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RESUMO

A importéncia reciproca de bromélias e beija-flores ja foi apontada por alguns
trabalhos, havendo inclusive sugestédo de coevolugéo entre esses dois grupos por parte
de alguns autores. N&o obstante, ha uma caréncia de dados que permitam avaliar mais a
fundo as relagbes ecoldgicas envolvidas. Este trabalho teve por objetivo investigar e
caracterizar as relagdes ecoldgicas entre bromélias e beija-flores numa area de Floresta
Ombrdfila Densa no Sul do Brasil, tanto em nivel comunitario, até um nivel mais
restrito, focado nas espécies. O estudo foi conduzido na Reserva Natural Salto Morato
com 12 espécies de bromélias e 10 de beija-flores. A freqliéncia e a abundancia dos
beija-flores ndo responderam a fenologia das bromélias. Somado a variagdo mensal na
freqliéncia de visitas de um mesmo polinizador a uma mesma planta, estes fatores
apontam a favor de uma generalizagdo no uso de bromélias por beija-flores e contra
coevolucdo. Ramphodon naevius é o principal polinizador da comunidade — e 0 mais
generalista —, seguido por Thalurania glaucopis. As demais espécies visitaram apenas
uma ou nenhuma espécie de bromélia. Pelo lado das bromélias, Aechmea nudicaulis é a
espécie mais generalista, enquanto Vriesea carinata, V. ensiformes, V. incurvata,
Nidularium innocentti e N. procerum sdo espécies especialistas. As espécies
generalistas interagiram com outras também generalistas e com especialistas
assimétricos, ndo havendo interacdes especialista-especialista. Isto confere um alto grau
de aninhamento na matriz de interagbes bromélia x beija-flor e se traduz numa

organizacgéo das relacGes entre esses dois grupos.



ABSTRACT

The reciprocal importance of bromeliads and hummingbirds has been proposed
for many years, even suggesting coevolution between these two groups. Nevertheless,
data are lacking that allow a better test of the relationships involved. Here | investigate
and characterize the relationship between bromeliads and hummingbirds in an area of
Atlantic Rainforest in southern Brazil, from a broad level involving the community as a
whole to a narrow level focused on the species. The study was conducted at Reserva
Natural Salto Morato with 12 species of bromeliads and 10 species of hummingbirds.
Neither the frequency nor the abundance of hummingbirds was associated with
bromeliad phenology. Together with the monthly variation in the frequency of visits by
a given pollinator to a given plant, these factors points for a generalization in the use of
bromeliads by hummingbirds, and against coevolution. Ramphodon naevius is the main
pollinator in the community — and the most generalist — followed by Thalurania
glaucopis. The other hummingbirds species visited only one or no bromeliad species.
Regarding the bromeliads, Aechmea nudicaulis is the most generalist species, whereas
Vriesea carinata, V. ensiformes, V. incurvata, Nidularium innocentti and N. procerum
are specialist. The generalist species interacted with other generalists or with
asymmetric specialists, and there was no specialist-specialist interaction. This provides
a strong nestedness in the matrix of bromeliad x hummingbirds interactions and reflects

the organization of the relationship between these two groups.



INTRODUCAQ!

A familia Bromeliaceae é composta por aproximadamente 2500 espécies e tem
sua distribuicdo quase exclusiva na regido neotropical, com excecdo de uma unica
espécie que é encontrada na costa ocidental da Africa (Kress 1986). A maior
diversidade de bromélias é encontrada no norte dos Andes e, no Brasil, na Mata
Atlantica, mais precisamente nos estados do Sudeste (Benzing 1980, Reitz 1983). Os
beija-flores (83 espécies no Brasil, familia Trochilidae) sdo encontrados em todo
continente americano, do Alasca a Patagbnia, e assume-se que seu centro de especiacao
estd nos Andes equatorial, local onde atualmente se encontra a maior riqueza de
espécies (Grantsau 1988, Sick 1997).

Embora morcegos, borboletas e abelhas sejam polinizadores conhecidos das
bromélias (Aradjo et al. 2004, Fischer 1994, Machado 2000, Varassin 2002), sdo 0s
beija-flores que principalmente desempenham este papel: 61% das espécies de bromélia
nos Andes bolivianos (Kessler & Kromer 2000) e cerca de 85% delas na Mata Atlantica
sdo polinizadas por beija-flores (Fischer 1994, Varassin 2002). Em contrapartida, em
alguns locais também na Mata Atlantica, as bromélias representam mais de 30% das
flores utilizadas como recurso alimentar por essas aves (Buzato et al. 2000).

Apesar dessa importancia reciproca de um grupo para com 0 outro, apenas ha
ultima década iniciaram-se estudos mais detalhados que versam sobre a relacdo de
bromélias e beija-flores no Brasil (e.g. Aradjo et al. 2004, Buzato et al. 2000, Machado
2000, Sazima et al. 1996, Varassin & Sazima 2000, Varassin 2002). N&o obstante esse

crescimento nos estudos, muito pouco é compreendido acerca da resposta dos beija-
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flores a fenologia das bromélias, bem como da natureza das interagdes planta-
polinizador que envolvem bromélias e beija-flores.

