linha-ponios)
durante periodo de 1990-1996, na Reserva Ducke, Amazénia Central.
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TaBeLa 1. Espécies de plantas quiroptertfilas estudadas na Reserva Ducke,
Amazbdnia Central, e as abreviaturas usadas neste estudo.

Espécies Abreviaturas Familias
Caryocar giabrum (Aubl.) Pers. Cargla  Caryocaraceae
Caryocar pallidum A.C. Smith Carpal  Caryocaraceae
Caryocar villosum (Aubl.) Pers. Carvil Caryocaraceae
Couepia longipendula Pilger Coulong  Chrysobalanaceae
Eperua duckeana Cowan Epeduc  Caesalpinaceae
Lecythis poiteaui Berg Lecpoi Lecythidaceae
Parkia decussata Ducke Pardec  Mimosaceae
Parkia nitida Miq. Parnit Mimosaceae
Parkia pendula (Wiild.) Walp. Parpen  Mimosaceae




reserva num fragmento florestal urbano. A Reserva Ducke é considerada uma das 4reas
prioritarias para estudos na Amazdnia Central devido a velocidade da ccupagiic humana na
regido de Manaus, bem como devido 2 sua localizagdo na confluéneia de regibes
fitogeograficas diferentes (Prance 1990, Nelson et al. 1990, Ribeiro et al. 1999).

As espécies polinizadas por morcegos foram amostradas em trés habitat no local de
estudo, determinados por diferengas de solo ¢ vegetagio (cf Ribeiro et al. 1984, 1999)
(Figura 3): "floresta de baixio” (BAI), 4rea de deposicio ao longo de igarapés, solo arenoso
com actumule de matéria orginica, com arvores de 20 2 35 m de altura; "floresta de platg”
(PLA) que compreende &reas mais altas, de solo argiloso, bem drenado, com arvores de 25
a 45 m de altura; "floresta de vertente” (VER) ocorre em locais de declividade, entre o platd

¢ 0 baixio, com sclo areno-argiloso e arvores de 25 a 35 m de altura.

Espécies estudadas

Neste estudo sdo incluidas nove espécies arboreas, distribuidas em cinco géneros de
familias ou subfamilias distintas (Tabela 1). As espécies de plantas foram incluidas com
base no registro de individuos em area amostral de 14,8 ha (veja proxima segfio), durante o
periodo de estudo. Exceto pelas espécies de Parkia, as demais espécies estudadas
apresentam flores solitarias como unidades de visita para os polinizadores. As espécies de
Parkia apresentam flores com fungGes diferentes reunidas em capitulos. Neste trabalho sio
apresentados dados sobre a quantidade de capitulos destas espécies, que podem ser

convertidos em quantidade de flores com base em Hopkins (1984).

Coleta de dados

Para a amostragem da densidade das espécies de plantas polinizadas por morcegos, em
diferentes habitat, foram estabelecidos, como transectos, trechos de trifhas existentes na
mata. As areas incluidas correspondem aos baixios ao longo do Igarapé do Barro Branco e
Igarape do Acara, além do platd entre estes dois igarapés (Figura 1). Estes trechos foram
escolhidos de modo a formarem circuitos, evitando assim a necessidade de percorrer

trechos repetidamente durante a mesma amostragem, e também com o



Figura 3. Habitais da floresta de terra-firme, Reserva Ducke, Amazdnia Ceniral. A)
trecho do igarape Acara e floresia de baixic; B) floresta de plaid; C) detathe do
solo argiioso no platd {(a camada de folhice foi removida).
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Espécies Abreviaturas Familias
Caryocar giabrum (Aubl) Pers. Cargla Caryocaraceae
Caryocar pallidum A.C. Smith Carpal  Caryocaraceae
Caryocar villosum {Aubl.) Pers. Carvil Caryocaraceae
Couepia longipendula Pilger Coulong Chrysobalanaceae
Eperua duckeana Cowan Epeduc  Caesalpinaceae
Lecythis poiteaui Berg Lecpoi Lecythidaceae
Parkia decussata Ducke Pardec  Mimosaceae
Parkia nitida Mig. Parnit Mimosaceae

Farkia pendula (Willd.) Walp. Parpen  Mimosaceae
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intuito de incluir areas representativas dos trés habitat. A presenca ou auséncia de arvores
quiropterdfilas nfio foi considerada para a escolha dos trechos de tritha. No total, foram
incluidos aproximadamente 14800 m de trilhas sendo 8400 m em PLA, 4400 m em BAl e
2000 m em VER. De abril de 1996 a marco de 1997, ca metade das trithas foram
percorridas guinzenalmente, de modo que todo o transecte (14800 m) fosse amostrado
mensalmente. A busca de individuos em flor consistiu principalmente na procura por flores
ou partes florais derrubadas a até cinco metros de ambos os lados do transecto, totalizando
ca. 14,8 ha de area amosirada. Adicionalmente, nesta fzixa de 10 m ao longo do transecto,
as copas eram examinadas em busca de flores ou botdes, a partir do solo com auxilio de
binéeulo. Cada arvore encontrada em flor foi numerada e marcada. Cada individuo
marcado era revisitado mensal ou quinzenalmente para nove registro do seu estado
fenolégico. Algumas drvores gquiropterdfilas em  flor, encontradas fora da  Area
preestabelecida (14,8 ha), também foram marcadas e visitadas, mas foram excluidas dos
calculos de densidade.

Exceto pela amostragem de arvores em flor e pelo registro do difmetro do tronco a
1,5 m de altura (DTRON)}, os demais dados foram tomados & partir do dossel da floresta.
Com uso de equipamentos ¢ métodos de alpinismo adaptados (cf Perry 1978, Tucker &
Powell 1991, Lowman & Wittman 1996) subi, repetidas vezes, & copa dos individuos em
flor. A altura das arvores (ALT) foi medida desde o ponto mais alto da copa até o solo,
através do langamento de corda graduada com peso amarrado 4 sua extremidade inferior.
Além de DTRON e ALT, outra “varidvel-indice” de tamanho amostrada foi o didmetro da
copa dos individuos focais (DCOPA), cujos valores correspondem a média entre os valores
do maior ¢ do menor diimetro da copa, estimados com auxilio de corda graduada (precisdo
+ 0,5 m). Adicionalmente, a partir da copa das arvores focais (quiropterofilas), foi estimada
{com precisio de % 0,5 m) a altura das arvores vizinhas cujas copas apresentavam
sobreposicfio com a copa do individuo focal. Foram incluidas apenas arvores vizinhas com
altura minima igual a altura da primeira ramificagio da planta focal. Além disso, cada
arvore vizinha foi categorizada (01-25 %, 26-50 %, 51-75 % e 76-100 %) conforme a
sobreposigdo da sua copa com a copa do individuo focal. Os valores das categorias indicam
a2 proporgdo da copa focal que esta sobreposta pela copa do vizinho, A média da “altura

relativa” dos vizinhos das arvores focais (ALTV) foi usada para estimar a posicio ocupada
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no estrato vertical pelos individuos focais. A altura relativa de cada arvore vizinha foi
definida como sendo o resultado da sua altura subtraida a altura da planta focal, de modo
que 08 vizinhos mais baixos que a planta focal apresentam valores negativos para ALTV.

O periodo de floraclo das espécies quiropterdfilas foi determinado através de visitas
diurnas guinzenais, incliindo também 4rvores encontradas fora dos transectos. Além das
arvores registradas ao longo dos transectos, foram utilizadas mais trés arvores de Couepia
longipendula, duas de Caryocar pailidum, duas de C. villosum e uma de C. glabrum. A
cada visita foram registrados o nimero de inflorescéncias imaturas (apenas com botes em
desenvolvimento), o nimero de inflorescéncias maduras (que haviam aberto flores e ainda
apresentavam botBes) e o numero de inflorescéncias velhas (que apresemtavam apenas
cicatrizes florais e/ou frutos, ¢ auséneia de botBes). Para drvores que apresentavam copas
amplas € centenas de inflorescéncias foram feitas contagens em 20-50 % da copa ¢ os
valores foram entio extrapolados para 100% da copa (cf. Dafni 1992). O nimerc médio de
flores/capitulos por inflorescéncia para cada individuo (FLOINF), foi determinado através
da contagem do numero de cicatrizes em 5-10 inflorescéncias “velhas™ de cada arvore. Para
estimar o total de flores produzidas por arvore (TFLQ), foi feita multiplicagiio dos valores
de FLOINF por NINF. A média de flores ou capitulos funcionais por noite (FNOITE), por
individuo, foi também estimada a partir da extrapolagio de contagens cobrindo 20-50 % da
copa, feitas principalmente 4 neite mas também durante o final da tarde através da
identificacdo de botdes em pré-antese. O peso seco das unidades de visita (PSECO) foi
determinado a partir da coleta de flores e capitulos intactos, que posteriormente foram
colocados em estufa a 60 °C durante 2-3 dias ¢ 2 seguir foram individualmente pesados.

Dados sobre biclogia floral das espécies quiropterdfilas foram tomados entre abril
de 1995 e margo de 1997. Foram registrados o horéric de antese, a disponibilidade de pélen
e a apresentacdo do néctar. Para medir o volume de néctar acumulado, bem como a
concentragdo de agucares no néctar, as flores de FEperua duckeana e Lecythis poiteaui
{polinizadas por Glossophaginae) e os capitulos de Parkia decussata e P. nitida
(polinizados por Phyllostominae) foram coletados em diferentes horarios, ao passo que as
flores de Couepia longipendula (polinizadas por Glossophaginae) e Caryocar villosum ¢ os
capitulos de P. pendula (polinizados por Phyllostominae) foram mantidos ensacados e

medidos em intervalos constantes ao longo do periodo de amtese. A diferenca de
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procedimentos para amostragem de néctar deveu-se a possibilidade de acessar flores sem
coleta-las ter sido restrita a algumas plantas. As medidas de volume foram tomadas com
seringa (precis@o £ 1 ul) e as de concentraciio de acticares com refratdmetro portatil. Para
as trés especies cujo néctar foi coletado em intervalos constantes, foi caloulada a taxa de
secrecio de néctar (TSN, yé.m&n“i} de flores/capitulos individuais, além de tomadas
medidas do didmetro das flores e capitulos (DFLO). O didmetro das flores de Couepia
longipenduia ¢ de Caryocar villosum foi medido na regiio superior do calice,
correspondente ao didmetro da abertura do calice; para os capitulos de Parkia pendula, o
diémetro foi tomado na sua parte superior correspondente 3 regific de flores nectariferas.
Para todas as flores ¢ os capitulos, foram tomadas duas medidas de didmetro, uma
perpendicular & outra, sendo usado o valor médio.

Os visitantes florais das nove espécies de plantas estudadas na Reserva Ducke foram
registrados através de observagSes diretas, de fotografias tomadas durante as visitas as
flores, além da captura de morcegos em redes de neblina ("mist nets") armadas defronte as
inflorescéncias ou no interior da copa. As observagdes dos visitantes tiveram duragdo de 2-
8 horas por dia, com inicio e término em horarios variaveis, cobrindo os periodos noturno e
diurno, exceto entre 0900-1300 h. As observagdes sobre comportamento dos morcegos
foram feitas sob auséncia de luz artificial, com registro de dados em gravador portatil.
Foram registrados os horérios de inicio e término dos turnos de visitagio, bem como o
numero maximo de morcegos presentes simultaneamente em cada turno de visitacdo.
Turnos de visitagio foram definidos como sendo os periodos em que a copa da arvore focal
fol continuamente visitada por pelo menos um morcego (Fischer 1992). Foram ainda
registrados, o comportamento de visitas as flores, a duragfio das visitas e as interagBes entre
individuos, bem come ¢ comportamento e a freqiiéncia de outros tipos de visitantes. Em
noites diferentes daquelas de observagho, foram tomadas fotografias das visitas dos
morcegos as flores, para registro do local de contato do corpo do visitante com as estruturas
reprodutivas da flor/capitulo. Um espécime de Lonmchophylla thomasi & trés de
Phyllostomus discolor foram coletados e depositados no Museu de Histéria Natural da

Universidade Estadual de Campinas (ZUEC) como material testemunho.
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Awndilise de doados

Devido as diferengas de tamanho da area amostral entre os habitat, PLA, VER e BAL
foram calculadas 2 densidade absoluta e a densidade média de cada espécie. Os valores de
densidade absoluta sdo desproporcionalmente influenciados pelas densidades no PLA, onde
a area amostrada (8,4 ha) foi quase ¢ dobro da 4rea no BAI (4,4 ha} ¢ quatro vezes maior
gue a drea amostrada em VER {2 ha). Os valores de densidade média, calculados com base
nas densidades particulares dentro de cada habitat, permitem comparar as espécies sob
hipotese de igualdade de tamanhe de area entre os trés habitat.

Foi usado o Teste t para testar diferencas entre espécies polinizadas por
Glossophaginae ¢ por Phyllostominae para as varigveis ALT, DTRON, DCOPA, NINF,
FLOINE, FNOITE. As wés vanaveis-indices de tamanho, ALT, DTRON e DCOPA foram
também usadas para descrever relagBes alométricas ¢ comparar variagbes de forma enire
arvores polinizadas por morcegos de subfamilias distintas e também entre arvores
guiropterdfilas de habitat diferentes. HA ambigiiidade na escolha da variavel independente
de relagbes alométricas, uma vez que nenhuma delas rigorosamente determina as demais
(Ricker 1984, King 1996). A altura (ALT) foi escolthida como variavel independente para
permitir comparagdo com as relagdes descritas por King (1996) para espécies arboreas na
Ameérica Central. Para descrever o stafus dos individuos no estrato vertical, foram feitas
regressdes da variagdo do nimero de arvores vizinhas mais altas {cujas copas estio
sobrepostas acima da copa da planta focal), bem como do aimero de vizinhas mais baixas
{(cujas copas estdo sobrepostas abaixo da planta focal), em funcio de DCOPA.

Niao foram testadas as diferengas entre espécies polinizadas por Glossophaginae e
por Phyllostominae para o volume de néctar por flor ¢ para a concentragio de agicares no
néctar, uma vez que foram usados métodos diferentes entre as espécies. Entretanto, foi
testada a correlacdc entre o volume de néctar e a concentracdo de aglicares no néctar para
os valores médios das espécies quiropterofilas estudadas. Tomando apenas o grupo de
arvores {n = 2 Couepia longipendula, 1 Parkia pendula ¢ 1 Caryocar villosum) cujas flores
ou capitulos foram amostrados em intervalos constantes ao longo do periodo de antese,
foram repetidas as analises de correlagdo entre volume e concentracdo de aglicares. No caso

de C. longipendula, foram ainda feitas comparagBes entre os dois individuos. Para estas trés
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espécies, C. Jongipenduia, P. pendula e C. villosum, foi testado também o efeito de
tamanho da flor ou capitulo sobre a taxa de secre¢io de néctar {TSN) através de regressdes;
o difmetro das flores e dos capitulos (DFLO) foi utilizade como varidvel-indice de
tamanho. Foram feitas regressdes de TSN em fungfio de DFLO para cada intervalo de
tempo medido, bem como para os valores médios entre estes intervalos.

Para testar o efeito de tamanho sobre ¢ total de flores produzidas ¢ sobre o volume
de nectar por unidade de visita (flor ou capiulo), foram feitas anélises de regressio
multipla em etapas adicionando varidveis (forward stepwise). Os modelos resultantes foram
usados para criag@io do diagrama de caminhos (path diagrams). Através da anilise de
caminhos (path analysis) foram calculados também os efeitos indiretos entre as variaveis
{ef. Sokal e Rohlf 1981). Foram incluidas as seguintes variaveis: DCOPA e PSECO como
variaveis-indices de tamanho, NINF e FLOINF, usadas para estimar TFLOR; e mais
NECVOL ¢ FNOITE. A definicio dos modelos iniciais nas analises de regressio miltipla
em etapas foi, em parte, baseada nos resultados da matriz de correlagiio entre as varigveis.