Uma vez que as bromélias podem ter fenologia de floracdo agregada em alguns
locais (Kaehler 2003) ou distribuida ao longo do ano em outros (Aradjo et al. 2004), e
sabendo-se que as aves respondem as variagfes na oferta de recursos (e.g. Poulin et al.
1992), é possivel especular que exista relagdo entre a floracdo de bromélias e a presenca
de espécies migratorias e residentes em comunidades de beija-flores. Esta hipotese
reforcaria a idéia de que ha uma forte relacdo entre bromélias e beija-flores. Por outro
lado, a abundancia — e ndo a riqueza — de beija-flores pode ser mais facilmente atrelada
a presenca de bromélias ornitdfilas em areas de floresta ombroéfila, como observado por
ao longo de um gradiente altitudinal na Bolivia (Krémer et al. 2006).

A idéia de coevolucdo par a par — 0 extremo da especializacdo — é bastante
difundida, especialmente em interacdes planta-polinizador. Esta assertiva pode ser
encontrada em trabalhos mais antigos que investigaram beija-flores e as suas plantas, o
que levou alguns autores a sugerir coevolucdo por exemplo entre troquilideos e
helicbnias (Stiles 1978), inclusive no Brasil (Snow & Teixeira 1982). No que concerne
bromélias e beija-flores, a grande sobreposicdo da distribuicdo destes dois grandes
grupos, inclusive dos centros de especiacdo, além é claro do grande ndmero de
interacOes entre espécies desses grupos, foram aspectos que levaram a proposicao de
uma evolugdo paralela de ambos os grupos (e.g. Sick 1997). Ainda assim, sendo 0s
beija-flores vertebrados de sangue quente, caracteristicas que se refletem num alto
metabolismos e ciclo de vida mais longo do que o periodo de floracdo de qualquer
espécie de planta, uma coevolugdo tdo extrema torna-se fisiologicamente impraticavel.

Segundo Feisinger (1983), na melhor das hipoteses as interacfes atualmente observadas



entre plantas e beija-flores advieram de coevolugdo difusa, ou seja, um grupo de
espécies polinizadoras exercendo selecdo reciproca a um grupo de espécies de plantas.

Nos ultimos anos, contudo, tem sido cada vez mais presente em trabalhos de
ecologia uma visdo de que especializacdo ndo deve ser encarada como regra nas
relacbes planta-polinizador; alternativamente, sistemas de polinizacdo generalistas,
assim como especializagdo assimétrica (i.e. espécies especialistas interagindo
primariamente com aquelas generalistas), tém sido apresentados como situagdes
comuns na natureza (Vazquez & Aizen 2003, 2004, Waser et al. 1996). Esta auséncia
de relagBes especialistas reciprocas e uma eventual tendéncia a generalizagdo néo
pressupfe uma “desorganizacdo” ou mesmo aleatoriedade nas interacbes planta-
polinizador de uma comunidade; ao contrario, pode estar refletida numa organizagédo
“aninhada” das interacGes de uma matrix planta-polinizador, a qual pode inclusive ter
seu grau de aninhamento medido (ver Bascompte et al. 2003). Esta matrix aninhada é
obtida pela presenca de um nucleo de espécies polinizadoras generalistas que interage
com espécies de plantas também generalistas, somando-se a este ndcleo algumas
relacOes especialistas assimétricas de plantas e de polinizadores (Bascompte et al. 2003,
Jordano et al. 2006).

Neste contexto, o presente trabalho procurou avaliar a relacéo entre a floracdo de
bromélias e a comunidade de beija-flores numa area de Floresta Ombroéfila Densa no
Sul do Brasil, buscando testar as seguintes hipéteses: 1) o numero de espécies de
bromélias floridas a cada més esta relacionado com a riqueza ou abundancia de beija-
flores? 2) as espécies de beija-flor mais abundantes a cada més sdo aquelas que mais
visitam as bromélias floridas, ou seja, a escolha das bromélias pelos os beija-flores é
aleatoria? e 3) a freqliéncia de visitas de um polinizador a uma mesma espécie de

bromélia se mantém constante ao longo dos meses? Além disso, no que tange a



caracterizagcdo da comunidade, o trabalho buscou também: 4) comparar as espécies de
bromélia quanto a similaridade de suas guildas de polinizadores e, semelhantemente,
comparar as espécies de beija-flor em relacdo a similaridade no uso de recursos florais
de bromélias; e 5) determinar o nivel de aninhamento da rede de interagcGes para com
isso avaliar o grau de estruturacdo da rede mutualistica entre espécies generalistas e

especialistas.

MATERIAL E METODOS

Area de Estudo

A Reserva Natural Salto Morato (RNSM) esta localizada no municipio de
Guaraquecaba, litoral norte do Parand (25°09” - 25°11° S e 48°16° - 48°20” W; Figura 1).
Reconhecida como Reserva Particular do Patriménio Natural pelo Ibama em 1994 e
como Sitio do Patriménio Natural da Humanidade pela UNESCO em 1999, a reserva
possui uma area de 2.340 ha entre 15 e 918 m de altitude. O clima da regido é, segundo
a classificacdo de Koeppen, Af — Tropical Super-Umido sem Seca, com temperatura
média anual de 21 °C e uma oscilacdo das medias mensais entre 25 °C e 17 °C. O verdo
(novembro a margo) é caracterizado por temperaturas quentes e altas taxas de
precipitacdo, enquanto o inverno é mais seco e frio (Figura 2). A reserva é coberta pela
Mata Atlantica lato sensu, havendo diferentes fases sucessionais de Floresta Ombrdfila
Densa.