Através de-analises de regressic foram testadas as relaces de ambas as variaveis,
durag@o média dos turnos de visitagiio (TUR) e duraciio média dos intervalos entre turnos
(INT), em fun¢go da média do miimero méximo de morcegos em cada turnc de visitagdo
(MOR). A variagio da proporgio do tempo de visitacio relativa ac tempo de ndo-visitagio
(PROPOR; resultante de TURINT), também foi testada como fangio de MOR.
Finalmente, foi testada a variacio de MOR como funcgic de FNOITE através de regressio
multipla em etapas, que excluiu NECVOL do modelo inicial. As analises de correlaciio e de
regressdio envolvendo TUR, INT, MOR, PROPOR foram repetidas usando o logaritmo
natural dos valores, sendo que nos resultados sio apresentadas as fungBes que apresentaram
menores valores de p e maiores coeficientes de determinagio (r%). O logaritmo destas
quatro varidveis foram definidos como LTUR, LINT, LMOR, LPROPOR.

RESULTADOS

Nas subsegdes que seguem, freqlientemente, as espécies estudadas sio agrupadas segundo a
subfamilia dos morceges polinizadores. Entretanto, os dados sobre os polinizadores sio

apresentados apenas na tiltima subsegio.
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Habilat e densidade das espécies quiropterdfilas

Trinta e quatro arvores quiropterofilas, pertencentes a nove espéeies, foram registradas em
flor ac longo de um ano em 14,8 ha, sendo que metade delas foi polinizada por
Glossophaginae ¢ metade por Phyllostominae. A densidade de individuos foi mais alta em
vertente {VER), intermediaria no baixio (BAI) e mais baixa no platdé (PLA). Devido 3
menor densidade no PLA (8.4 ha), onde ¢ esfor¢o amostral foi maior do que nos demais, a
densidade absoluta de plantas em flor, durante o periodo deste estudo (2,3 individuos.ha™),
foi mais baixa que a densidade média (2,5 individuos.ha™). Arvores polinizadas por
Phyllostominae ocorreram em maior densidade no PLA e ndo foram registradas no BAIL ao
passe que arvores polinizadas por Glossophaginae apresentaram maior densidade no BAI
que no PLA (Tabela 2} Em VER, a densidade de plantas polinizadas por Glossophaginae
foi a mesma gue a de plantas polinizadas por Phyllostominae.

Dentre as espécies estudadas, Eperua duckeana, Caryocar glabrum ¢ C. villosum
apresentaram densidades médias maiores que 0,5 individuo.ha™, Caryocar pallidum e
Parkia decussata apresentaram média entre 0,1 e 0,5 individuoha’, e Couepia
longipendula, lecythis poitequi, Parkia nitida e P. pendula foram mais raras, com
densidades médias menor que 0,1 individuo.ha™ (Tabela 2). Eperua duckeana ocorreu
exclusivamente no BAI, ao passo que L. poifeaui e as trés espécies de Parkia ocorreram
apenas no PLA. As trés especies de Caryocar foram as tnicas que apresentaram individuos
florescendo em VER, sendo que C. glabrum e C. paliidum forma mais freqiientes neste
habitat do que nos demais e apenas C. villosum foi mais comum no PLA do que em VER; ¢
ausente no BAIL Embora C. pallidum n3o tenha sido registrado ao longo dos transetos no
PLA (Tabela 2), fora da area amostral foram registrados dois individuos neste habitat.

Também fora da area amostral (VER), foi encontrada uma arvore de Couepia longipendula.
Posicdo no dossel e relagdes alométricas
As nove espécies encontradas em flor no periodo de estudo foram pertencentes ao dossel da

floresta de terra-firme. A altura das arvores variou de 17 a 39 m, sendo que as espécies

polinizadas por Glossophaginae foram significativamente mais baixas do que
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TABELA 2. f{vegsidade de individuos em flor (n.ha™) para nove espécies de plantas
arbéreas polinizadas por morcegos (amostradas ao longo de 12 meses em 14,8 ha),
na Reserva Ducke, Amazdnia Central.

&
8% e
o N Espécie Ndmero de Densidade Densidade Densidade por
ZE de planta’ Aarvores  absoluta’® média® habitat®
z
PLA BAl VER
o Cargla 6 0,41 0,73 0 068 15
g Coulong 2 0,14 0,08 0,24 0 0
b Epeduc 8 0,54 0,81 0 182 0
% Lecpo 1 0,07 0,04 0,12 © 0
o
o
= Subtotal 17 1,15 1,45 03 25 15
Carpal 2 0,14 0,33 0 0 1
@ Carvil 10 0,68 0,52 1,07 0 0,5
g Pardec 3 0,2 0,12 0,36 0 o
5 Parnit 1 0,07 0,04 0,12 0 0
& Parpen 1 0,07 0,04 012 © 0
=
A Subtotal 17 1,15 1,06 167 0 15
TOTAL 34 2,3 2,51 203 25 30

! Abreviaturas conforme Tabela 1.
% Densidade de individuos na area total de 14,8 ha.

* Média das densidades encontradas por habitat.
* PLA = densidade em platd (8,4 ha), BAI = densidade em baixio (4,4 ha), VER = densidade em

vertente (2 ha).
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ARSI R Bene T AN P R A

SECAO CIRCULANTS

~ as especies polinizadas por Phyllostominae (P < 0,001; Teste t) (Tabela 3). A média da
altura ' relativa dos vizinhos (ALTV) foi maior para as espécies polinizadas por
Glossophaginae que para as polinizadas por Phyllostominae, sendo os valores de ALTV
maiores que zero para Cowepia longipendula e Lecythis poiteaui {Figura 4). Estas duas
espécies, além de Caryocar glabrum, apresentaram vizinhos mais altos cuja sobreposicio
com a copa do individuo focal foi maior gue 50 %; ao passo que as espécies polinizadas por
Phyllostominae apresentaram vizinhos cujas sobreposicSes foram sempre menor que 50 %
(Figura 5). Além de mais altas, as espécies polinizadas por Phyllostominae apresentaram
copas maiores que as das espécies polinizadas por Glossophaginae (P < 0.001; teste t)
(Tabela 3). A quantidade de copas sobrepostas acima da sua copa foi inversamente
relacionada ac tamanho da copa (da arvore focal); ac passo que a quantidade de copas
sobrepostas abaixo foi positivamente relacionada (P < 0,05) (Figura 6). O didmetro do
tronco tambeém foi significativamente (P < 0,001, Teste t) maior para as arvores polinizadas
por Phyllostominae do que para as polinizadas por Glossophaginae (Tabela 3).

Para as arvores estudadas na Reserva Ducke, a variagic do didmetro da copa
(DCOPA) em funcdo da altura (ALT) fol proporcional entre as espécies polinizadas por
Phyllostominae € as polinizadas por Glossophaginae (Figura 7a). Embora DCOPA = f
[ALT] ndo tenha sido significativa (P = 0,19) para as plantas polinizadas por
Glossophaginae, a inclinagdo encontrada para este grupo (0,31) foi semelhante ao valor
encontrado (0,35) para as espécies polinizadas por Phyllostominae (Tabela 4). Agrupando
os individuos conforme o tipo de habitat, o aumento de DCOPA em funcio da ALT foi
proporcionalmente maior em VER do que no PLA (Tabela 4). No BAI o valor da
inclinagdo (0,18) foi menor que nos outros dois habitat mas a fungfo ndo foi significativa (P
= 0,55). A relagio do didmetro do tronco (DTRON) em fungio da altura apresentou menor
residuo com as variaveis transformadas em logaritmo, por isso os valores sdo apresentados
em escala log-log (Figura 7b). O aumento de diimetro do tronco com ¢ aumento da altura
fot proporcionalmente maior para as espécies polinizadas por Glossophaginae do que para
as polinizadas por Phyllostominae. Segundo o tipo de habitat, LogDTRON = f [LogALT]
apresentou maior inclinagfio em VER {inclinacdo = 4,0) do que no BAI (inclinagio = 1,9) e
no PLA (inclinagio = 1,6). Agrupando conforme o tipo de habitat, ambas as fungdes
(DCOPA=f[ALT]e
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3IBLIOTECA CENTRAI
TABELA 3. Média e desvio padrio (n) das medidas de tama%%% Qo@é%%&%ﬁ% ™

plantas arboreas polinizadas por morcegos na Reserva Ducke, Amazonia Central.

Tipode  Espécie’ Altura Diametro do Didmetro da
polinizador {m} tronco copa
{om) {m)

2 Epeduc  198+1,1(4) 256 + 44 (4) 78£2,1(3)
5 Lecpoi 210 (1) 236 (1) 7,5 ()

K vl

g‘.j’ Cargla 245+3,1(4) 37,2+ 11,8(4) 88+27 (4)

3 Coulong  185£07(2) 252 +63(2) 65+21(2)

Subtotal 214431 (11) 295+ 9,4 (11) 79+2,1(10)

Carvil 289+65(9)  928+357(12) 133+28(9)

8 Carpal  303+32(4) 80,3288 (3) 15,034 (4)
s Parnit 29,0 (1) 655 (1) 185(1)
= Parpen 235(1) 723(1) 145 (1)

= Pardec 344+21(3) 721082 150+0,0(2

Subtotal  298+54(18)  862+31,0(19)  140+27(17)

Total 266+62(20)  654+374(30)  115+39(27)

! Abreviaturas conforme Tabela 1.
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Amazénia Central. Abreviaturas conforme Tabela 1.
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TABELA 4. RegressOes de didmetro da copa (m) (DCOPA) e difmetro do tronco
(cm) (DTRON) em fung¢8o da altura (m) (ALT), para espécies de plantas arboreas
polinizadas por morcegos Phyllostominae ¢ Glossophaginae em trés habitats na
Reserva Ducke, Amazinia Central.

Agrupamento Funcio n P .
Tipo de Glossophaginae DCOPA=T{ALT) 10 0,18 -
polinizador , -

Phyllostominae DCOPA=035ALT +38 15 000 054

Baixio DCOPA=T(ALT) 4 0,55 -
‘z@g $ Plath DCOPA = 0,46 ALT +0,1 15 000 087
2 Vertente DCOPA = 0,84 ALT - 10,5 6 002 680
Total DCOPA=(052AT-21 25 0,00 (66

Tipode  Glossophaginae Log DTRON = 1,55 Log ALT - 1,4 11 001 060
polinizador  phyliostominae Log DTRON = 1,01 Log ALT 0,9 16 001 038

Baixio LogDTRON=1910gALT-2,3 5 005 076

Ep;g? Platd Log DTRON = 1,6 Log ALT — 1,3 17 000 050
an Vertente Log DTRON = 4,0 Log ALT —8,9 5 002 086
Total LogDTRON=200LogALT~14 27 000 067
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LogDTRON = f[LogALT]) apresentaram maiores coeficientes de determinagio (%) do que
quando os individuos foram agrupados segundo o tipo de polinizador (Tabela 4). A
regressdo multipla do didmetro da copa como fungdo do didmetro do tronco e da altura
(DCOPA = 1,3 + 0,09 DTRON + 0,21 ALT; r* = 0,79, P < 0,001, n = 24) reduz,
respectivamente, em 12 e 13 % o total da variagdo nfo-explicada, separadamente, por
LogDTRON = f{LogALT] e DCOPA = f[ALT].
UNICAMP
Fenologia e densidade de flores 2IBL g{;gg@& ChN

SECAO CIRCULANT®

As floragbes das espécies quiropterdfilas cobriram os doze meses de éstudo, de abril de

1996 a margo de 1997. Em dezembro de 1996 e janeiro de 1997, inicic do perfodo mais
chuvoso na Reserva Ducke, ndo foram encontradas flores polinizadas por Phyllostominae,
apenas flores de Caryocar glabrum que so polinizadas por Glossophaginae. Entretanto,
nos demais meses ocomreram flores polinizadas por morcegos de ambas as subfamilias
(Figura 8). As floragbes das espécies polinizadas por Phyllostomus discolor tiveram
duragdo de, no maximo, 2-3 meses e nfo apresentaram sobreposicio entre si. As espécies
polinizadas por Glossophaginae apresentaram sobreposi¢io das estagdes de floracdo, que
tiveram duragdo maxima de 2-10 meses (Figura 8).

Mesmo tendo apresentado sobreposigiio entre si, as espécies polinizadas por
Glossophaginae apresentaram maior densidade de flores em periodos diversos, exceto pelo
fato da floraglo de Lecythis poiteaui ter ocorrido durante alta disponibilidade de flores de
Eperua duckeana (Figura 9a). Além disso, E. duckeana e Caryocar glabrum nio
apresentaram pico de floragio definido, como ocorreu para as demais espécies (Figura a-
b). Quanto a quantidade de unidades de visitas funcionais por noite por individuo, Couepia
longipendula apresentou valor bem maior que as outras espécies polinizadas por
Glossophaginae (Figura 9¢) e proxime aos menores valores estimados para as espécies
polinizadas por Phyllostominae (Figura 9d). A comparagio entre os habitat mostra que a
disponibilidade de unidades de visitas foi relativamente constante no BAI, mas oscilou
amplamente no PLA ¢ VER,; a disponibilidade de flores foi restrita a periodo mais curto em
VER do que nos outros habitat (Figura 10).
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Figura 8. Variacao da densidade de flores ou capitulos funcionais por noite para
nove espacies de planias arbireas polinizadas por Glossophaginaes (Al e
Phyilosiominae (B), bem como variacdo do nimero da flores cu capituios funcionais
por noite por indivicduo destas mesmas espécies polinizadas por Glossophaginae (C)
a por Phvliostominge (D), ao longoe de vinte & gualro quinzenas, entre albyil de 1996
a marco de 1897, na Reserva Ducke, Amazdnia Ceniral Note variagdo de escala

nos sixos das ordenadas, inclusive escala logariimica na figura B,
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Figura 10. Variacio da densidade ds flores 2/ou capltulos funcionals por nots, a0
longo de vints & qualro quinzenas (de abrit de 1956 a margo de 1997), am rés
habitats (Platd, Vertente e Banio), para nove sspécies de planias arbbreas
polinizadas por morcegos na Reserva Ducks, Amazbnia Central Note sixo das
ordenadas em escala logaritmica,
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Caracteristicas das unidades de visita

As flores das nove espécies estudadas duram uma noite. Iniciam a abertura entre 1700 e
1800 h {exceto pelas espécies de Parkin, que iniciam a antese entre 1400 e 1600 h) e esifio
totalmente abertas, apresentando pdlen e néctar, entre 1800 e 1900 h, com exceclo das
flores de Lecythis poiteaui que estio abertas e funcionais depois das 2000 h. Dentre as
espécies polinizadas por Phyllostominae, as unidades de visita apresentam simetria radial.
Por outro lado, as flores polinizadas por Glossophaginae sio zigomorfas, exceto as de
Caryocar glabrum. Dentre estas espécies, Eperua duckeana e L. poiteaui apresentam flores
brancas; as flores de Caryocar glabrum e Couepia longipendula apresentam filetes
avermelhados e corolas, respectivamente, amarelas e brancas (Figura 11). Das espécies
polinizadas por Phyllostominae, as flores de Caryocar villosum e C. pallidum apresentam
corola amarela e filetes brancos, e os capitulos das espécies de Parkia apresentam flores
férteis amarelas ou vermelhas e flores estaminodiais vermelhas ou brancas (Figura 11).

As inflorescéncias sio terminais, expostas acima (principalmente as polinizadas por
Phyllostominae) ou lateralmente (principalmente as polinizadas por Glossophaginae) &
copa, exceto em P. pendula e C. longipendula cujas inflorescéncias pendentes estio
dispostas abaixo da folhagem (Figura 12). A quantidade de inflorescéncias produzidas por
arvore variz entre as espécies (Tabela 5), sendo que espécies polinizadas por
Glossophaginae apresentam quantidade significativamente (P < 0,01; Teste t) menor de
inflorescéncias por arvore (974 + 52,8; n = 4 espécies) do que as polinizadas por
Phyllostominae (786,1 & 516,9; n = 5 espécies). Nio foi significativa (P = 04; Teste t) a
diferenga da quantidade de flores/capitulos por inflorescéncia entre as espécies polinizadas
por Glossophaginae (16,3 + 11,3; n = 4 espécies) e as polinizadas por Phyllostominae (12,5
+9,7; n =5 espécies). Os capitulos de Parkia apresentaram biomassa muito maior que as
flores das demais espécies; Lecyrhis poiteaui f0i a espécie que apresentou flores com maior
biomassa (Tabela 5). Diariamente, cada inflorescéncia apresentou 0-4 flores/capitulos
funcionais por noite. A média de unidades de visita funcionais por noite por 4rvore variou
de 10,8 a 284,6 (Tabela 5), sendo significativamente (P < 0,02; Teste t) mais baixa para as
espécies polinizadas por Glossophaginae (253 + 24.2; n = 4 espécies) que para as

polinizadas por Phyllostominae (165,8 £ 106,7; n = 4 espécies).
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Figura 11. Flores polinizadas por morcegos na Reserva Ducks, Amazdnia
Central. A) flor de Eperua duckeana, B) flores de Couepia longipendula, C)
flores de Caryocar villosum, D) capitulo de Parkia penduia, E) capitulo de
Parkia nitida ¢ F) idem, em corte longitudinal.
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Figura 12. Posicdo das unidades de visita (flores ou capitulos) na copa de quatro
espécies arbdreas polinizadas por morcegos na Reserva Ducke, Amazdnia Central. A)
capitulos de Parkia pendula dispostos abaixo da copa; B) inflorescéncias de Eperua
duckeana situadas acima da copa, em ramos terminais desfolhados (seta);
inflorescéncias de C) Parkia nitida e D) Caryocar villosum (seta) acima da folhagem.
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LIOTECA CENTRAI
TABELA 5. Quantidade de inflorescéncias (ou de conjuntos de C&piﬁ%@g Ep%rggsh ANT
especies de Parkia) e de flores (ou de capitulos, para as espécies de Parkia)

produzidas, & a biomassa das unidades de visitas, para nove espécies de plantas
arboreas polinizadas por morcegos na Reserva Ducke, Amazénia Central,

Tipo de Espeécie inflorescénei-  Flores por Totalde Peso seco Florasf

polintzador de as por arvore’ inflorescéncia®  flores/ flores/ capitulos por
planta capitulos capitulos dia por planta

@ Epeduc 157 32,3 50711 0,175 10,8

£ \

g Lecpoi 106 56 5936 0,73 15

& Cargla 982 143 140426 0,244 128

& Coulong 285 13 3678 105 61,5
Carvil 818,3 22,2 1818846 0,25 2846

§ Carpal 665 238 15694 0.3 225

E Parnit 346 89 30794 37 58,1

% Parpen 1850 3.9 5435 48 95,4

o. Pardec 450 41 1845 6,2 -

! Abreviaturas conforme Tabela 1.

2
?a.ra as es;:aemes de Parkia os valores correspondem ac nimero de conjuntos de capitulos.
* Para as espécies de Parkia os valores correspondem ao nimero de capitulos por conjunto.
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Com base em Hopkins (1984), os capitulos de P nifida ¢ P decussaia,
respectivamente, apresentam ca 1600 e 1800 flores cada um. Do total de flores em cada
capitulo de P. mifida, 74 % correspondem a flores férteis, 10 % a flores que produzem
nectar e 16 % a flores estaminodiais; ao passo que nos capitulos de P. decussata, 76 % das
flores sdio férteis, 12 % sdo produtoras de néctar e os restantes 12 % sio estaminodiais. Os
capitulos de P. pendula apresentam ca. 1300 flores, mas flores estaminodiais sio ausentes;

em cada capitulo, 87 % das flores sdo férteis ¢ apenas 13 % sio produtoras de néctar
{Hopkins 1984},

Concentracdo de agicares e volume de néctar

Para quatro especies, FEperua  duckeana, Ilecythis poiteaui (polinizadas por
Glossophaginae), FParkia nitida e P. decussata (polinizadas por Phyllostomidae), as
medidas de volume e de concentragio de aclicares no néctar foram tomadas a partir de
flores coletadas em diferentes horéarios e nfo previamente ensacadas. Respectivamente, as
flores de E. duckeana (n = 5) e L. poiteaui (n = 5) apresentaram volume de 22,0 + 2.8 e
25,0 £ 4,2 ul e concentragio de agucares de 13,6 + 0,85 ¢ 9,9 + 0,8 %. As flores de P.
nitida {n = 7) e P. decussata (n = 5) apresentaram, respectivamente, volume de 401,0 +
72,8 € 52,4 £ 13,9 yl e concentragiio de acficares igual 2 18,7 £ 2,6 € 20,5 = 1,0 %. Para
outras trés espécies, Couepia longipendula (polinizada por Glossophaginae), Caryocar
villosum e Parkia pendula (polinizadas por Phyllostominae), as medidas de volume e de
concentragdo de aglcares no néctar foram tomadas em intervalos periddicos (Tabela 6), em
flores mantidas ensacadas durante seu periodo de antese. Para estas sete espécies em
conjunto, ¢ volume meédio de néctar por flor foi de 145,1 £ 160,4 ul e a concentragio média
de agticares no néctar foi de 16,0 £ 4,0 %. As espécies polinizadas por Glossophaginae (n =
3} apresentaram, em média, volume de néctar bem mais baixo do que as espécies
polinizadas por Phyllostominae {n = 4), respectivamente 28,0 + 7,9 ¢ 293,1 + 1393 ul; ao
passo que a concentragdo meédia de aglcares no néctar foi pouco maior para espécies
polinizadas por Glossophaginae (17,0 = 3,1 %) do que para as polinizadas por
Phyllostominae {147 £ 5,5 %).
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TABELA 6. Tamanho, taxa de secre¢io de néctar e concentraco de acticares de
flores mantidas ensacadas durante a antese, pertencentes a quatro individuos de trés
espécies de plantas arboreas polinizadas por morcegos na Reserva Ducke,
Amazbnia Central. Valores correspondem a média + DP (nimero de flores ou de
capitulos). Valores em negrito correspondem as médias incluindo as flores de
ambos os individuos de Couepia iongipendula.

Espécie’ Tamanhoda Taxade intervalo®  Voiume®  Concentrago de
{individuo) flor* secregio de aglicares
néctar
Carvil 11005 184208 64503 11834387 138+1,1
{7} {7 {7} {7 {7}
Parpen U517 1085+207 66108 702841503 148411
{9 @ {9} &) &)
Coulong (1) 7302 088+02  620:03  545+129 19,8405
{7} % {7} {7 {7}
Coulong (2) 8903 027201  629%12 17090 215404
8 {8) ®) {8 @8
71103 06+04 625209 345+ 221 207 +1
Coulong (15) (15) (15) (15) {15
{1%2)

! Abreviaturas conforme Tabela 1

% Para Cav, os valores correspondem ao didmetro da base da flor; no caso de Coi, corresponde ao
diametro da abertura do calice; e no caso de Pap ao didmetro da regifio nectarifera do capitulo
{valores em mm)

3 Valores em pl.min™
* Intervalo (min) de tempo entre as amostragens de volume acumulado

* Volume de néctar {ul) acumulado durante os intervalos
¢ Valores em %
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Tomando as médias das sete espécies, a variagio da concentragio de aciicares no
néctar ndo foi correlacionada (P = 0.75) 4 variagio do volume. Entretanto, tomando todas
as flores que foram mantidas ensacadas e amostradas em intervalos constantes (Tabela 6), a
concentragdo de agucares foi negativamente correlacionada a0 volume (Tpewen = -0.54, P <
0.01, n = 31 flores). Considerando apenas as flores de ambos os individuos de Couepia
longipenduia, a conceniragio foi negativamente correlacionada a0 volume de néctar (fpewen
= -0.68, P < 0.01, n = 15 flores); entretanto, separadamente para cada individuo, houve
correlagio positiva entre estas variaveis para um dos individuos e ndic houve comrelagio
significativa para o outre (Figura 13). Entre as flores do individuo de Parkia pendula a
concentracdo de aglicares no néctar também variou positivamente (Ipewe = 0,83, P < 0.01, n
= 9 flores) com ¢ volume de néctar (Figura 14). Finalmente, nfo houve correlaco
significativa (P > 0.05) entre a concentragio de aglicares e o volume de néctar para as flores
do individuo de Caryocar villosum (Figura 13).

Para Couepia longipendula, a concentragio de aglicares decresceu ao longo da
antese (Figura 16a). A correlagio entre a concentragio de aglicares e o tempo transcorrido
apds a antese € mais baixa quando tomadas as flores de ambas as arvores juntas (Fspeume: = -
0.26, n = 76) que para as flores de cada individuo separadamente (“individuo 1™ sy = -
0.69, n = 36; “individuo 2" Iseume = -0.86, n = 40; o nimero dos individuos segue Tabela 6
e Figura 16a). A variagiio do volume de néctar entre as flores do individuo 1 foi muito
ampla se comparada a das flores do individuo 2 (Figura 16b). A concentracio de aclcares e
o volume foram significativamente (P < 0,001; Teste t) diferentes entre os dois individuos,
assim como © volume (P < 0,001; Teste t). A concentragio de agiicares de Parkia pendula
atingiu © pico apés ca 2200h (Figura 17a), horario em que o volume também foi maior
(Figura 17b}. Nas flores de Caryocar villosum, entretanto, a concentragio de agticares foi
pouco mais alta no final do periodo de antese, sendo relativamente constante durante todo o
periodo (Figura 18a). O volume de néctar nas flores de C. villosum foi alto no periodo
inicial, e depois houve pouca variagio no transcorrer do periodo de antese (Figura 18b).

Para flores de Couepia longipendula, a taxa de secregfio de néctar (TSN) variou
positiva € linearmente com o didmetro da flor (DFLO), sendo significativas as funcdes
estimadas para os valores absolutos dentro de cada intervalo de amostragem assim como

para 0s valores médios entre estes intervalos (Tabela 7, Figura 19). As flores de
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Figura 13. Variacio da conceniracdo de aglcares {%) no néctar em funcio do
volume (ul) para flores de dois individuos de Couepia longipendula (flores de cada
individuo estc indicadas por marcas diferentes), na Reserva Ducke, Amazdnia
Central. A linha continua indica a relacdo negativa quando tomados todos os
pontos juntos (Y = 21,8~ 0,031 X, p < 0.01, r? = 0,48, n = 15); a linha pontithada
indica a relag&o positiva quando tomados apenas os pontos circulares,
correspondentes a um mesmo individuo (Y = 182 + 0,029 X: p < 0.05, = 0,68, n
= 15).
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Figura 14. Variac&o da concentragdo de acglcares (%) no néctar em funcéo do
volume (pl) enfre capitulos de Parkia pendula, na Reserva Ducke, Amazdnia
Central. Alinha indica a relacéo positiva das variaveis (Y = 107 + 0,008 X p <
0,01, =069 n=9)
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Figura 15. Valores de concentracdo de agucares (%) contra os vaiores de volume
de néctar (ul) para as flores de Caryocar viflosum, na Reserva Ducke, Amazdnia
Central.
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flores de dois individuos de Couspia longipendula (pontos azuis indicam individuc = 1 e
os vermelhos, individuc = 2; of. Tabeia 8), amostradas em intervalos constantes (veja
Tabela 8), durante o pericdo de anfese, Classe de hordrio 1= 1900-2000 1, 2 = 2001-
2100 Iy & assim sucessivamente.
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Figura 17. Variac&o da concentragdo de aglicares (A) e do volume de néctar (B) entre
flores de Parkia pendula ao longo do periodo de antese. Classe de horaric 1 = 1900-
2000h, 2= 2001-2100 h e assim sucessivamente.
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2000h, 2 = 2001-2100 h e assim sucessivamente.
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TABELA 7. Regressies da taxa de secregdc de néctar (TSN) como fungio do
didmetro da flor (DFLO), para duas espécies de plantas arbéreas polinizadas por
morcegos, na Reserva Ducke, Amazdnia Central. S8o apresentados os resultados
das regressdes para cada intervalo de amostragem, bem como para os valores
médios da taxa de secregfio de néctar por flor.

Espécie’  Intervalo® Fungio estimada n P r
1800-2030 TSN=1,02DFLO~6,7 14 0,01 0,55

2000-2130 TSN=088DFLO~55 15 HEH 0,51
Coulong 2100-2230 TSN=055DFLOR-33 15 0,01 0,40
2200-2330 TSN=086DFLO-55 15 0,00 0,87

valores médios TSN=081DFLO-52 15 0,01 0,60

1900-2030 (NS)2 7 0,20 -
2000-2130 LnTSN=047DFLO-44 7 005 059
Carvil 2100-2230 LnTSN=0,88DFLO-9,0 7 0,01 0.81
2200-2330 LnTSN=0,55DFLO 55 7 006 053
2300-0030 (NS} 7 0,24 -

valores médios LnTSN=0,24 DFLO - 2.3 7 003 083

! Abreviaturas conforme Tabela 1

? Desde o horario em que a primeira flor foi esvaziada até o horario da amostragem subsequente
da Gltima flor que havia sido esvaziada anteriormente

3 NS = ndo foi significativa
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Figura 19 Variacdo da taxa de secregic de néctar {g?mén‘*‘}; em funclo do
diameire da flor {na regido da abertura do calice; valores em mm), para flores de
dois individuos {um identificado por circulos preenchides e outro por circulos
vazios) ae Couepia longipendula, na Reserva Ducke, Amazdnia Central. As linhas
continuas cormespondem as fungbes estimadas para cadsa intervalo de
amosiragem & 0s pontos correspondem as médias da taxs de secrecao de néctar,
para cada for, entre os diferentes intervalos. A linha pontilhada representa a
fungio estimada a partir dos valores médios. Vaia regressBes na Tabela 7.






C. longipendula secretaram 0,55 + 0,36 {n = 15) ul de néctar.min™, e apresentaram 7,1 +
0,34 (n = 15) mm de didmetro na regido da abertura do célice. Além disso, a taxa de
secrecio de néctar e o difmetro da flor foram significativamente diferentes entre os
individuos de C. Jongipendula (P < 0,01; Teste U de Mann-Whitney). Entre as flores de C.
viliosum, a taxa de secrecfio de néctar também aumentou conforme o aumento do didmetro
da abertura do calice (Tabela 7, Figura 20}, mas a fungfio exponencial foi melhor ajustada
aos dados {com menores valores de "P" e maiores valores de "F") do que a funcio linear.
Tomando os valores dentro de cada intervalo de amostragem, nfo houve relagio
significativa entre TSN e DFLO para dois dos cinco intervalos, o primeiro e o tltimo
{respectivamente, 1900-2030 h ¢ 2300-0030 h); além disso, no pentltimo intervalo (2200-
2330 h) a funclic estimada foi marginalmente significativa (Tabela 7). A taxs média de
secreglo de nectar entre as flores de C. villoswm fol 1,84 + 0,61 wlmin” (n=7), e o
didmetro medio das flores (medido proximo a abertura do calice) foi 10,95 + 0,47 mm (n =
7). Finalmente, para os capitulos de Parkia pendula, a taxa de secregio de néetar (108,33 £
20,66 pl.min”, n=9) nfo foi relacionada ao didmetre do capitulo (34,54 + 1,69 mm, n = 9),
medido na regifio que corresponde is flores nectariferas. Dentre os nove capitulos de P.
pendula monitorados em dois intervalos, trés apresentaram taxa de secrecdo de néctar mais
alta no primeiro (2000-2200 h) do que no segundo intervalo (2300-0100 h); ao passo que

para os demais capitulos ocorreu o inverso (Figura 21).
Lfeito de tamanho na quantidade de flores e néctar

O valor do coeficiente de correlagio (Pearson) entre as duas varigveis usadas como indice
de tamanho, didmetrc da copa (DCOPA) e peso seco médio das flores ou capitulos
(PSECQ), foi de 0,41 mas ndo significative (P = 0,27). Foram encontradas comrelagdes
significativas (P < 0,05), com rpesen > 0,70, das varidveis usadas como indices de
quantidade (total de flores produzidas por planta - TFLOR, quantidade de flores abertas
por noite por planta - FNOITE, ¢ volume médio de néctar por unidade de visita -
NECVOL) com as variaveis-indices de tamanho, DCOPA ¢ PSECO (Tabela 8). NECVOL
foi a Gnica variavel-indice de quantidade significativamente correlacionada com ambas,
DCOPA ¢ PSECO (Tabela 8),
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Figura 20. Variagio da taxa de secracio de néctar (uhmin™) em uncao do
didmetro da flor {na regido da abertura do calice: vainres em mmy, para fiorss de
Caryocar villosum, na Reserva Ducke, Amazdnia Central As inhas continuas
corrsspondem as fungbes estimadas para cada intervalo de amosiragem 2 05
pontos correspondem as médias da taxa de secrecdo de néctar, para cada flor,
entre os diferentes intervalos. Alinha pontithada representa a funcéo estimada a
partir dos valores médics. Veja regressdes na Tabela 7.