Tanto a flora de bromélias quanto a avifauna da RNSM ja foram
satisfatoriamente inventariadas. Gatti (2000) identificou 28 espécies de bromélias

epifitas com ocorréncia na Reserva, com destaque para 0s géneros Vriesea e Aechmea



(12 e 6 espécies, respectivamente). Straube & Urben-Filho (2005) indicam a presenca
de 17 espécies de beija-flores dentre as 328 espécies de aves que ocorrem na RNSM.
Para a coleta de dados foi selecionado um conjunto de trilhas pré-existentes na
RNSM (6,35 km). As trilhas perpassam algumas poucas areas abertas em inicio de
regeneracdo (12 anos), capoeirdo e mata secundaria (até 35 anos) e areas de vegetacédo
secundéria em avancado estado de regeneracdo (>60 anos). A altitude méxima atingida

ndo ultrapassou 160 m.
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Figura 1: Locali”zagéo da Reserva Natural Salto Morato no Brasil.
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Figura 2: Pluviosidade (barras) e temperatura média mensal (linha) na regido da baia de
Guaraquegaba (Antonina), PR, entre outubro de 2004 e outubro de 2005.
Coleta de dados

Entre novembro de 2004 e outubro de 2005 foram realizadas saidas mensais para
a area de estudo. Para o levantamento das bromélias em flor, a cada més foi percorrido
todo o conjunto de trilhas e registradas todas as bromélias ao alcance da vista que
apresentassem inflorescéncias ativas. As bromelias foram identificadas com base em
literatura (e.g. Reitz 1983), procedendo-se a coleta de material botanico quando sua
identificacdo era passivel de confusdo (e.g. Vriesea incurvata) e consultando
especialistas sempre que necessario.

A abundéancia mensal dos beija-flores foi estimada com base em dois censos em
cada fase de campo, os quais eram realizados ao longo de todas as trilhas (adaptado de
Bibby et al. 2000). Um dos censos era feito pela manhg, iniciando cerca de meia hora
apos o nascer-do-sol, e o outro pela tarde, com inicio entre 4 e 5 horas antes do por-do-

sol. Ambos tinham duracdo aproximada de 4 h. As espécies foram identificadas visual e

auditivamente. A riqueza de beija-flores a cada més foi estimada com base nas



observagdes de bromélias, nos censos e também em registros oportunisticos. A
classificacdo taxonémica seguida é aquela adotada pelo Comité Brasileiro de Registros
Ornitol6gicos (CBRO 2005).

A frequéncia de visitacdo dos beija-flores nas bromélias (nimero de visitas por
unidade de tempo) foi obtida por observacéo direta das bromélias em flor, utilizando-se
do método de observacdo focal (Dafni 1992). Para cada espécie de bromélia, as
observacdes focais foram distribuidas tanto ao longo da manhd, iniciando
aproximadamente meia hora ap6s o nascer-do-sol, quanto durante o periodo vespertino
(terminando préximo ao ocaso). De modo geral, cada espécie de bromélia florida foi
observada por oito horas a cada més, com algumas raras excecdes a este procedimento
em raz&o de condigdes climaticas adversas ou pela eventual auséncia de flores nos dias
seguintes a primeira observacéo.

InformagOes sobre visita as bromélias por outros animais (p.ex. abelhas), bem

como o uso de outras plantas pelos beija-flores, foram coletadas sempre que observadas.

Anélises estatisticas

Para testar a hipdtese de que a riqueza ou abundancia das espécies de beija-
flores ¢ influenciada pela fenologia de floracdo das bromélias, o nimero de espécies de
bromélia em flor a cada més foi correlacionado (Pearson) ao numero de espécies de
beija-flores presentes em cada més, assim como a abundancia mensal daquelas espécies
de beija-flor registradas em todas as saidas de campo deste estudo.

Para verificar se a frequéncia de visitas de cada espécie de beija-flor as
bromélias reflete a abundancia relativa dessas espécies de beija-flor na area de estudo

foi utilizado um teste de independéncia (teste G) para uma comparacao dentro de cada
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més, mas apenas quando as bromélias foram visitadas por pelo menos duas espécies de
beija-flor num mesmo més.

A similaridade das espécies de bromélias quanto as guildas de beija-flores
associadas a cada uma foi calculada pelo indice de Jaccard (Magurran 1988) e um
dendrograma de similaridade foi gerado utilizando-se a distancia média ndo ponderada
(UPGMA) como método de agrupamento, programa Fitopac (Shepherd 1987). Os
mesmos procedimentos foram utilizados para se medir a similaridade dos beija-flores de
acordo com o conjunto de bromélias utilizado por cada espécie.