Taxa de secrecio de néctar
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Figura 27, Variagdo da taxe de seorecdo de nédar (plmin’) ve o didmetre do capftulo (na regido das
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flores nedlariferas; valores em mim) de Parkia pendula, na Reserva Ducke, Amazbnia Cental. As
marcas vermelhas correspondem 20s valores da primesira amostragem (entre 2000-2200 h) e as
azuis a0s da segunda amostragem {enire 2360-0100 ). Os pontos pretos comespondem as médias
da texa de secrecds de néctar, para cada flor, entre os intervalos






TABELA 8. Coeficientes de correlagio (Pearson) entre as varidveis usadas para
testar o efeito de tamanho na produgsio de flores e de nectar, para espécies de
plantas arboreas polinizadas por morcegos, na Reserva Ducke, Amazénia Central.
Valores em negrito sdo significativos (P < 0,05),

Variaveis'  peopa pseco wInE FLOINF  TFLOR  FNOITE
PSECO 0,41 -

NINF 058 078 _

FLOINE -0,94  -058  -041 .

TFLOR 0,79 0,17 0,54 0,35 -

FNOITE 0,73  -0410 0,22 - 0,08 0,62 .
NECVOL 0,77 0,84 0,89 - 0,51 0,16 0,38

" DCOPA = didmetro da copa, PSECO = Peso seco médio das flores ou capitulos, NINF =
namero de inflorescéncias produzidas, FLOINF = niimero médio de flores ou capitulos por
inflorescéncia, TFLOR = total de flores produzidas, FNOITE = niimero de flores ou capitulos
funcionais por noite, NECVOL = volume médio de néctar por flor ou capitulo,
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gggés@ da%%%%gg gfé%e?;ﬁs;éo miltipla, ambas as varidveis-indices de tamanho
foram incluidas no modelo para explicar a variacdo da quantidade de inflorescéncias
produzidas por arvore (NINF = - 278,1 + 53,3 PSECO + 16,8 DCOPA; r* = 0,66, P < 0,01,
n = 16). A média de flores ou capitulos produzidos por inflorescéncia € negativamenie
afetada pela biomassa das flores ou dos capitulos (FLOINF = 20,6 - 3,6 PSECO; r* = 0,27,
P < 0,03, n=17), sendo que as varidveis DCOPA e NINF foram exciuidas durante a anilise
de regressio multipla. A quantidade de flores ou capitulos funcionais por noite por drvore
(FNOITE) variou positivamente com o difmetro da copa ¢ negativamente com a biomassa
média das flores ou capitulos (FNOITE = -170,5 + 26,8 DCOPA — 30,4 PSECO; r* = 0,67,
P < 0,01, n = 16), sendo que NINF e FLOINF foram excluidas através da regresso
multipla. O volume médio de néctar por flor ou capitulo (NECVOL) foi uma funcéo
miltipla de DCOPA, PSECO e NINF (NECVOL = -159 + 22,3 DCOPA + 559 PSECO +
0,15 NINF; = 0,96, P < 0,01, n = 9), sendo que FLOINF e FNOITE foram excluidas do
modelo inicial Os resuliados parciais das analises de regressdio multipla, usados para
selecionar varigveis independentes, so apresentados no Apéndice.

Diagrama de caminhos foi estabelecido a partir dos modelos descritos no paragrafo
anterior mais a inclusdo do total de flores produzidas por planta (TFLOR) (Figura 22}, que
¢ o produto de NINF e FLOINF. Conforme o diagrama, a biomassa média da flor ou
capitulc (PSECO) afeta diretamente FLOINF, NINF e FNOITE, afeta indiretamente
TFLOR através de NINF e FLOINF, além de afetar NECVOL direta ¢ indiretamente,
através de NINF (Figura 22). PSECO explicou 60 % da varidncia de NECVOL e muito
pouco {7-9 %) da varidncia de TFLOR ¢ FNOITE (Tabela 9). O aumento de PSECO tem
efeitc positivo sobre NINF, NECVOL ¢ TFLOR, mas efeito negativo sobre FLOINF ¢
FNOITE (Figura 22). O aumento de PSECO apresenta baixo efeito (indireto, via NINF ¢
FLOINF) sobre TFLOR porque, se por um lado leva ao aumento de NINF, por oufro leva 2
redugio de FLOINF (Figura 22). A outra variavel-indice de tamanho, DCOPA, tem efeito
direto e positivo sobre FNOITE, NINF e NECVOL, sendo esta altima variavel afetada por
DCOPA também indiretamente através NINF; além disso, DCOPA tem efeito indireto e
positivo sobre TFLOR através de NINF (Figura 22). DCOPA explica 74 % da varidncia de
FNOITE e 14-31 % das variincias de TFLOR, NINF e NECVOL (Tabela 9).
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Figura 22. Diagrama de caminhos mostrando as diregSes das relacdes enire sete
variaveis usadas para testar o efeito de tamanho sobre a quantidade de unidades de
visita (flores ou capitulos) produzidas e sobre o volume de néctar, para espécies de
plantas arboreas polinizadas por morceges na Amazdnia Central. Ao lado das setas,
s&oc apresentados os respectivos coeficientes de regresséo parcial padronizados.
DCOPA = diametro da copa, PSECO = Peso seco médio das flores ou capitulos, NINF
= numero de inflorescéncias produzidas, FLOINF = nimerc médio de flores ou capitulos
por inflorescéncia, TFLOR = total estimado de flores produzidas, FNOITE = nGmero de
flores ou capitulos funcionais por noite, NECVOL = volume médio de néctar por flor ou
capitulo.
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avel! Determinacéo (") pelas varigveis’ Coeficiente de nio-
dvmage { determinagio
ependen
[
DCOPA PSECO NINE FLOINF daandisede dar egressio

caminhos multipla
NINF 0,21 0,30 - - 0,48 0,34
FLOINF . 0,27 ' . 073 073
FNOITE 074 0,09 - - 0,17 0,33
NECVOL 0,31 0,60 0,11 - 0,28 0,04
TFLOR 0,14 0,07 0,67 0,12 0,20 0,17

' DCOPA = difmetro da copa, PSECO = Peso seco médio das flores ou capitulos, NINF =
numero de inflorescéncias produzidas, FLOINF = niimero medio de flores ou capitulos por
inflorescéncia, TFLOR = tota] de flores produzidas, FNOITE = nimero de flores ou capitulos
funcionais por noite, NECVQL = volume médic de néctar por flor ou capitulo.
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O total da varifincia de NINF ndo-explicada pela regressfio é menor que o caloulado
através da andlise de caminhos (Tabela 9). O total da varidncia de FNOITE nfo-explicada
pela regressio miltipla foi maior do que a calculada através da analise de caminhos {Tabela
). O total da varidncia de NECVOL nfo-determinada através da anilise de regressio
apresentou valor bem mais baixo que o calculado através da anélise de caminhos (Tabela
9), que considerou DCOPA e PSECO como nio-correlacionadas e gque NINF é funcio
miitipla de DCOPA e PSECO.

Polinizadores e outros visitantes florais

As mnove espécies de plantas quiropterdfilas foram polinizadas por morcegos
Glossophaginae ou Phyllostominae. Cinco espécies, de dois géneros - Caryocar e Parkia,
foram polinizadas principalmente por Phyllostominae. As demais quatro espécies, de quatro
géneros - Caryocar, Lecythis, Eperua e Couepia, utilizam principalmente morcegos
Glossophaginae como polinizadores. Apenas no género Caryocar, portanto, ocorTeram
espécies polinizadas por Phyllostominae e Glossophaginae. A (nica espécie de
Phyllostominae registrada neste estudo foi Phyllostomus discolor, assim como a Gnica de
Glossophaginae foi Lonchophylla thomasi. Individuos de L. thomasi foram capturados
defronte a flores de Fperua duckeana e de Caryocar glabrum (Tabela 10), mas os
Glossophaginae que visitaram Couepia longipendula e Lecythis poiteaui nio foram
capturados, portanto sua identidade nfio foi determinada. Individuos de P. discolor foram
capturados durante suas visitas a Carvocar villosum, Parkia pendula e P. nitida (Tabela
10). Em flores de C. pallidum ¢ de P. decussaia esta espécie de morcego foi identificada
com base no seu tamanho e comportamento. Além de L. thomasi ¢ P. discolor, foram
capturados individuos de Carollia perspicillata (Carolliinae, Phyllostomidae) defronte a
flores de Parkia nitida e P. pendula (Tabela 10). Os espécimes de C. perspicillata nio
apresentavam polen aderido ao corpo e visitas destes morcegos ndo foram registradas.

O comportamento de visitas de P. discolor diferiu daquele dos Glossophaginae em
diversos aspectos. Os Glossophaginae forragearam solitariamente ou em duplas (1,2 + 0,2
morcegos por turno de visitagio) abordando as flores em vdo pairado (Figura 23a-b), em

visitas rapidas (< I segundo). As visitas de P. discolor tiveram duracgio de 1-2
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TaBELA 10. Espécies de morcegos capturados proximos as flores de seis espécies
arboreas na Reserva Ducke, Amaz6nia Central.

Espécie Noites de Total de Espécie de morcego N
de planta’ captura  horas-rede®

Carvil 3 & Phyllostomus discolor 7
Cargla 2 3 Lonchophyiia thorasi 2
Parnit 2 2 Phyliostomus discolor i1
Caroliia perspicillata 2

Parpen 1 1 Phyliostomus discoior 4
Carollia perspiciliata 1

Epeduc 4 10 Lonchophylia thomasi 3
Coulong 1 2 - 0

! Abreviaturas conforme Tabela 1.
% Dimensbes das redes: 3 x 6 m; exceto em Parkia nitida, em que foiredede 1,5x 2 m.
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Figura 23. Visitas de morcegos Glossophaginae a flores de Couepia longipendula
(A e B) e visitas de Phyliostornus discolor {Phyllostominae) a capitulos de Parkia
pendula {(C e D), em floresta de terra firme, Reserva Ducke, Amazdénia Ceniral.
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segundos e foram feitas em grupos de 5-30 individuos (14,8 + 12,2 morcegos por turmo de
visitagdo). Durante as visitas, estes morcegos agarram-se 4 base das flores ou dos capitulos
com 08 pés, lambendo o néctar em postura de cabeca para baixo (Figura 23¢-d). Entretanto,
foram registradas visitas de P. discolor com duragio de até sete segundos a capitulos de 7.
penduia, bem como visitas de cabeca para cima (agarrado com os polegares) ocorreram,
por vezes, em flores de C. pallidum e C. villosum.

Lonchophylia thomasi e possivelmente outras espécies, ndio identificadas, de
Glossophaginae, iniciavam suas atividades de visita durante o ocaso (ca. 1810 h), quando
ainda havia luminosidade acima do dossel mas muito pouca luz no interior da floresta.
Nesta ocasido, os morcegos realizavam vdos rapidos e circulares em torno da copa,
repetindo diversas vezes uma dada trajetéria e, por vezes, pairavam defronte 2 ramos com
flores sem, contudo, visitd-las. As primeiras visitas de Glossophaginae as flores de
individuos focais de Eperua duckeana, Couepia longipendula ¢ Caryocar glabrum
ocorreram por volta das 1830 h. Entretanto, visitas de Glossophaginae a flores de Lecythis
poiteaui foram registradas somente apds as 2130 h.

A duragdo dos turnos de visitagio dos Glossophaginae foi de 6,13 + 2.1 min e o
periodo entre os turnos foi de 31,7 + 19,6 min. Foram registradas diariamente 1-5 visitas de
Glossophaginae aos capitulos de Parkia nitida ¢ P. pendula no periodo entre 1810-1830 h
(antes das atividades de P. discolor). Phyllostomus discolor iniciou suas atividades de
forrageamento a P. pendula, P. nitida e C. villosum por volta das 1830-1840 h, em grupos
de 2-4 individuos. Os turnos de visitagio de Ph. discolor tiveram duragio de 129,8 + 87,0
min ¢ os intervalos entre turnos, duragio de 4,9 + 3,3 min. Durante as visitas, estes
morcegos repetiam seguidamente uma dada trajetéria em torno da planta (passando abaixo,
acima e/ou por dentro da copa), visitando flores nesta rota. Além destes individuos
visitando flores, havia outros da mesma espécie, que vocalizavam e voavam 2-5 m acima
do dossel em frajetérias circulares ou erraticas, incluindo copas vizinhas aquela visitada.

De modo gerai, incluindo dados sobre quatro espécies de arvores polinizadas por
Glossophaginae ¢ seis polinizadas por Phyllostominae, o logaritmo natural do tempo de
intervalo entre os turnos de visitagio (LINT) foi negativamente correlacionado (r =-0,85; P
< 0,01) ac logaritmo natural do tempo de duracio (LTUR) destes turnos (Figura 24). Além

dissc, LTUR variou positivamente em funcfo do logaritmo natural do
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Figura 24, Variaclo do tempo de intervalo entre os tumos de visitacdo contra ¢
tempo de duragdo dos turnos de visitaglio para arvores polinizadas por morcegos
Glossophaginae {marcas azuis) e Phyllostominas {marcas alaranjadas), na
Resarva Ducke, Amazdnia Ceriral.
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niimero maximo de morcegos por turno de visitagio (LMOR) (LTUR = 1,16 LMOR + 1,7;
P < 0,001, ¥ = 0,91, n = 10), a0 passo que LINT variou negativamente em fungio de
LMOR (LINT =-0,93 LMOR + 3,4, P < 0,001, I = 0,87, n = 10) (Figura 252-b).

O tempo de visitagio {duragdo do turno) proporcional ao tempo de “niio-visitagio”
{intervalo entre tumos) (PROPOR) aumentou com o aumento do nimero méximo de
morcegos em cada tamo de visitagio (MOR) (PROPOR =74 MOR ~ 21,2, P< 0,001, 7 =
0,88, n = 10). A transformacdo logaritmica de ambas as varidveis reduz asinda mais o
residuo (LPROPOR = 1,2 LMOR + 1,7, P < 0,001, # = 0,98, n = 10) (Figura 26). A
propor¢io do tempo meédio de duragBio dos turnos de visitagio pelo tempo médio dos
intervalos entre turnos indica quantos minutos uma dada copa & visitada para cada minuto
que permanece sem visitagio (valores < 1 indicam gue a planta permanece mais tempo sem
visitagdo que sendo visitada, valores > 1 indicam o oposto). Para arvores polinizadas por
Glossophaginae os valores desta proporgio foram < 1 (0,09 a 0,34) ¢ para 4rvores
polinizadas por Phyllostominae foram > 1, sendo que para Parkia spp. os valores (160 a
260) foram duas ordens de grandeza maiores que para Carvocar spp. (2,11 227,5).

Finalmente, MOR variou em func8c do nimero de flores ou capitulos funcionais
por noite (MOR = 0,16 FNOITE ~ 1,3; P < 0,001, * = 0,88, n = 10) (Figura 27) mas o
volume de néctar por flor (NECVOL) foi varidvel descartada do modelo através da analise
de regressdo multipla em etapas (veja Apéndice).

Interagdes agonisticas entre morcegos Glossophaginae foram raramente observadas,
somente durante visitas as flores de Eperua duckeana e de Couepia longipendula. Em todas
as ocasides regisiradas, um Glossophaginae estava visitando solitariamente a planta focal
quando um ouir0 morcego se aproximava, causando perseguighes acompanhadas de
vocalizagBes, que terminavam distante da arvore focal Por outro lado, interacdes
agonisticas entre individuos de P. discolor foram comumente registradas durante o perfodo
de visitas. Foi possivel identificar alguns individuos particulares, que concentravam suas
visitas em por¢do definida da copa da &rvore focal e, por vezes, perseguicdes e brigas
acompanhadas de vocalizagbes tiveram inicio por ocasido da aproximagio de um segundo
individuo & mesma por¢ic da copa para visitar as flores. Entretanto, numerosas outras
interagBes agonisticas ocorreram em outras situagbes, nfo identificadas. Investidas de 2.

discolor contra outros morcegos menores
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{Glossophaginae e/ou Carolliinae?) foram também registrados no inicio do periodo de
visitas deste Phyllostominae 2 arvores de Parkia nitida e P. pendula.