O aninhamento da rede de interacdes bromeélia x beija-flores, assim como sua
taxa de conectividade, foi determinado através do programa Nestedness Temperature
Calculator (Atmar & Paterson 1995, Bascompte et al. 2003). Como esta rede de
interacdes bromélia x beija-flores estd inserida dentro de uma rede mais ampla que
abarca toda a comunidade de flores e seus polinizadores, para efeito de comparagéo 0s
mesmos calculos foram aplicados a uma matriz mais abrangente que inclui todas as
outras plantas, além de bromélias, que foram observadas recebendo visitas dos beija-
flores na RNSM.

Para todas as andlises adotou-se um nivel de significancia de 0,05.

RESULTADOS

Composic¢édo da comunidade e fenologia

Treze espécies de bromélias foram encontradas em flor (tabela 1), das quais 12
foram avaliadas quanto a visitacdo dos beija-flores durante o estudo. Vriesea
erytrodactylum ndo pdde ser observada quanto aos seus polinizadores em razdo da visao

quase totalmente encoberta de suas flores.
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A floracdo das bromélias na RNSM apresenta um padréo seqliencial. As quatro
espécies de Aechmea floresceram em épocas distintas, bem como as duas de
Nidularium. Para as seis espécies de bromélias do género Vriesea houve,
eventualmente, sobreposi¢do nos meses de floracdo de até trés espécies. Em cada més
havia, pelo menos, duas espécies de bromélia em flor, com excec¢éo de outubro de 2005,
quando havia apenas uma espécie (tabela 1). Os meses com maior nimero de espécies
florescendo foram janeiro (cinco espécies) e dezembro, fevereiro e abril (quatro

espécies).

Tabela 1: Floracdo mensal de espécies de bromélia na RNSM de novembro de 2004 a
outubro de 2005. As espécies estdo organizadas de acordo com a ordem de floragéo.

N D JF M A M J J A S O

Aechmea nudicaulis
Nidularium innocentti
Vriesea erytrodactylum
Aechmea pectinata
Nidularium procerum
Vriesea ensiformes
Vriesea incurvata
Vriesea rodigasiana
Aechmea ornata
Vriesea carinata
Aechmea organensis
Vriesea cf. friburguensis
Ananas bracteatus

Total de espécies/més 3 4 5 4 3 4 3 2 2 2 2 1

Nove espécies de beija-flor foram observadas na éarea de estudo ao longo do
presente trabalho (tabela 2), havendo ainda uma décima espécie (Calliphlox
amethystina) que foi registrada em saidas de campo preliminares realizadas em

setembro de 2004. As espécies Ramphodon naevius e Thalurania glaucopis foram



12

registradas em todas as saidas e sdo por isso categorizadas aqui como residentes.
Phaethornis squalidus também foi considerado residente, ainda que ndo tenha sido
registrado em quatro saidas de campo. Amazilia versicolor, Anthracothorax nigricollis,
Florisuga fusca, Aphantochroa cirrochloris e Lophornis chalybeus foram considerados
visitantes de verdo, ainda que a presenca das duas Ultimas espécies ndo tenha sido
constante. Embora registrada nas adjacéncias da reserva durante o inverno, Amazilia

fimbriata foi registrada dentro da RNSM apenas em setembro e outubro.

Tabela 2: Ocorréncia mensal das espécies de beija-flor na RNSM de novembro de 2004 a
outubro de 2005.

N D J F M A M J J A S O

Ramphodon naevius
Thalurania glaucopis
Phaethornis squalidus
Florisuga fusca
Antracothorax nigricollis
Amazilia versicolor
Lophornis chalybeus
Aphantochroa cirrochloris
Amazilia fimbriata

Total de espécies/més 7 7 7 7 5 3 3 3 2 3 4 6

Foram observadas visitas por abelhas (trés espécies) e pela cambacica Coereba
flaveola em Aechmea nudicaulis e abelhas em Vriesea rodigasiana, Aechmea ornata e
Ananas bracteatus, esta ultima também visitada por duas espécies de lepidopteros.

Entre as plantas de outras familias observadas recebendo visitas de beija-flores
estdo Costus spiralis (visitada por Ramphodon naevius e Florisuga fusca), Erythrina
speciosa, Heliconia velloziana e Psychotria nuda (R. naevius e Thalurania glaucopis),

Musa rosacea (R. naevius, T. glaucopis, Anthracothorax nigricollis e Aphantochroa
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cirrochloris), Hedychium coronarium (T. glaucopis e F. fusca) e Rubus sp. (T.

glaucopis).

Interacdes entre bromélias e beija-flores

A espécie mais visitada por beija-flores foi Aechmea nudicaulis, tanto em
frequéncia de visitas quanto em namero de espécies (tabela 3), seguida por Vriesea
rodigasiana (quanto ao numero de espécies visitantes) ou por Ananas bracteatus
(quanto a frequéncia de visitas de beija-flores).

Para as quatro espécies de bromélias visitadas por duas ou mais espécies de
beija-flor num mesmo més, a abundancia relativa das espécies de beija-flores
determinada pelas frequéncias de visitagdo diferiu da abundancia relativa das mesmas
espécies obtida através dos censos (Aechmea nudicaulis: G= 56,18, gl= 4, p< 0,05;
Aechmea pectinata: G= 17,39, gl= 3, p< 0,05; Vriesea rodigasiana: G= 18,17, gl= 2, p<

0,05; Aechmea ornata: G= 24,93, gl=1, p< 0,05).

Tabela 3: Total de horas de observacdo, de visitas de beija-flores e de espécies visitantes
para cada espécie de bromélia na RNSM entre novembro de 2004 e outubro de 2005.

Horas Beija-flores Total de

Rn Tg Ps Ff Av  Af Lc Ca €Species
Aechmea nudicaulis 9 1 29 1 11 5 5
Nidularium innocentti 13,75 7 1
Nidularium procerum 10 7 1
Aechmea pectinata 14 12 8 2
Vriesea ensiformes 26 22 1
Vriesea incurvata 33 11 1
Vriesea rodigasiana 16 5 8 2 1* 4
Aechmea ornata 16 10 24 2
Vriesea carinata 18 3 1
Aechmea organensis 12 10 1 2
Vriesea sp. 12 3 1 1
Ananas bracteatus 8 1 22 2

1 Rn = Ramphodon naevius, Tg = Thalurania glaucopis, Ps = Phaethornis squalidus, Ff = Florisuga fusca,
Av = Amazilia versicolor, Af = Amazilia fimbriata, Lc = Lophornis chalybeus e Ca = Callyphlox
amethystina.
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* Registro realizado em setembro de 2004.

Foi observada variacdo mensal na freqiéncia de visitas dos beija-flores a
algumas espécies de bromélia. Em janeiro, fevereiro e mar¢o, com o mesmo tempo de
observagdo mensal, Ramphodon naevius realizou respectivamente 16, 1 e 6 visitas a
Vriesea ensiformes. Similarmente, em maio Ramphodon naevius visitou Aechmea
ornata oito vezes. No més seguinte, com as mesmas 8h de observacao, a espécie foi
registrada visitando A. ornata apenas duas vezes, e Thalurania glaucopis, espécie
ausente no més anterior, visitou a espécie 24 vezes.

Né&o houve relagdo entre o numero total de espécies de beija-flor, a cada més, e o
numero de espécies de bromélia em flor (Figura 3), nem entre 0 numero de espécies de
bromélia em flor e a abundéncia das duas espécies de beija-flor residentes que foram
registradas em todas as saidas (Ramphodon naevius: r = -0,18, p= 0,59; Thalurania

glaucopis: r =-0,19, p= 0,56).
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Figura 3: Relagdo entre o nimero de espécies de bromélia em flor e nimero de espécies de
beija-flor presentes na RNSM a cada més (Pearson, r=0,47; p=0,12; n=12).
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As abundancias de Ramphodon naevius e Thalurania glaucopis variaram ao
longo do estudo, entretanto ndo houve nenhum padrdo sazonal de ocorréncia bem

definido (Figura 4).

‘— — Ramphodon naevius Thalurania glaucopis ‘
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Figura 4: Abundancia das espécies residentes de beija-flor na RNSM entre novembro de
2004 e outubro de 2005.

O dendrograma de similaridade agrupou as bromélias de acordo com os
polinizadores de cada espécie, indo daquelas mais especializadas (visitadas apenas por
Ramphodon naevius) para as bromélias mais generalistas, como Aechmea nudicaulis.

Vriesea sp. foi a espécie mais diferenciada das demais (Figura 5).
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Figura 5: Dendrograma de similaridade das espécies bromélias na RNSM em funcgéo
das espécies de beija-flor que as polinizam.

A andlise de similaridade do uso das bromélias pelos beija-flores agrupou
Ramphodon naevius e Thalurania glaucopis como as duas espécies mais diferenciadas
em relacdo ao restante da comunidade, justamente os dois beija-flores mais generalistas.
Os demais beija-flores visitaram apenas uma espécie de bromélia cada e foram

agrupados de acordo com a espécie visitada (Figura 6).
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Figura 6: Dendrograma de similaridade das espécies de beija-flor na RNSM em
funcdo das espécies de bromélias visitadas.

O aninhamento da matriz de interacOes entre as espéecies de bromélia e beija-flor
teve valor de N= 0,922 (p= 0,01; Figura 7A), com uma conectividade de 25%.
Ampliando a matriz para a inclusdo de todas as plantas observadas como fonte de
recurso para beija flores, o aninhamento permanece semelhante, N= 0,912 (p= 0,01;

Figura 7B), mas com uma conectividade um pouco menor, de 19%.
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Figura 7: Matriz de interagdes mutualisticas na RNSM: (A) apenas entre beija-flores e
bromélias. (B) Entre beija-flores e todas as plantas observadas recebendo visitas de
beija-flores. Os nimeros rotulam, em ordem decrescente, as espécies de acordo com o
total de interacdes.

DISCUSSAO

Composic¢do da comunidade

O total de espécies de bromélias observadas em flor representa
aproximadamente 50% da riqueza de espécies levantada para a RNSM (Gatti 2000).
Dentro da area delimitada para este estudo ocorrem pelo menos outras sete espécies de
bromélias (obs. pess.), entretanto ndo foram observados individuos dessas espécies em

flor ao longo do trabalho. Algumas dessas espécies possuem intervalos de floracdao
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superior a um ano (e.g Vriesea philippocoburgii; Araujo et al. 2004), outras sdo tipicas
de dossel (e.g. Tillandsia) e devem ter sido subamostradas.