Nas plantas polinizadas por Phyllostomus discolor foram registradas também visitas
de mamiferos nfo voadores, particularmente visitas de Potos flavus (2000-3000 g
Procyonidae) a flores de Caryocar villosum, C. paliidum e Parkia wnitida e visitas de
Caluromys philonder (140-270 g; Didelphidae) a flores de P. pendula (Tabela 11). Visitas
de P. flavus foram freqlientes, geralmente solitirias mas também em duplas. Os individuos
permaneciam 30-180 min na planta focal, percorrendo vérias partes da copa para visitar
flores durante os intervalos entre os turnos de visitagio dos morcegos, mantendo-se imdveis
na presenga de Phyllostomus discolor. Por outro lado, visitas de Caluromys philander
foram raras e sempre por individuos solitarios que permaneciam 5-10 min na planta focal.
Mariposas, principalmente Sphingidae, visitaram flores de trés espécies polinizadas por 7.
discolor € de outras trés polinizadas por Glossophaginae (Tabela 11), No final da tarde
inicic da manhd, foram registradas visitas de beija-flores &s flores quiropterdfilas,
Thalurania furcata (Trochilinae) a flores de P. nitida, E. duckeana ¢ C. villosum,
Heliothryx aurita (Trochilinae) a flores de E. duckeana e C. villosum, e Phaethornis
superciliosus (Phaethomninae) a flores de C. villosum. Além dos beija-flores, foram
registradas visitas de Brotogeris chrysopterus (Psittacidae} as flores de C. villosum,

regularmente no inicio da manhj.

DISCUSSAQ

O conjunto das espécies quiropterdfilas da Reserva Ducke

Quatro espécies de plantas deste estudo, Eperua duckeana, Caryocar glabrum, C. palfidum
e Lecythis poiteaui, estdo aqui sendo adicionadas ao conjunto de espécies quiropterdfilas
registradas para a regiio (nos géneros Caryocar e Eperua, ha outras espécies conhecidas
como quiropterdfilas, g.v. Carvalho 1961, Vogel 1968, Arroyo 1981, Gribel & Hay 1993).
Para as demais cinco espécies encontradas na Reserva Ducke, Parkia decussata, P. nitida,
P. pendula, Caryocar villosum e Couepia longipendula, a polinizagio por morcegos ja ¢
conhecida (Carvalho 1961, Vogel 1968, Hopkins 1984). Além destas nove espécies
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TABELA 11. Visitantes registrados nas flores de nove espécies arbéreas na
Reserva Ducke, Amazénia Central. PHY = Phyllostomus discolor, GLO =
Glessophaginae; CAR = Carollia perspicillata;, POT = Potos flavus, MAR =
Mariposas; CAL = Caluromys philander, BEF = Beija-flores: BRO =

Brotogeris chrysopterus.

Espécie Polinizador Outros Outros Visitantes
de pianta" principat morcegos visitanies divinos
visitantes noiurnos

Cav PHY CAR 7 POTIMAR BEF/BRO
Cag GLO - MAR 7
Cap PHY - POT ?
lep GLO - MAR ?
Pan PHY GLO/CAR POTIMAR BEF
Pap PHY CAR? CAL/MAR -
Pad PHY - - ?
Epd GLO - - BEF
Col GLO - MAR ?

! Abreviaturas conforme Tabela 1.
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encontradas em flor durante o presente estudo, com base em recente levantamento da florz
{(Ribeiro et al. 1999), mais cinco espécies polinizadas por morcegos ocorrem na Reserva
Ducke, totalizando 14 espécies. Destas cinco, duas sdo arboreas (Parkia igneiflora e P.
panurensis, Mimosaceae), uma ¢ liana (Mucuna urens, Fabaceae) e duas sio herbiceas
terrestres {/ribachia alata e Phenakospermun guyanense, respectivamente, Gentianaceae e
Strelitziaceae) (Vogel 1968, Sazima & Sazima 1978b, Asroyo 1981, Hopkins 1584,
Machado et al. 1998).

Adicionalmente, com base em caracteristicas das flores e/ou inflorescéncias, mais
trés espécies que ocorrem na Reserva Ducke poderiam também ser quiropterdfilas {obs.
pessoal). Bombacopsis sp. (Bombacaceae, arbérea), Friesea sp. (Bromeliaceae, epifita) e
Marcgravia sp. (Marcgraviaceae, liana). Flores de Bombacopsis sp. foram encontradas no
solo, sob um individuo gue havia receniemente encerrado a floragio ¢ estava localizado em
floresia do tipo "campinarana” {veja descrigic em Ribeiroc et al. 1994, 1999); ie, mum
habitat nfio incluido neste estudo. Inflorescéncias de Jriesea sp. ¢ Marcgravia sp.
(semelhante a AMarcgravia spl de Ribeiro et al. 1999) foram encontradas, respectivamente,
em regido de baixio e vertente; foi registrado um individuo de cada espécie, ambos com a
floragio recém terminada. Portanto, ca. de 17 espécies compreenderiam ¢ conjunto de
plantas conhecidas que utilizam morcegos como vetores de pélen. Considerando que 0,15%
da area da Reserva Ducke foi amostrada neste estudo e que a variacdo floristica entre
porgdes adjacentes da floresta de terra-firme € extremamente alta (Prance 1990, Oliveira
1997), € provavel que outras espécies quiropterdfilas sejam ainda registradas. Com base no
conhecimento da flora da Reserva Ducke (Ribeiro et al. 1999), ha outras familias (e.g.
Bombacaceae com 13 espécies e Passifloraceae com 19) e géneros (e.g. Inga - Mimosaceae
- com 28 espécies, e Bauhinia - Caesalpinaceae - com 10 espécies) bem representados no
local de estudo e que sdo taxons conhecidos por inchuir espécies polinizadas por morcegos
(Vogel 1968, Arroyo 1981, Sazima & Sazima 1978a, Fischer et al. 1992, Sazima et al
1999).

Dentre as espécies quiropterdfilas na Reserva Ducke ha forte predominincia de
arvores, sobre lianas ¢ ervas. Mesmo considerando a provéavel adigio de outras espécies
quiropterofilas ainda ndo registradas, o fato de apenas espécies arboreas terem sido

encontradas em flor durante este estudo indica que ha menor proporgdo de lianas e
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herbaceas entre as espécies polinizadas por morcegos na floresta amazdnica de terra-firme.
Esta afirmagdo € também apoiada pela maior freqiéncia do habito arboreoc dentre as
espécies conhecidas como quiropterofilas na Amazénia (e.g. Carvatho 1960, 1961, Vogel
1968, Hopkins 1984, Gribel & Abbott 1996, Gribel et al. 1999). A raridade de herbaceas e
lianas quiroptertfilas encontrade aqui contrasta com a de locais estudados da Mata
Atléntica no sudeste do Brasil, onde a proporgio de herbicess € maior (Sazima et al. 1999},
De modo geral, lianas e herbaceas (epifitas e/ou terrestres) polinizadas por morcegos sio
comuns nos neotropicos (e.g Sazima & Sazima 1980, Sazima et al. 1989, 1995, 1999,
Buzato & Franco 1992, Petit 1997, Ruiz et al. 1997, Machado et al. 1998, Tschapka &
Helversen 1999, Tschapka et al. 1999).

No local de estudo foram enconiradas cinco espécies polinizadas por morcegos
Phyllostominae e quatro, por Glossophaginae. Este resultado difere do esperado para as
regibes neotropicais, onde a maioria das espécies quiropteréfilas conhecidas utilizam
morcegos Glossophaginae come principal vetor de polen (Heithaus 1982, Sazima et al.
1999). A totalidade das herbaceas e lianas quiropter6filas conhecidas nos neotropicos sio
principal ou exclusivamente polinizadas por morcegos Glossophaginae (e.g. Sazima &
Sazima 1980, Buzato & Franco 1992, Petit 1997, Ruiz et al. 1997, Machado et al. 1998,
Tschapka et al. 1999). Assim, a baixa proporcio de espécies polinizadas por
Glossophaginae pode estar associada 2 raridade de ervas e lianas quiropterdfilas na Reserva
Ducke. Por outro lado, a proporgdo maior de espécies polinizadas por morcegos
Phyllostominae pode estar associada a predominincia de espécies quiropterofilas de habito
arboreo, caracteristica comum as espécies polinizadas por este tipo de morcego (e.g.
Heithaus 1982, Hopkins 1984).

Densidade e distribuicdo em trés habitat da floresta de terra-firme

Com base na densidade de arvores em flor encontrada na Reserva Ducke ¢ possivel prever
que duas a trés arvores polinizadas por morcegos florescam anualmente por hectare de
floresta amazOnica de terra firme. Tomando a densidade absoluta das espécies encontradas,
poderiamos também esperar que a densidade de 4rvores polinizadas por morcegos

Glossophaginae fosse semelhante a de 4rvores polinizadas por Phyllostominae. Entretanto,
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a distribuigBo das espécies quiropterdfilas diferiu entre os trés habitat - plats (PLA),
vertente {VER)} e baixic (BAI). Devide a&s diferencas de densidade entre habitat,
generalizages para a floresta de terra firme devem levar em conta a proporcdo da 4rea
relativa a cada habitat. Se os trés habitat tivessem sido amostrados em 4reas de mesmo
tamanho, a densidade estimada de Arvores quiropterdfilas aumentaria de 2,3 para 2,5
individuos em flor por ano por hectare, ¢ a densidade de arvores polinizadas por
Glossophaginae (1,5 individuos em flor ano™ ha™) seria um pouco maior gue 2 de 4rvores
polinizadas por Phyllostorninae (1,1 individuos em flor ano™ ha). Com base em mapa
topografico da Reserva Ducke (Ribeiro et al. 1999), a 4rea total acima da cotz de 120
m.a.n.m. compreende ca. 2700 ha ac passo que a area total até a cota de 60 m.anm. inclui
ca. 1100 ha. Estes valores, grosseiramente, indicam que o PLA compreende maior rea do
que o BAI e, portanto, podemos esperar encontrar maior quantidade de arvores polinizadas
por Phyllostominae do qgue por Glossophaginae na Reserva Ducke. Os restantes 6200 ha da
reserva incluem areas entre as cotas de 60 a 120 m.anm. e compreenderiam florestas de
vertente (e campinarana), que apresentou densidades semelhantes entre plantas polinizadas
por Glossophaginae e plantas polinizadas por Phyllostominae. Com base nas densidades
registradas dentro de cada habitat, no PLA poderiamos esperar encontrar duas arvores
quiropterdfilas em flor ano™ ha”', no BAI duas e meia arvores quiropterofilas em flor ano™
ha'', e em VER trés arvores quiropterdfilas em flor ano™ ha™,

Embora a densidade de &rvores quiropterdfilas tenha sido mais baixa no PLA, a
riqueza de espécies polinizadas por morcegos foi maior neste habitat (n = 6) do que em
VER e no BAI (respectivamente, n =3 e 2). De modo geral, no PLA ocorreram mais
espécies polinizadas por Phyllostominae (n = 5) do que por Glossophaginae (n = 2). Trés
espécies de Caryocar foram registradas em VER, sendo que C. paliidum (polinizada por
Phyllostominae) foi exclusiva neste habitat, C. villosum (polinizada por Phyllostominae)
ocotreu principalmente no PLA e C. glabrum (polinizada por Glossophaginae) ocorreu
adicionalmente no BAIL Assim como no PLA, em VER mais espécies utilizaram morcegos
Phyllostominae como vetores de polen, embora a densidade de arvores polinizadas por este
tipe de morcego tenha sido semelhante 4 de 4rvores polinizadas por Glossophaginae.
Portanto, para o conjunto de espécies quiropter6filas no PLA ¢ VER da floresta amazdnica

de terra firme, morcegos Phyllostominae parecem ser polinizadores mais freqiientes do que



os Glossophaginae. Por outre lado, morcegos Glossophaginae seriam os principais vetores
de plantas quiropterdfilas no BAL Porém, antes de generalizar os padrdes encontrados na
Reserva Ducke, ha necessidade de mais estudos sobre a polinizagio por Phyllostominae e

Glossophaginae em outras regides da floresta amazénica de terra-firme,
Posicdio no estrato vertical, iamanho e forma das drvores

No local de estudo, as espécies de plantas polinizadas por morcegos Glossophaginae
diferem das polinizadas por Phyllostominae quanto ao tamanho dos individuos e & posicio
no estrato vertical da floresta de platé. Na floresta amaz6nica de terra firme, arvores que
utilizam morcegos Phyllostominae como principais vetores de polen sio mais altas e
apresentam Copa € ftronco de maior difmetro que as espécies polinizadas por
Glossophaginae. De fato, arvores de grande porte t8m sido descritas como polinizadas por
Phyllostominae {(e.g. Carvalho 1960, Hopkins 1984, Gribel et al, 1999). Esta tendéncia é
também observada tomando novamente o género Caryocar (nico que apresentou espécies
polinizadas por um ou outro tipo de morcego): C. glabrum, polinizada por Glossophaginae,
apresentou individuos menores que C. villosum e C. pallidum, polinizadas por
Phyllostominae. Nas espécies de cerrado Caryocar brasiliense e Bauhinia ungulata ocorre
polinizagdo por ambos os tipos de morcegos, mas os Phyllostominae visitam
predominantemente os individuos mais altos, de copas mais amplas que abrem mais flores
por dia (Fischer 1992, Gribel & Hay 1993).

Embora as nove espécies quiropteréfilas estudadas compreendam arvores do dossel
da floresta de terra firme, as polinizadas por Phyllostominae parecem ocupar estratos mais
altos que as polinizadas por Glossophaginae. Esta sugestdo ¢ apoiada pelo fato dos valores
de altura média relativa das 4rvores vizinhas {ALTV) terem sido menores para espécies
polinizadas por Phyllostominae que para as polinizadas por Glossophaginae. Além disso, a
quantidade de copas vizinhas sobrepostas acima da copa de arvores quiropterdfilas focais
diminui com aumento do didmetro do didmetro da copa focal. Uma vez que as espécies
polinizadas por Phyllostominae tém copa de maior didmetro, com base na funcio acima
pode tambem ser esperado que estas espécies ocupem estratos superiores aos das espécies

polinizadas por Glossophaginae. Esta diferenca de posicio no estrato vertical coincide com
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o fato de morcegos Glossophaginae deslocarem-se com maior fregiiéncia sob o dossel da
floresta de platé enquanto os Phyllostominae tendem a voar acima das copas (obs. pessoal).
Diferengas de estrato vertical das flores visitadas por Phyllostominae e Glossophaginae
foram anteriormente relatadas por Heithaus et al. (1974) e Fischer (1992). Devido a
ocorréncia abaixo das copas, ac anoitecer, as flores polinizadas por Glossophaginae
encontram-se no escuro antes das flores polinizadas por Phyllostominae, o que pode
parcialmente explicar ¢ fato do inicio da atividade de visitas dos Glossophaginae ocormrer
antes da dos Phyllostominae (Heithaus et al. 1975, Fischer 1992).

Dentre as especies polinizadas por Glossophaginae, as copas de Couepia
longipendula e Lecythis poiteaui ocorrem no subdossel da floresta de platd enguanto as de
Eperua duckeana e Caryocar glabrum estio no estrato superior do dossel da floresta de
baixio, portanio o8 morcegos Glossophaginae tendem a forragear em estratos relativamente
mais altos no baixio que no platd. Os valores para a altura média relativa dos vizinhos cujas
copas scbrepuseram mais de 50% da 4rea das copas de C. longipendula e 1. poiteaui, foram
positivos € maiores para estas duas espécies do que para as demais. Das espécies
polinizadas por Glossophaginae, £. duckeana foi a Gmica que nfio teve vizinhos mais altos
com sobreposi¢do maior que 50% e também a Gnica que foi exclusiva da floresta de baixio.
Portanto, as espécies polinizadas por Glossophaginae ocupam estratos verticais diferentes
de acordo com o tipo de habitat na floresta de terra firme (veja Bourgeron 1983).