As 10 espécies de beija-flor registradas ao longo deste trabalho perfazem cerca
de 60% do total de troquilideos conhecidos para a RNSM (Straube & Urben-Filho
2005). Cabe salientar que a grande maioria das espécies ndo-registradas sdo aquelas
tipicas de areas de maior altitude (>400 m), habitat que ndo foi amostrado neste estudo.

O padrédo de floragdo é sequencial, tal como o observado em outras areas de
Floresta Atlantica (Buzato et al. 2000, Machado 2000 e Varassin 2002), em Floresta
com Araucéria no Estado de S&o Paulo (Buzato et al. 2000) e em planicies costeiras de
Sdo Paulo (Fischer 1994, Araljo et al. 2004), e distinto do encontrado para areas de
floresta alto montana no Rio de Janeiro (Martinelli 1997) e no Parand (Kaehler et al.
2005). Apesar da floracao ser sequiencial, na RNSM h& um maior nimero de espécies de
bromélias floridas na estacéo Umida, geralmente de outubro a abril, como registrado em
outras comunidades de Bromeliaceae (Araujo et al. 2004, Machado 2000), o que parece

ser comum entre plantas ornitéfilas (Arizmendi & Ornelas 1990, Sazima et al. 1995).

Relagdes entre bromélias e beija-flores

Beija-flores visitam freqientemente e regularmente as bromélias da RNSM,
entretanto ndo ha dados concretos que apontem para uma relagéo ecolégica mais forte.
O padrdo de floracdo ao longo de todo o ano, porém mais concentrado no verdo, poderia
estar influenciando a fenologia da comunidade de beija-flores da RNSM, a qual é
claramente composta por algumas espécies residentes e outras que aparecem apenas no
verdo. Entretanto, ainda que espécies residentes como Ramphodon naevius e Thalurania
glaucopis sejam beneficiadas pela disponibilidade continua de recursos devido a

floragdo seqiiencial das bromélias (Sazima et al. 1996), a auséncia de uma relacdo entre
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0 numero de espécies de beija-flor e o total de espécies de bromélias floridas, a cada
més, contraria essa predi¢do. No entanto ha que se ter cautela com essa analise, uma vez
que o uso de riqueza de bromélias como varidvel certamente omite diferengas na
abundéncia de plantas floridas e no volume e concentracdo de néctar produzido por
cada espécie, ou seja, na oferta de recurso por parte de cada espécie de bromélia. De
qualquer maneira, dentre aquelas espécies de beija-flores migrantes de verdo
(Anthracothorax nigricollis, Aphantochroa cirrochloris, Florisuga fusca, Amazilia
versicolor e Lophornis chalybeus), duas ndo foram vistas visitando bromélias em
nenhuma ocasido e Florisuga fusca foi observada forrageando néctar de bromélias em
uma Unica oportunidade, o que indica que a presenca dessas espécies na RNSM é pouco
ou nada influenciada pela floracéo das bromélias.

Na analise de similaridade de uso das bromélias, Ramphodon naevius e
Thalurania glaucopis ficaram agrupados por serem o0s principais polinizadores de
bromélias e por compartilnarem diversas espécies como recurso, notadamente as do
género Aechmea. Essas duas espécies, além de serem as mais generalistas, sdo também
residentes na RNSM e aproveitam a floracdo seqliencial de bromélias como fonte de
recurso, conforme mencionado anteriormente. Todavia, tal qual para a analise
envolvendo toda a comunidade de beija-flores, ndo houve relacdo entre a abundéncia
mensal de cada uma dessas espécies € 0 numero de espécies de bromélia em flor,
indicando que ndo ha uma dependéncia direta.

Por outro lado, Ramphodon naevius foi o principal polinizador da comunidade —
e 0 Unico polinizador de Vriesea carinata, V. ensiformes e V. incurvata (idem Aradjo et
al. 1994). Todos os trabalhos realizados na Mata Atlantica que englobaram
comunidades de plantas em geral ou de bromélias visitadas por beija-flores trazem

como principal polinizador de bromélias um Phaethornithinae (normalmente
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Ramphodon naevius ou Phaethornis eurynome; Buzato et al. 2000, Kaehler et al. 2005,
Machado 2000, Sazima et al. 1995, Snow & Snow 1986, Snow & Teixeira 1982,
Varassin & Sazima 2000), ainda que em areas de maior altitude esse papel possa
eventualmente ser dividido com algum Trochilinae (Buzato et al. 2000, Sazima et al.
1996). Essa dominancia de Ramphodon e Phaethornis — beija-flores de bico longo
(Grantsau 1988) — esta associada & presenca de espécies de bromélias com corolas
tubulares e compridas que limitam o acesso ao néctar de suas flores, notadamente
aquelas do género Nidularium e boa parte das de Vriesea.

Uma definicdo das espécies de beija-flor como especialistas ou generalistas deve
ser vista com cautela. Se por um lado Ramphodon pode ser categorizado como
generalista por utilizar diversas espécies de bromelias, do outro lado Amazilia fimbriata
poderia ser enquadrado como “especialista” por sO utilizar recursos de uma Unica
espécie de Vriesea, inclusive aparecendo no dendrograma de similaridade de uso de
bromélias como a espécie mais destacada das demais. No entanto, dois fatores pesam
nessa questdo: (1) Amazilia fimbriata € tipico de areas abertas e bordas, e ndo de interior
de mata (Sick 1997, obs. pess.), 0 que explica em parte sua baixa relagdo com a
comunidade de bromélias amostradas neste trabalho, via de regra espécies florestais; (2)
se a anélise do uso de bromélias por Amazilia fimbriata for ampliada para uma escala
geografica que abranja grande parte da area de ocorréncia da espécie, o total de
bromélias utilizadas por esse beija-flor aumenta em pelo menos mais 10 espécies (Alves
et al. 2000, Canela & Sazima 2003, Siqueira-filho 1998, Van Sluys & Stotz 1995, Van
Sluys et al. 2001, Varassin & Sazima 2000). Além disso, se for considerado que
Amazilia fimbriata certamente utiliza outras flores como recurso, numa analise com

toda a comunidade de plantas esse beija-flor seria também categorizado como



22

generalista, 0 que torna a definicdo da escala taxonémica/ecoldgica utilizada téo
importante quanto a escala geogréfica.

Comparando-se os polinizadores de bromélias na RNSM com outras formagGes
estudadas, nota-se uma grande variacdo regional na composi¢do especifica dos
polinizadores. Snow & Snow (1986) curiosamente encontraram dois beija-flores de bico
curto, Leucochloris albicollis e Clytolaema rubricauda, visitando Nidularium innocentii
na Serra do Mar. Em &reas proximas ao nivel do mar (Sazima et al. 1995, este trabalho)
essa bromélia de corola longa costuma ser visitada exclusivamente por Ramphodon
naevius. Aechmea pectinata foi visitada apenas por Ramphodon naevius e Thalurania
glaucopis na RNSM, ao passo que duas outras espécies adicionais visitavam esta
espécie em Ubatuba: Amazilia fimbriata e Florisuga fusca (Canela & Sazima 2003).
Cabe ressaltar, contudo, que essa maior riqueza de polinizadores pode refletir ndo
apenas diferengas regionais, mas ser fruto de um esfor¢co amostral concentrado numa
Unica espécie-alvo, resultando em mais horas de observagédo dessa bromélia.

Aechmea nudicaulis foi a espécie de bromélia visitada por um maior nimero de
polinizadores, similar ao observado em outros trabalhos (Sazima et al. 1996, Buzato et
al. 2000, mas ver Machado 2000, Varassin & Sazima 2000). Além de ser visitada por
um maior numero de espécies de beija-flor, também foi visitada por abelhas (trés
espécies) e pela cambacica Coereba flaveola (obs. pess.). O uso de Aechmea como fonte
de recursos por essa ave ja havia sido reportado por Sazima & Sazima (1999). E
interessante notar que a visita por abelhas nas bromélias da RNSM se deu, além de em
A. nudicaulis, justamente nas espécies mais “generalistas” quanto ao total de espécies
de beija-flor visitantes, como Vriesea rodigasiana, Aechmea ornata e Ananas

bracteatus, esta Ultima também visitada por duas espécies de lepidopteros. Embora
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abelhas ndo tenham sido observadas em Aechmea pectinata na RNSM, sdo também
polinizadores conhecidos para essa espécie (Canela & Sazima 2003).

Por essas caracteristicas, Vriesea rodigasiana pode ser considerada
ecologicamente mais proxima das espécies do género Aechmea do que das demais
Vriesea, conforme fica claro no dendrograma de similaridade (Figura 5). As espécies de
Nidularium, juntamente com Vriesea carinata, V. ensiformes e V. incurvata, formam um
agrupamento de espécies de bromélias “especialistas”, haja vista que tém um Unico
polinizador. Varassin & Sazima (2000), durante estudo desenvolvido no Espirito Santo,
ja destacavam que os géneros Nidularium e Vriesea tendem a ser especializados em
beija-flores, enquanto que Aechmea é bem mais generalista.

Essa maior generalizacdo do género Aechmea em relacdo aos demais acaba por
influenciar na taxa de visitacdo de beija-flores. As taxas conhecidas de visitagdo para o
género Nidularium s&o de 0,2 - 0,94 visitas.hora™ (Sazima et al. 1996, Snow & Snow
1986); para Vriesea, de 0,2 - 1,5 visitas.hora™ (Aradjo et al. 1994, Sazima et al. 1996,
Snow & Snow 1986, Van Sluys & Stotz 1995); e para Aechmea, acima de 2,1
visitas.hora™ (Sazima et al. 1996, Canela & Sazima 2003). As taxas levantadas para a
RNSM estdo, de maneira geral, dentro desses patamares. Numa comparacao entre as
espécies do presente trabalho, a maior taxa de visitacdo a uma espécie de Vriesea (V.
rodigasiana, 0,94 visitas.hora™®) ficou bastante proxima da menor taxa de visitacdo a
Aechmea (A. organensis, 0,92). As duas especies de Aechmea mais visitadas (A.
nudicaulis e A. ornata, respectivamente 5,22 e 2,13 visitas.hora™), bem como Ananas
bracteatus (2,88 visitas.hora™), foram justamente aquelas espécies também visitadas por
abelhas, conforme ja comentado.