A vartagdo do didmetro da copa e do didmetro do tronco, ambas em funcio da altura
mostra que arvores polinizadas por Phyllostominae tém forma semelhante as arvores
polinizadas Glossophaginae, embora as do primeiro grupo sejam maiores. De modo geral,
as arvores quiropterofilas estudadas apresentam proporgio entre didmetro copa e altura
semelhante & descrita para espécies emergentes em La Selva, na América Central (King
1996). Entretanto, também com base em King (1996), a variagio do didmetro do tronco em
relagdo & altura foi proporcionalmente menor entre as espécies estudadas do que para as
arvores emergentes em La Selva. A ocorréncia de troncos proporcionalmente mais largos
em arvores quiropterofilas na floresta de vertente pode estar relacionada ao relevo inclinado
deste habitat, que poderia tornar as arvores mais suscetiveis a queda (Brokaw 1985, King
1990).
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Fenologia de floracdo e densidade de flores

As espécies quiropterdfilas polinizadas pelo mesmo tipo de morcege - Phyllostominae ou
Glossophaginae - parecem partilhar temporalmente o uso dos polinizadores, através da
redugd@o da sobreposigio entre seus periodos de floragio. FloragBes seqlienciais de espécies
simpéatricas que utilizam o mesmo tipe de vetor t8m sido registradas em outras florestas
tropicais, principalmente para conjuntos de espécies polinizadas por vertebrados (eg
Aranjo et al. 1994, Fischer 1994, Sazima et al. 1999). Além disso, floragBes segiienciais de
espécies que utilizam o mesmo polinizador permitem a fixagiio destes vetores como
espécies residentes na comunidade (Koopman 1981, Fleming et al 1993, Fischer 1994,
Law 1996, Sazima et al 1999). Portante, as floragdes seqlienciais das espécies
quiropterofilas da Reserva Ducke provavelmente tornam os morcegos P, discolor e I
thomasi espécies residentes nesta drea.

A separacdo temporal dos periodos de floragiio, entretanto, foi mais nitida entre as
espécies polinizadas por Phyllostominae que entre as polinizadas por Glossophaginae.
Varios fatores, ndo mutuamente excludentes, poderiam explicar este resultado. Em parte, o
fato de espécies polinizadas por Phyllostominae serem mais aparentadas entre si (cinco
espécies em dois géneros) aumentaria a possibilidade de ocomer fertilizactes
interespecificas, e por isso pode haver maior pressdo para a separagiio das floragdes destas
espécies (Fischer et. al. 1992, Araujo et al. 1994). Além das espécies polinizadas por
Glossophaginae serem de familias diferentes, também apresentaram maior segregacdo
espacial, uma vez que Couepia longipendula e Lecythis poiteaui foram registradas apenas
no platd, Eperua duckeana foi exclusiva no baixio e Caryocar glabrum ocorreu
principalmente em vertente. A segregaco espacial poderia contribuir para que individuos
de morcegos Glossophaginae visitassem seguidamente arvores de uma mesma espécie
dentro da sua rota de forrageamento, desse modo diminuindo as chances de ocorréncia de
polinizagSes interespecificas (Zimmerman 1979, Fischer 1994). Esta possibilidade é
coerente com o fato de que as espécies polinizadas por Glossophaginae em habitat
diferentes sobrepuseram mais seus periodos de floragdo do que as espécies no mesmo
habitat (resultado semelhante foi encontrado em guilda de bromélias ornitofilas na Mata

Atlantica, q.v. Fischer 1994, Fischer & Araujo 1995). E importante ressaltar também que 08
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Glossophaginae visitantes de C. longipendula e L. poiteaui nfo foram capturados e,
portanto, ha possibilidade destas plantas serem polinizadas por espécies de MOrcegos outras
que L. thomasi. Finalmente, a maior densidade de arvores em flor poderia também explicar
o registro de floraghes mais prolongadas para C. glabrum e E. duckeana. E possivel que o
periodo de floragdo registrado para as demais espécies fosse mais longo caso o
levantamento de drvores tivesse incluido 4rea maior.

Exceto L. poiteaui, as drvores quiropterdfilas no platd apresentaram 10-50 vezes
mais unidades de visita (flores ou capitulos) fumcionais por noite do que as arvores no
baixio; além disso, as floragdes no baixio tiveram maior duragio {4-10 meses) do que no
platd (2 meses). Portanto, estratégias fenologicas do tipo cornucépia ("cornucopia” sensu
Gentry 1974) foi uma tendéncia tanto para espécies polinizadas por Phyllostominae como
também para as espécies que ocorrem no plaid; e floragbes do tipo estado constante
{"stcady state” semsy Gentry 1974) caracterizam as espécies polinizadas por
Glossophaginae no baixio. Dividinde o total de unidades de visita produzidas pela
quantidade média de flores funcionais por noite, € possivel estimar o tempo de duragio da
floragdo dos individuos de cada espécie estudada. ExtrapolagBes deste tipo indicam que o
periodo de floragio dos individuos variou pouco entre aqueles cujas flores sfo polinizadas
por Phyllostominae (63,5 + 7.4 dias; n = 4 espécies), mas variou amplamente entre 0s
polinizados por Glossophaginae (154,5 + 214,1 dias; n = 4 espécies). Arvores polinizadas
por Glossophaginae no plat6 teriam periodo de flora¢do mais curto (6-40 dias) do que as no
baixio e em vertente (102-470 dias).

As estratégias de floragdo encontradas no local de estudo sfo de fato conhecidas
para diversas espécies quiropterofilas neotropicais e palectropicais, determinando
diferengas no comportamento de visitas dos morcegos (Baker 1973, Sazima & Sazima
1977, Fleming 1982, Heithaus 1982, Hopkins 1984). Embora nenhuma revisio
sistematizada tenha sido feita, floracdes do tipo estado constante parecem ser mais
freqlientes entre espécies polinizadas por morcegos Glossophaginae e floragdes do tipo
cornucopia (€ também "big bang” sensw Gentry 1974) sdo tipicas de espécies polinizadas
por Phyllostominae, embora isso ndo seja regra (veja, e.g., Sazima & Sazima 1977, 1978a,
Howell 1979, Fleming 1982, Hopkins 1984, Fischer 1992, Fischer et al. 1992, Gribel &
Hay 1993, Law 1996, Valiente-Banuet et al. 1996, Gribel et al. 1999, Sazima et al. 1999).
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No local de estudo, espécies de plantas cujos individuos apresentaram maior
quantidade de flores/capitulos por noite foram as que floresceram durante a estacdo seca,
Couepia longipendula dentre as polinizadas por Glossophaginae e Caryocar spp.
polinizadas por Phyliostominae. Maior oferta de flores por planta na estacdo seca tem sido
também registrada para comjuntos de espécies neotropicais polinizadas por vertebrados
{(Frankie et al. 1974, Heideman 1989, Fischer et al. 1992, Fischer 1994, Sazima et al. 1996,
1995, Ruiz & Alencar 1999). A maior oferta de flores por planta no periodo seco {ou menos
chuvoso) pode estar relacionada 2 menor riqueza de itens alimentares disponivel para 0s
vertebrados antofilos nesta estagio que na estagdo mais chuvosa (Fischer et al. 1992,
Fischer 1994}

Caracteristicas das flores

Na Reserva Ducke, a cor branca predominou entre as flores visitadas por Glossophaginae, a
cor amarela foi mais comum entre as polinizadas por Phyllostominae, a vermelha foi
secundéria em ambos os grupos de flores (somente os capitulos de Parkia pendila sic
totalmente vermelhosj. A fungfio das cores das flores quiropteréfilas tem sido discutida por
varios autores, que favorecem explicagBes diversas (e.g Faegri & van der Pyl 1971,
Hopkins 1984, Vogel 1990, Endress 1994). Uma sugestio é que flores escuras, incluindo as
vermelhas, aumentam a percepgio, pelos morcegos, da sua silhueta conira o céu, e que
flores claras, brancas e amarelas, destacam-se contra a folhagem escura (A. N. Start, apud
Hopkins 1984). Com base nisso, Hopkins (1984) sugeriu que a coloraco das flores deve
ser determinada pela sua posicio em relagio 4 folhagem e, de fato, encontrou que as cores
dos capitulos de Parkia variam de acordo com esta expectativa. Assim, a predominéncia da
cor branca entre as flores polinizadas por Glossophaginae, na Reserva Ducke, poderia estar
relacionada ao fato das flores estarem posicionadas mais préximas a folhagem, e também
sob maior sombreamento do dossel quandc no platd, que as flores polinizadas por
Phyllostominae.

Diferengas quanto a simetria das unidades de visita foram ainda mais marcantes,
sendo as flores polinizadas por Glossophaginae predominantemente zigomorfas e as

polinizadas por Phyllostominae, actinomorfas. Flores zigomorfas tendem a direcionar a
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visita do polinizador e flores actinomorfas permitem visitas de direces diversas, além
disso, a simeiria bilateral é caracteristica mais recente is Angiospermas (Richards 1986,
Endress 1994). Embora morcegos de ambas as subfamilias tenham sido registrados como
polinizadores de flores com ambos os tipos de simetria, aparentemente a diferenca
observada neste estudo ja esté registrada na literatura (e.g. Buzato et al. 1994, Fischer 1992,
Vogel 1990, Hopkins 1998, Sazima et al. 1999). Dentre as espécies estudadas, a tnica
polinizada por Glossophaginae, que apresenta flores actinomorfas, é justamente do género
Caryocar (C. glabrum), que inclui principalmente espécies polinizadas por Phyllostominae
(C. pallidum e C. villosum).

Embora uma espécie de cada grupo (Parkia perdula e Couepia longipendula) tenha
apresentado inflorescéncias pendentes abaixo da copa, as demais quatro especies visitadas
por Phyllostominae apresentam inflorescéncias dispostas acima da copa, diferindo das
demais polinizadas por Glossophaginae que apresentam inflorescéncias dispostas acima e
lateralmente 2 copa. As flores e capitulos visitados por Phyllostominae s3o direcionadoes
verticalmente, para cima ou para baixo, ac passo que as flores polinizadas por
Glossophaginae tendem a ser direcionadas horizontalmente. Esta diferenca foi também
encontrada entre as duas espécies de inflorescéncias pendentes, sendo que P. pendula
apresenta capitulos apontados para baixo mas as flores de C. Jongipendula sdo direcionadas
lateralmente. Estas diferencas de posigdo das inflorescéncias e das unidades de visita
podem também estar associadas ao fato mencionado dos Phyllostominae deslocarem-se
acima das copas e os Glossophaginae voarem abaixo do dossel (Heithaus et al. 1974,
Fischer 1992; obs. pessoal).

A biomassa das unidades de visita das espécies de Parkia foi uma ordem de
grandeza maior que a das demais espécies quiropterdfilas registradas na Reserva Ducke,
resultado que pode estar parcialmente relacionado ao fato destas espécies apresentarem
capitulos. Dentre as espécies que apresentaram flores solitarias como unidades de visita, as
de Lecythis poifequi apresentaram mais que o dobro da biomassa encontrada para as outras
espécies, em parte devido a "robustez" das estruturas florais comum as Lecythidaceae
(Prance & Mori 1979). ExtrapolacBes com base no peso seco e no total de unidades de
visita produzidas indicam que o total anual da biomassa investida na producéio de flores, em

média, € duas ordens de grandeza maior para as arvores polinizadas por Phyllostominae
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(12338 + 10230 gindividuo™ .ano™: n = 5 espécies) do que para as polinizadas por
Glossophaginae (426 * 351 g.individuo™ ano; n = 4 espécies). Das espécies polinizadas
por Glossophaginae, poderia ser esperado que individuos de Eperua duckeana invistam, em
termos de biomassa de flores por ano, mais que o dobro (887 gindividuo™ ano™) investido
pelos individuos das demais especies, L. poiteaui (433 gindividuo™ ano™), Carvocar
glabrum (343 gindividuo™. ano™) e Couepia longipendula (39 gindividuo™ ano™). Entre
as espécies polinizadas por Phyllostominae, individuos de Parkia spp. produzem duas a seis
vezes mais biomassa de flores (P. nitida = 11394, P. decussata = 11439 e P. pendula =
29601 gindividuo™ ano™) que individuos de Caryocar spp. (C. villosum = 4547 ¢ (.
pallidum = 4708 g.individuo” ano™). Mais uma vez, vale notar que C. villosum e C.
pallidum (polinizadas por Phyllostominae) investem, em termos de biomassa de flores por
ano por individuo, muito mais que C. glabrum (polinizada por Glossophaginae), embora

flores individuais destas trés espécies apresentem biomassa semelhante.
Concentragiio de aciucares ¢ volume de néctar

Na Reserva Ducke, as espécies polinizadas por Phyllostominae apresentaram maior volume
de néctar, por unidade de visita, que as espécies polinizadas por Glossophaginae, uma
tendéncia ja registrada (e.g. Hopkins 1984, Hokche & Ramirez 1990, Gribel & Hay 1993,
Gribel et al. 1999, Sazima et al. 1995, 1999). No local de estudo, dentre as espécies (n = 4)
cujo néctar fol amostrado a partir de flores/capitulos ndio previamente ensacados, as flores
visitadas por Glossophaginae apresentaram volume de néctar 2-16 vezes menor que as
visitadas por Phyllostominae. Dentre as demais espécies (n = 3) cujo néctar foi amostrado a
partir de flores/capitulos mantidos ensacados, o volume foi 3-21 vezes maior para as duas
espécies polinizadas por Phyllostominae que para Cowepia longipendula, polinizada por
Glossophaginae. Portanto, independentemente do método de amostragem, o volume de
néctar por unidade de visita € maior para as espécies polinizadas por Phyllostominae. Por
outro lado, a concentracic de aglcares no néctar foi pouco mais baixa entre as flores
polinizadas por Phyllostominae (14,7 £ 5,5) que para as polinizadas por Glossophaginae

(17 £ 3,1), diferenca sutil, mas que parece estar apoiada pelos dados disponiveis para outras
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espécies polinizadas por estes dois grupos de morcegos (e.g. Hokche & Ramirez 1990,
Fischer et al. 1992, Gribel et al. 1999, Sazima et al. 1999).

A wvariac8c da concentragio de aglicares no néctar, em relagio ao volume, foi
negativa entre flores de individuos diferentes mas positiva entre flores do mesmo individuo
{um de Cowepia longipenduln ¢ um de Porkia pendula). O fato de nio ter sido encontrada
relagdo significativa entre a concentracio e o volume entre as flores de dois individuos {um
de C. longipendula ¢ outro de Caryocar villosum, veja Figuras 13 ¢ 15) pode ser devido,
em parte, & baixa quantidade de flores amostradas; mas em ambos 0s casos hé tendéncia
coerente com as relagBes encontradas para os outros dois individuos (veja Figuras 13 e 14).
Mais estudos s@o necessarios para confirmar estas diferentes tendéncias uma vez que os
dados tomados aqui foram para poucas flores (n = 7-9 por planta), individuos (n = 4) ¢
espécies (n = 3}. Presumindo que a concentrago de aclicares no néctar esteja positivamente
correlacionada ac volume, entre as flores de um mesmo individuo, isto apoiaria a
importancia da memorizacio pelos morcegos de flores individuais numa mesma copa (veja
Fleming 1982). Evidéncias da memorizacio de flores particulares, numa mesma copa, t6m
sido encontradas principalmente para morcegos Glossophaginae mas ocorrem também em
Phyllostominae (Sazima & Sazima 1977, Fleming 1982; obs. pessoal). Presumindo que a
concentragdo de aglcares no néctar varia negativamente com o volume entre flores de
individuos diferentes, isto indicaria que os visitantes teriam de optar entre plantas com
maior quantidade ou com maior qualidade de néctar.