O fato das espécies de beija-flor com maior frequéncia de visitas ndo serem

aquelas mais abundantes na &rea de estudo aponta para uma escolha ativa dos recursos
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utilizados por cada espécie de beija-flor, bem como uma “independéncia” dos beija-
flores em relagdo as bromélias. Certamente isto esta relacionado ao uso, na RNSM, de
outras plantas como recurso, por exemplo Costus spiralis, Erythrina speciosa e
Psychotria nuda (idem Sazima et al. 1995), além de Musa rosacea, Hedychium
coronarium e Rubus sp.

Esses dados, assim como a variagdo mensal na taxa de visitas de um mesmo
polinizador a uma mesma espécie de bromélia, implicam na determinagdo da relacdo
entre bromélias e beija-flores na RNSM como um sistema bastante generalista (Waser
et al. 1996). Essa visdo generalista acaba contrariando id€ias iniciais de que bromélias e
beija-flores teriam coevoluido (Sick 1997). Sazima et al. (1996) ja apontam que, ao
contrario do que foi sugerido por Snow & Teixeira (1982), ndo ha evidencia marcante
de coevolucao de qualquer planta com beija-flores no Brasil, cenario que parece ndo ter
mudado até recentemente (ver Mendonga & Anjos 2003). Antes disso, a coevolucédo de
plantas e beija-flores j& havia sido discutida por Feisinger (1983), que defendia que, na
melhor das hip6teses, uma coevolucdo difusa pode ser aceita.

Na RNSM, Ramphodon naevius e Thalurania glaucopis podem ser consideradas
as espécies-ndcleo, por serem as que sustentam a maior parte das interaces entre
bromélias e beija-flores. Consideradas sob esta perspectiva, sdo as espécies que podem
estar direcionando a evolugdo da comunidade (Bascompte et al. 2003). No entanto,
como esta rede de interagdes varia geograficamente, havendo inclusive mudanga na
composicdo das espécies-nicleo, o resultado das pressbes seletivas deve ser visto
pensando na Teoria do Mosaico Geografico proposta por Thompson (1994), na qual as
interacOes estariam sujeitas a selecdo reciproca somente dentro de determinadas
comunidades locais. Em outras regides poderia acontecer de a selecdo ndo ser reciproca

ou até mesmo apenas uma das espécies ocorrer.
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Recentemente Vazquez & Aizen (2004) apresentaram a idéia de que, em
interagcdes planta-polinizador de uma dada comunidade, predomina especializagdo
assimétrica, ou seja, as espécies mais especialistas interagem com aquelas generalistas.
Essa predicdo foi verificada neste estudo, no qual beija-flores especialistas como
Amazilia versicolor, Florisuga fusca, Lophornis chalybeus e Phaethornis squalidus
(considerando-se apenas bromélias como fonte de recursos) dependeram de parceiros
generalistas abundantes, como Aechmea nudicaulis e Vriesea rodigasiana. Pelo lado das
bromélias, também as espécies especialistas (Vriesea carinata, V. ensiformes, V.
incurvata e Nidularium spp.) interagiram com o beija-flor mais generalista, Ramphodon
naevius. Uma vez que as espécies generalistas de ambos os grupos também interagem
entre si, a estrutura da matriz de interagdes bromélia x beija-flores resulta em um
aninhamento das interacdes (Bascompte et al. 2003, Jordano et al. 2006). Comparando a
“sub-rede” de interacBes bromélia-beija-flores com a matriz expandida para as demais
plantas observadas recebendo visitas de beija-flores, nota-se que quase nao ha diferenca
no nivel de aninhamento, embora a taxa de conectividade tenha sido maior na sub-rede.
Essa caracteristica ja era destacada por Jordano et al. (2006). O valor do aninhamento
observado no presente estudo esta dentro do observado para outras matrizes de
interacdo planta-polinizador (Bascompte et al. 2003).

E importante notar que essa estruturacdo aninhada e com especializagio
assimétrica confere a comunidade uma maior resisténcia a perturbagdes, p.ex. a perda
de espécies raras e/ou especialistas (Bascompte et al. 2003, Jordano et al. 2006). Ainda,
essa estruturacdo indica também, segundo Jordano et al. (2006), que a rede de
interacOes ndo esta organizada nem em relagGes de coevolucdo par a par, nem em um

sistema “difuso”.
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Em sintese, as relagdes entre bromélias e beija-flores na RNSM séo
predominantemente generalistas, mas sem que haja aleatoriedade na atuacdo das
espécies que interagem na comunidade e com alguma especializacdo assimétrica. Estas
caracteristicas se refletem numa alta organizacdo das interacdes entre as espécies de
ambos os grupos, todavia ndo permitem defender uma visdo de uma relagéo téo forte

quanto coevolugéo.
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