Durante o periodo de antese, a concentragio de agicares no néctar ¢ o volume de
néctar variaram de modo diferente entre flores de Couepia longipendula, Parkia pendula e
Caryocar villosum. Entre flores de C. Jongipendula, a concentraciio de agticares é maior no
inicio da noite ¢ decresce continnamente ao longo do periodo de antese, assim como
encontrado, e.g, para Pseudobombax grandiflorum e Ceiba pentandra (Bombacaceae),
polinizadas por Glossophaginae e Phyllostominae, respectivamente (Fischer et al. 1992,
Gribel et al. 1999). Os capitulos de P. pendula apresentaram aumento (de 12-13 % para 14-
16 %) da concentraglo de aglcares no néctar durante a primeira metade do periodo de
antese € depois mantiveram a concentragio entre 14 e 16 %, tipo de variagio nio registrada
para outras especies quiropterofilas. As flores de C. viflosum apresentaram concentracio de

aglcares no néctar relativamente constante durante a maior parte do perfodo de antese, com
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aumento ao final da noite. Portanto, espécies de plantas polinizadas por morcegos podem
diferir quanto ao padrio de variagio da concentracio do néctar, ao longo da noite, e
determinados padrBes de variagio podem ser encontrados para espécies polinizadas por

ambos tipos de morceges, Phyllostominae e Glossophaginae.
1axea de secrecdo de néctar

Estimativas da taxa de secregfio de néctar através de medidas do volume acumulado em
intervalos de tempo, ao longo da antese, permitem inferéncias acuradas sobre a produgiio de
néctar (Ramirez et al. 1984, Gribel et al. 1999). Entretanto, o total de néctar produzido por
uma dada flor pode variar com a faxa de retirada pelos visitantes, bem como pela
freqiiéncia de visitas (Galetto ot al. 1994). A taxa estimada de secrecio de néctar dos
capitulos de Parfia pendula (polinizada por Phyllostominae) ¢ trés ordens de grandeza
maior que a das flores de Couepia longipendula (polinizada por Glossophaginae), e duas
ordens de grandeza maior que a das flores de Caryocar villosum (polinizada por
Phyllostominae). Flores de Bawhinia ungulata, polinizadas por ambos os tipos de
morcegos, apresentam grande variagio intraespecifica da taxa de secregio de néctar (= 0,43
a 1,23 plmin';, Ramirez et al. 1984, desde valores préximos ao encontrado para C.
longipendula (0,55 ulmin™) até préximos ao registrado para C. villosum (1,84 ul.min™).
Taxas muito altas de secreglio de néctar, como encontrado para P. pendula, raramente sio
encontradas para outras espécies de plantas (Gribel et al. 1999). Considerando que os
capitulos de P. pendula apresentam, cada um, ca. 170 flores nectariferas (cf Hopkins
1984), seria entdo esperada a producgdo média de 0,64 pl de néctar por minuto para cada
flor. Este valor estaria ainda acima do encontrado para as flores de C. longipendula, embora
seja quase trés vezes mais baixo que para as de C. villosum. Desse modo, 2 taxa de secrecio
de néctar de um dnico capitulo de P. pendula eqiiivaleria a de mais de 170 flores de ¢
longipendula. Mesmo sem dados quantitativos, flores individuais de Eperua duckeana ¢
Lecythis poiteaui aparentemente secretam menor quantidade de néctar por unidade de
tempo do que as flores de C. longipendula (obs. pessoal). A abundéncia de néctar oferecido
pelas flores polinizadas por Phyllostominae ¢ maior que a de flores polinizadas por aves

que pousam {(e.g. Sazima et al. 1993, Gribe! et al. 1999, Vicentini & Fischer 1999, presente
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estudo), ac passo que as flores polinizadas por Glossophaginae produzem néctar em taxas
mais baixas, proximas aquelas das flores polinizadas por beija-flores (Sazima et al. 1994a,
1999).

A taxa de secregfo de néctar variou positivamente em fungfo do difmetro das
unidades de visita, tanto entre as flores de C. Jongipendula como as de C. villosum. Esta
relagiio foi também encontrada para duas espécies de Bawhinia polinizadas por morcegos
em regifio de cerrado (Vieira & Fischer 1993), bem como para uma espécie amazdnica de
Passiflora (Passifloraceae) polinizada por beija-flores (E. A Fischer & I R. Leal
manuscrito inéditc). No caso de . longipendula foram amostradas flores em dois
individuos, e os valores encontrados indicam a mesma tendéncia de variaciio da taxa de
secregdc de nectar em funcfo do didmetro flor. A quantidade total de néctar secretado
durante a vida de uma dada flor pode dspender de condicBes microclimaticas, de
caracteristicas da planta, da disponibilidade de recursos e da fregiiéncia de retirada de
néctar (Southwick 1984, Zimmerman & Pvke 1986, Rathcke 1992, Vieira & Fischer 1993,
Bernardello et al. 1994, Galetto et al. 1994). Efeitos de caracteristicas intrinsecas a planta
e/ou de variagdes microclimaticas sobre a taxa de secregio de néctar foram evitados neste
estudo uma vez que foram usadas flores/capitulos de um mesmo individuo e na mesma
noite. Por outro lado, no houve relagdo significativa entre a taxa de secreciio de néctar e o
didmetro dos capitulos de P. pendula. Além disso, alguns capitulos desta espécie
produziram mals néctar na primeira amostragem (2000-2200 h) que na segunda (2300-0100
h) e outros apresentaram tendéncia contriria. Assim, € possivel que a reunifio de flores em

capitulos resulte em maior complexidade sobre ¢ modo de oferta de néctar destas unidades.

Lfeito de tamanho na quantidade de flores e néctar

Com base nas analises de regressio multipla, a quantidade de flores ¢ a de néctar
produzidos pelas espécies quiropterdfilas na Reserva Ducke, variam em fungfo do tamanho
dos individuos e das unidades de visita. As duas variaveis indices de tamanho, didmetro da
copa {DCOPA) e biomassa média das flores/capitulos (PSECO), afetaram direta e/ou
indiretamente as varidveis indices de quantidade: niimero de inflorescéncias por arvore

(NINF), nimero medio de flores/capitulos produzidos por inflorescéncia (FLOINF), total
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de flores/capitulos produzidos por 4rvore (TFLOR), ndémerc de flores/capitulos funcionais
por noite (FNOITE) e volume médio de néctar por flor/capitulo (NECVOL). A altura
(ALT) e o didmetro do tronco (DTRON) dos individuos nfo foram incluidas nos modelos
inicials de regressdc mwltipla (veja Apéndice) uma vez que ambas as varidveis sio
correlacionadas com DCOPA. A escolha de DCOPA para os modelos iniciais de regressio
miltipla, ao invés de ALT ou DTRON, foi arbitraria. Entretanto, seria esperado que o
mimero de gemas meristeméticas capazes de formar inflorescéncias bem como a
capacidade fotossintética da drvere para produzir flores e néctar sejam primariamente
relacionados ao tamanho da copa, e secundariamente 3 altura ou ao didmetro do tronco
{Tomlinson 1983, Schoen & Dubuc 1990).

A biomassa média das unidades de visita nfio foi significativamente {p = 0,27)
correlacionada ao didmetro da copa. Este resultado, em parte, pode ser explicado pelo fato
das unidades de visita apresentarem caracteristicas proprias que presumivelmente foram
selecionadas ac longo de rotas evolutivas diferentes entre as espécies. Por exemplo, a
presenca de corola espessa € uma caracteristica comum as Lecythidaceae, assim como a
presenga de capitulos € proprio das espécies de Parkia. Portanto, entre arvores polinizadas
por morcegos na Reserva Ducke, DCOPA e PSECO variam independentemente entre si, e
combinadas explicam a maior parte da variagio da oferta de flores e de néctar por individuo
durante uma estagdo de floracdo.

A quantidade total de inflorescéncias produzidas por individuo (NINF), aumentou
com o aumento de DCOPA e PSECO. A variagdo positiva de NINF em fungio de DCOPA
apoia a expectativa de que copas maiores produzem mais inflorescéncias. Por outro lado, o
efeito positivo de PSECO sobre NINF poderia nfio ser esperado, uma vez que quanto maior
a biomassa das unidades de visita maior seria o custo para produzi-las (sob condigdo de
DCOPA ser mantida constante), presumivelmente causando reduciio do nimero total de
inflorescéncias por individuo. Este possivel efeitc negativo de PSECO, contudo, foi
encontrado sobre o nimero médio de flores/capitulos por inflorescéncia (FLOINF). Com
base nestes resultados, entdo, o aumento da biomassa das unidades de visita levaria ac
aumento do niimero de inflorescéncias mas 4 redugdo da quantidade de flores/capitulos por
inflorescéncia. O eferto (indireto, via NINF e FLOINF) de PSECO sobre o total de

unidades de visita produzidas (TFLOR} foi muito baixo, justamente devido ao seu efeito ser
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positivo atraves de NINF mas negativo através de FLOINF. Desse modo, devido ao efeito
de PSECO, poderiamos esperar que NINF ¢ FLOINF fossem inversamente correlacionadas;
de fato o coeficiente de correlaglio entre estas duas variéveis foi negativo (-0,41) embora
n3o tenha sido significativo {p = 0,28). Portanto, o aumento da biomassa das unidades de
visita leva 4 maior distribuigio das flores nas copas, devido ac aumento de inflorescéncias
com menor quantidade de flores/capitulos em cada uma, mas tem efeito muito reduzido
sobre o total de flores produzidas por individuo. A maior distribuiggo das flores (na copa)
conforme aumento da sua biomassa especifica concorda com modelos propostos
anteriormente (veja Schoen & Dubuc 1990 ¢ referéncias incluidas).

A variagdo da quantidade de unidades de visita funcionais por noite por individuo
(FNOITE) foi fungfo multipla do difmetro da copa e da biomassa média das
flores/capitulos. Assim, sob condigio hipotética de PSECO ser constante, o aumento de
DCOPA levaria ac aumento do numerc de flores/capitulos funcionais por noite; por ocutro
lado, se a variavel DCOPA € mantida constante, o aumenic de PSECO levaria 3 diminuico
de FNOITE. Portanto, individuos que apresentam unidades de visita de tamanho grande e
abrem muitas flores por noite deveriam apresentar copas de tamanho muito grande, como
registrado para as espécies polinizadas por Phyllostominae na Reserva Ducke.

A variagio do volume médio de néctar por flor/capitulo, por individuo (NECVOL),
foi quase totalmente explicada (i” = 0.96) em funcio das variagdes de DCOPA, PSECO ¢
NINF. Portanto, sob hipotese de PSECO e NINF serem mantidas constantes, o aumento de
DCOPA levaria a0 aumento de NECVOL, como poderia ser esperado (Southwick 1984).
Além disso, PSECO também teria efeito positivo sobre NECVOL, uma vez que flores
maiores tendem a secretar mais néctar por unidade de tempo (Opler 1983, presente estudo).
Entretanto, o eferto positive de NINF sobre NECVOL nfio parece ter explicagiio simples.
Se DCOPA e PSECQO sio mantidas constantes, também podemos considerar que FNOITE
seria constante porque esta variavel € quase totalmente determinada pelas duas primeiras.
Na condi¢éio de DCOPA, PSECO e FNOITE seremn constantes, o aumento da quantidade de
inflorescéncias reduziria o numero de flores/capitulos funcionais em cada uma. A menor
quantidade de flores funcionais por inflorescéncia poderia levar ao aumento do volume de
néctar por unidade de visita, uma vez qgue ramos diferentes supririam menor quantidade de

flores (veja também Tomlinson 1983, Rathcke 1992).
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A combinagio das varidveis: total de flores/capitulos produzidos, quantidade de
flores/capitulos funcionais por noite e volume de néctar por flor/capitulo, indica a oferta
total de néctar aos polinizadores e a maneira como ¢ distribuida no tempo. Com base nos
resultados deste estudo, portanto, podemos assumir que ¢ tamanho do individuo e das
unidades de visita determinam, em grande parte, quanto néctar é produzido ¢ como & sua
distribuigho a cada noite, por individuo. Através do diagrama de caminhos (Figura 22), o
tamanho da arvore (usando DCOPA como variavel indice) tem maior peso na determinacio
do nimero de flores/capitulos funcionais por noite; e ¢ tamanho das flores/capitulos
{usando PSECQ como variavel indice) tem maior peso na determinagio do volume médio
de néctar por flor/capitulo. E importante ressaltar que, antes de ser um modelo definitivo, ¢
diagrama de caminhos € o resultado da selecfo de varigveis através de analises de regressio
multipla em etapas adicionando variaveis, método que leva a modelos mais simples {Scokal
& Rohlf 1981). Diagramas de caminhos também nfio sio modelos fixos, permitindo
inclusdo ou exclusdo de varidveis e alteragdes dos caminhos (Sokal & Rohlf 1981, Shipley
1997).

Morcegos polinizadores e outros visitantes

Duas espécies de morcegos foram os principais polinizadores de florss quiropterdfilas na
Reserva Ducke, Phyliostomus discolor (Phyllostominae) e Lonchophylla thomasi
{Glossophaginae). Este ¢ outros estudos indicam que P. discolor ¢ a principal espécie de
morcego ndo-Glossophaginae utilizada como vetor de polen por espécies quiropterofilas
neotropicais (e.g. Hopkins 1984, Proctor et al. 1996). Morcegos Phyllostominae (11
géneros) sdo principalmente predadores de invertebrados e pequenos vertebrados, embora
utilizem secundariamente frutos (Emmons & Feer 1990, Nowak 1994). Morcegos do
género Phyllostomus (4 espécies) apresentam o padrio alimentar da subfamilia (Gardner
1977, Nowak 1994, Fischer et al. 1997), exceto pelo fato de duas espécies visitarem flores.
Phyllostomus discolor ¢ a menor espécie do género e a importincia de néctar na sua dieta
parece ser maior que para P. hastatus, que € a maior espécie do género e menos freqilente
que a primeira em visitas as flores (Heithaus et al. 1975, Hopkins 1984, Gribel & Hay
1993, Proctor et al. 1996, Gribel et al. 1999). O fato de ser polinizador (exclusivo?) de
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metade dos mdm? oS, aqm @sfg’ é@é i\f‘id%ca que . discolor tem fungo muito importante
para a manutengdo de guildas de espécies quiropteréfilas em floresta amazdnica de terra
firme, podendo ser inclusive considerada como uma espécie-chave (sensu Terborgh 1986).
A importdncia de P. discolor como polinizador, entretanto, parece ser menor em ouiras
florestas da América do Sul. No cerrado brasileiro, P. discolor & vetor de polen de algumas
espécies mas as especies de Glossophaginae parecem predominar como polinizadores {(e.g.
Sazima & Sazima 1977, Fischer 1992, Gribel & Hay 1993, Baumgarten & Vieira 1994). Na
mata atléntica do sudeste do Brasil, onde 2 quantidade de espécies quiropterdfilas parece
ser proporcionalmente maior que em outros biomas, P. discolor niio tem sido registrado
como polinizador (e.g. Sazima & Sazima 1978a, Fischer et al. 1992, Sazima et al. 1999},

Lonchophyila thomasi € um dos menores Glossophaginae, subfamilia cujas espécies
sdo todas consideradas como especialistas em néctar e pélen, embora também incluam
insetos e frutos na dieta (Gardner 1977, Koopman 1981}, De fato, na Reserva Ducke, L.
thomasi alternava suas visitas a flores de Eperug duckeana e de Carvocar giabrum com
capturas de insetos na folhagem das mesmas plantas (obs. pessoal), comportamento
descrito tambeém para outros Glossophaginae (veja Koopman 1981, Buzato et al. 1994).
Com base em tamanho e morfologia pode ser esperado que L. thomasi apresente alto
consumo didrio de néctar, comparivel ao encontrado para Anowra caudifer
{Glossophaginae) (Helversen & Reyer 1984), um dos principais polinizadores de espécies
quiropterdfilas na mata atldntica, que também ocorre na Amazdnia Central (Reis 1984,
Fischer et al. 1992, Sazima et al. 1999).

Morcegos Glossophaginae pairam diante das flores ac tomar o néctar, ao passo que
Phyllostomus spp. agarram-se as flores, aos ramos ou & partes da inflorescéncia (Vogel
1969, Sazima & Sazima 1977, Fleming 1982, presente estudo). Em contrapartida, as
unidades de visita das espécies de plantas aqui estudadas apresentam caracteristicas que
favorecem as visitas pousadas de Phyllostomus e caracteristicas que determinam as visitas
pairadas de Glossophaginae, assim como relatado em outros estudos (e.g. Carvalho 1960,
Vogel 1969, Hopkins 1984, Helversen 1993). H4, entretanto, flores quiropteréfilas
neotropicais compativeis com visitas de ambos os tipos de morcegos. Em Bauhinia
ungulata ¢ Caryocar brasiliense a interagio entre morcegos Glossophaginae € P. discolor

parece conferir vantagem adicional a polinizacio destas espécies (Fischer 1992, Gribel &
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Hay 1993). Phyllostomus discolor apresenta grande variagio na maneira de agarrar-se as
plantas {Carvalho 1960, Hopkins 1984, Gribel et al. 1999; presente estudo), o que permite
suas visitas a flores aparentemente pouco adaptadas ac pouso destes morcegos (Sazima &
Sazima 1977).

Na Reserva Ducke, uma outra diferenga marcante entre morcegos Glossophaginae e
Phyllostominae € que os primeiros visitam flores solitariamente ao passo que Phyllosiomus
visitam em grupos com ateé dezenas de individuos, tendéncia também mencionada por
Gribel et al. {1999) e Bazima et al. (1999). Eniretanto, por vezes, os Glossophaginae podem
forragear em grupos maiores, em plantas com alta disponibilidade de flores, bem como P.
discolor pode visitar solitariamente ou em grupos pequenos em plantas com menor
disponibilidade de flores (Sazima & Sazima 1977, Howell 1979, Lemke 1584, Fischer
1992).

No local de estudo, P. discolor visitou arvores focals em turnos de, em média, duas
horas de durac8o intercalados com intervalos de cinco minutos, em média. Por outro lado,
os Glossophaginae visitaram arvores em turnos muito rapidos (média de 6 min) e intervalos
entre turnos relativamente longos (média de 32 min). Além disso, a duracio média dos
turnos de visitagdo fol maior em arvores cujas copas foram visitadas por grupos maiores
e/ou por mais grupos de morcegos simultaneamente. Uma vez que o numero maximo de
morcegos em cada turno de visitagiio variou (P <0,001; 1% = 0,88) em funcdo do nimero de
flores/capitulos funcionais por noite (FINOITE), € previsivel que FNOITE tenha efeito
importante sobre a proporgio de tempo de visitagdo, como seria esperado para interagbes
entre polinizador e planta (Heinrich 1975, Howell 1979, Fleming 1982, Winter et al. 1993),

Portanto, espécies polinizadas por Glossophaginae apresentam plantas com poucas
flores por noite, atraindo poucos morcegos, que visitam suas flores em longos intervalos.
Por outro lado, espécies polinizadas por P. discolor apresentam 4rvores com muitas
flores/capitulos funcionais por noite, atraindo dezenas de morcegos, que visitam em grupos
ao longo da noite, com curtos periodos de intervalo entre turnos de visitacdo. A atragio de
varios morcegos € o aumento da duragio dos turnos de visitagdo potencializam a ocorréncia
de interagOes agonisticas, comum entre individuos de P. discolor, mas raras entre morcegos
Glossophaginae, no local de estudo (veja também Carvalho 1960, Lemke 1984, Buzato et
al. 1994).
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Mamiferos ndo-voadores foram visitantes comuns nas espécies polinizadas por P,
discolor, mas ausentes nas arvores polinizadas por Glossophaginae. A presenga de
mamiferos ndo-voadores em flores visitadas por Phyllostomus spp. havia sido também
mencionada em outros estudos, mas € incomum em plantas polinizadas por Glossophaginae
{(Proctor et al 1996, Gribel et al. 1999).  As caracteristicas morfologicas das
inflorescéncias, bem como a concentragic de grande quantidade de recursos florais, sio
fatores que podem esiar favorecendo a ocorréneia de visitas de Potos flovus e Caluromys
philander as flores quiropterdfilas aqui estudadas. Em visita a Parkia pendula, C. philander
apoia-se totalmente no pedinculo de cada capitulo, que suporta bem o peso do animal {obs.
pessoal). Por ser muito mais pesado, e talvez menos habil, P. flavus poderia ter dificuidades
para apoiar-se sobre inflorescéncias pendulares de P. pendula. Por outro lado, visitas de 2.
Sflavus 4s inflorescéneias de P witida, Caryocar villosum e C. pallidum, podem ser
favorecidas pois as flores estio préximas a copa e o animal apoia-se sobre ramos laterais
mais fortes {obs. pessoal).

Além de néctar e frutos, P. flavus e C. philander podem apresar pequenos
vertebrados, inclusive morcegos em visitas a flores e frutos (Fleming 1988). Observei P.
favus visitando também as copas de Vamtamea sp. (Humiriaceae), cujos frutos sdo
procurados por morcegos (Ribeiro et al. 1999). Em Vamtanea, P. flavus repetiu o
comportamento registrado nas copas com flores, permanecendo imovel enquanto havia
morcegos visitantes ¢ movendo-se entre partes da copa nos momentos de auséneia dos
morcegos {obs. pessoal). Assim, permanecer imovel durante os turnos de visitagio de P.
discolor poderia ser uma estratégia para uma possivel captura destes morcegos. Visitas
longas e pousadas, em copas que atraem grande quantidade de morcegos durante a maior
parte da noite, podem ser um fator de atrago de predadores oportunistas, como P. flavus e
C. philander (Hopkins & Hopkins 1982, Fleming 1988, Gribel 1988). Neste caso, a
presenca de flores distantes da copa, como em P. pendula, poderia ajudar a reduzir os riscos

de predacgdo dos polinizadores (Hopkins & Hopkins 1982, 1983).
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CONCLUSOES

Principais aspectos encontrados na Reserva Ducke

Dentre as especies quiropterdfilas da Reserva Ducke hé forte predomindncia de irvores
sobre lianas e ervas, indicando que esta pode ser uma caracteristica comum s espécies
polinizadas por morcegos na floresta amazénica de terra-firme. A raridade de ervas e liznas
quiropterdiilas pode explicar a proporgfio relativamente baixa de especies polinizadas por
(Glossophaginas, que sic morcegos visitantes de diversas espécies herbaceas e lianas em
outras florestas. Morcegos Phyllostominae sdo os polinizadores mais importantes para as
espécies quiropterdfilas nas florestas de plath e de vertemte, ao passo que os
Glossophaginae sdo os principais vetores de pélen de plantas quiropterdfilas no baixio da
floresta amazbnica de terra-firme.

As espécies polinizadas por morcegos Phyllostominae sio mais altas e apresentam
copa e tronco com maiores didmetros que as espécies polinizadas por Glossophaginae. As
nove especies quiropterofilas registradas neste estudo sfio arvores do dossel da floresta de
terra firme, mas as polinizadas por Phyllostominae ocupam estratos mais altos que as
polinizadas por Glossophaginae. Embora apresentem diferenca de tamanho, arvores
polinizadas por Phyllostominae tém forma semelhante as arvores polinizadas por
Glossophaginae, com proporgbes entre didmetro da copa, didmetro do tronco e altura
similares entre si.

As espécies quiropterdfilas polinizadas pelo mesmo tipo de morcego - seja
Phyllostominae ou Glossophaginae - florescem seqiiencialmente ao longo do ane, dividindo
temporalmente o uso dos polinizadores e, provavelmente, favorecendo a ocorréncia de
Phyliostomus discolor e Lonchophylla thomasi durante o ano todo na Reserva Ducke.
Estratégia fenologica do tipo cornucopia parece ser uma tendéncia tanto para espécies
polinizadas por Phyllostominae como para as espécies polinizadas por Glossophaginae que
ocorrem na floresta de platd. As espécies polinizadas por Glossophaginae na floresta de
baixio apresentam floragSes do tipo estado continuo.

As espécies polinizadas por Phyllostominae apresentam inflorescéncias dispostas

principalmente acima das copas, com flores ou capitulos direcionados verticalmente,
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diferindo das espécies polinizadas por Glossophaginae que apresentam inflorescéncias
dispostas acima e lateralmente s copas e flores direcionadas horizontalmente. Além disso,
as flores polinizadas por Glossophaginae sfc predominantemente zigomorfas e as
polinizadas por Phyllostominae sfio actinomorfas. Estas diferencas de simetria e da
disposicBo em relagdo 2 copa provavelmente estio associadas as diferencas, de
comportamento de visita 4s flores, entre morcegos Glossophaginae e Phyllostominae.

As especies polinizadas por Phyllostominae apresentam maior volume de néctar por
unidade de visita que as espécies polinizadas por Glossophaginae. Por outro lado, o néctar
das flores polinizadas por Phyllostominae ¢ um pouco mais diluido do que o das flores
polinizadas por Glossophaginae. As unidades de visita polinizadas por Phyllostominae
secretam nectar em taxas muito mais altas que as polinizadas por Glossophaginae. A taxa
de secregdo de néctar dos capitulos de Parkia pendula (polinizada por Phyllostominae) é
trés ordens de grandeza maior que a das flores de Couspia Jongipenduia (polinizada por
Glossophaginae), e duas ordens de grandeza maior que a das flores de Carvocar villosum
{(polinizada por Phyllostominae).

As quantidades de flores e de néctar, produzidos por arvores quiropteréfilas na
Reserva Ducke, variam em fun¢do do tamanho dos individuos e das unidades de visita. Q
total anual estimado da biomassa investida na producdo de flores, em média, ¢ duas ordens
de grandeza maior para os individuos cujas flores sdo polinizadas por Phyllostominae que
para os individuos cujas flores sdo polinizadas por Glossophaginae. Individuos com
flores/capitulos de maior biomassa apresentam flores mais amplamente distribuidas nas
copas. Sob a condicdo da biomassa média por flor/capitulo ser constante, o didmetro da
copa determina positivamente a quantidade de flores/capitulos fincionais por noite por
individuo. Por outro lado, se o didmetro da copa ¢ mantido constante, individuos cujas
flores t€ém maior biomassa apresentam menor quantidade de flores/capitulos funcionais por
noite. O didmetro da copa tem peso maior na determinagio do nimero de flores/capitulos
funcionais por noite, ao passo que a biomassa de flores/capitulos tem peso maior na
determinagdo do volume médio de néctar por flor/capitulo.

Phyllostomus discolor (Phyllostominae) e Lonchophylla thomasi (Glossophaginae)
foram as principais espécies de morcegos polinizadores de flores quiropterdfilas na Reserva

Ducke. Phyllostomus discolor € a principal espécie de morcege ndo-Glossophaginae
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utilizada como vetor de polen por espécies quiropterdfilas neotropicais, e sua importincia
como polinizador parece ser maior na floresta amazdnica que em outras florestas da
América do Sul.

Lspeculagdes

Us dados deste estudo e da literatura disponivel permitem sugerir a hipotese de que plantas
polinizadas por Phyllostominae ¢ as polinizadas por Glossophaginae representam dois
grupos coevoluidos, em grande parte, independentemente (cf Thompson 1999; veja
também Ollerton 1996). Phyllostomus € um possivel ramo ancestral dos Glossophaginae e,
portanto, poderia ter coevoluido com espécies de plantas desde antes do surgimento dos
Glossophaginae (veja Fleming 1988, Ferrarezzi & Gimenez 1996). A polinizacio por
Phyliostominae poderia ter originado a partir de plantas polinizadas por mamiferos nio-
voadores {e.g. marsupiais) ou aves que pousam durante as visitas as flores (Passeriformes e
outros grupos) (Sussman & Raven 1978, mas veja também Hopkins 1998). As flores
atualmente polinizadas por Phyllostominae sdo, freqilentemente, também visitadas por
mamiferos ndo-voadores {e.g. Hopkins 1984, Gribel et al. 1999, presente estudo). Além
disso, as flores de Caryocar villosum, na Reserva Ducke, foram também visitadas por
Brotogeris chrysopterus, periquitos nectarivoros que visitam flores pousados, € voam em
grupos (Vicentimi & Fischer 1999).

A poliniza¢do por Glossophaginae pode ter evoluido principalmente de plantas
polinizadas por beija-flores (e mariposas?), sendo o fato de adejar defronte as flores comum
aos dois grupos de polinizadores {e.g. Sazima et al 1994a, 1996, 1999). Os
Macroglossinae, principais morcegos nectarivoros paleotropicais, polinizam flores
principalmente através de visitas com pouso (e.g. Hopkins & Hopkins 1993, Hopkins
1998), como também ocorre com a polinizagdo da maior parte das espécies omitofilas
naquela regiio (Westerkamp 1990). Morcegos Glossophaginae e Phyllostominae co-
ocorrem em diversas regibes dos neotropicos e, portanto, a polinizagio de uma espécie de
planta por ambos os tipos de morcegos poderia ser esperada, mas ocorreria com pouca

freqiiéncia (e.g. Fischer 1992, Gribel & Hay 1993), como de fato a literatura atual indica.
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APENDICE. Resultados parciais das analises de regressio multipla em etapas
adicionando variaveis (“forward stepwise”, cf. Sokal & Rohlf 1981), para
cinco modelos propostos neste estudo. Foi estabelecido p-parcial < 0.15 para

inclusdo das variaveis.

Legenda: DCOPA = digmetro da copa
PSECO = pesc seco médio das flores ou capftulos
NINF = nimero de inflorescéncias produzidas
FLOINF = niimero médio de flores ou capitulos por inflorescéngia
TFLGOR = total de flores preduzidas por individuo
FNOITE = ndmero de flores ou capitulos funcionais por noite
NECVOL. = volume médio de néctar por flor ou capitulo
NBAT = Nimero méximo de morcegos em cada tumo de visitacio
CT = consiante

Medels 1@ NINF =T + DCOPA + PSECD

Etapa l
Variaveis fora Coeficiente de correlagfio parcial p — parcial
DCOPA 0,63 0,009
PSECO 0,69 0,003
Etapa 2
VYariavel dentro Coeficiente padronizado de p — parcial
regresséo parcial
PSECO 0,69 0,003
Variavel fora Coeficiente de correlagdo parcial p — parciai
DCOPA 0,60 0,019
Etapa 3
Variaveis dentro Coeficiente padronizado de p ~ parcial
regressio parcial
PSECO 0,55 0,007
DCOPA 0,46 0,019
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Medelo Z2: FLOINF = CT + DCOPA + PSECO + NINF

Etapa 1
Varigveis fora
DCOPA

PSECO
NINF

Etapa 2
Variavel dentro
PSECO
Variaveis fora

DCOPA
NINF

Coeficiente de correlaciio parcial
- 0,06
- 0,52
-0,22

Coeficiente padronizado de
regressdc parcial
- 0,52

Coeficiente de correlagio parcial
0,13
0,22

p— parcial
0,814
0,040
0,411

p — parcial
0,040

p — parcial
0,66
0,43

Modelo 3: FNOITE = CT + DCOPA + PSECO + NINF + FLOINF

Etapa 1

Variaveis fora
DCOPA
PSECO

NINF
FLOINF

Etapa 2
Variavel dentro
DCOPA
Variaveis fora
PSECO

NINF
FL.OINF

Coeficiente de correlagio parcial
0,76
-0,03
0,42
0,03

Coeficiente padronizado de
regressao parcial
0,76

Coeficiente de correlagiio parcial
- 0,45
-0,12
-0,13
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p — parcial
0,001
0,904
0,107
0,901

p— parcial
0,001

p — parcial
0,093
0,668
0,649



Etapa 3
Variaveis dentro

DCOPA
PSECO

Variaveis fora
NINF
FLOINE

Modelo 4: NECVOL = CT + DCOPA + PSECO + NINF + FLOINF + FNOITE

Etapa 1

Variaveis fora
DCOPA
PSECO

NINF
FLOINF
FNOITE

Etapa 2
Variavel dentro
NINF
Variaveis fora
DCOPA
PSECO
FLOINF
FNOITE
Etapa 3

Variaveis dentro

NINF
DCOPA

Variaveis fora
PSECO

Coeficiente padronizado de
regressgo parcial
0,86
- 0,31

Coeficiente de correlacdo parcial
0,27
-0,14

Coeficiente de correlago parcial
0,77
0.84
0,89
- 0,51
0,34

Coeficiente padronizado de
regressio parcial
0,89

Coeficiente de correlacio parcial
0,68
0,52
-0,36
0,32

Coeficiente padronizado de
regressio parcial
0,67
0,38

Coeficiente de correlagdo parcial
0,79
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p — parcial

0,000
0,093

p - parcial
0,359
0,627

p— parcial
0,015
0,004
0,001
0,159
0,377

p — parcial
0,001

p — parcial
0,066
0,190
0,378
0,441

P — parcial

0,007
0,066

p—parcial
0,037



FLOINY
FNOITE

Etapa 4
Variaveis deniro

NINF
DCOPA
PSECO

Varidveis fora
FLOINF
FNOITE

Modelo 8: NBAT =

Etapa 1
Variaveis fora
FNOITE
NECVOL
Etapa 2
Variavel dentro

FNOITE

Vanavel fora
NECVOL

- 9,61
- 0,40

Coeficiente padronizado de
regress#o parcial
0,33
0,41
0,42

Coeficiente de correlagdo parcial
- 0,47
0,11

CT + FNOITE + NECVOL

Coeficiente de correlagio parcial
0,05
0,15

Coeficiente padronizado de
regressdo parcial
0,85

Coeficiente de correlaggo parcial
0,34
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0,144
0,377

P — parcial

0,017
0,037
0,109

p — parcial

0,350
0,833

p — parcial
0,004
0,772

p — parcial
0,004

p — parcial
0,574



