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RESUMO

A maioria das espécies de Bromeliaceae € polinizada por beija-flores, mas borboletas e,
principalmente, abelhas estdo entre os visitantes florais mais freqiientes em algumas bromélias
ornitofilas de corola curta. A importancia dos visitantes florais para a polinizacdo de Aechmea
caudata foi determinada através da freqliéncia e a eficiéncia de polinizacdo desses visitantes.
Foi determinado também o sistema reprodutivo e a taxa natural de frutificacdo e producgdo de
sementes, além do registro da fenologia de A. caudata. Os estudos foram desenvolvidos em
uma &rea secundaria de Mata Atlantica na llha de Santa Catarina. Ao longo de um transecto (1
ha), foram realizadas 62 horas de observagdes focais entre marco de 2008 e margo de 2009.
Aechmea caudata produziu néctar ao longo de toda a antese (das 05:00 as 20:00 h) e é uma
espécie auto-incompativel, portanto, dependente de polinizadores para a formacdo de
sementes. No total, 16 espécies de quatro ordens animais foram registradas nas flores obtendo
0 néctar e pdlen em visitas legitimas. As abelhas (nove espécies) foram as mais diversas e
frequentes, com 91% do total de 647 visitas, enquanto as cinco espécies de borboletas
representaram apenas 6,7% das visitas, além de uma Unica visita de Coereba flaveola
(cambacica). Apesar de apresentar caracteristicas ornitofilas, A. caudata foi visitada pelo
beija-flor Thalurania glaucopis apenas ocasionalmente (16 visitas). Essa baixa taxa de
visitacdo pode estar associada a uma pequena populacdo de T. glaucopis na &rea, cuja
demanda energética é suportada por outras fontes alimentares sem a necessidade de competir
com as abelhas pelo néctar de A. caudata. Contrariamente ao hipotetizado, os testes de
eficiéncia de polinizacdo demonstraram que as visitas do beija-flor ndo resultaram em
polinizacdo cruzada; apenas as visitas de Bombus morio promoveram a formacao de sementes.
Estes resultados evidenciam a importancia de co-polinizadores para espécies de plantas cujos
polinizadores primarios estdo ausentes ou em densidades populacionais baixas em
determinadas areas e confirmam que sistemas de polinizacdo mista podem ser vantajosos e

ocorrer em plantas aparentemente especializadas, como as bromélias.



ABSTRACT

It is known that bromeliads have a close relationship with hummingbirds, but butterflies and
mainly bees are among the most frequent visitors in some ornithophilous species with short
corollas. The importance of visitors for pollination success in Aechmea caudata was
determined through the frequency and pollination efficiency of these visitors. In addition, the
floral phenology, fruit and seed set and the reproductive system of A. caudata were also
studied in a secondary Atlantic Forest area at Santa Catarina Island. 62 hours of observations
were performed along a transect (1 ha) between March 2008 and March 2009. Aechmea
caudata provides nectar during the whole anthesis (05:00 — 20:00 h) and is a self-
incompatible species and therefore pollinator-dependent. A total of 16 species of four animal
orders were recorded on flowers, where nectar and pollen were obtained through legitimate
visits. Bees were the most species rich and frequent taxon, with nine species and 91% of a
total of 647 visits, respectively, while the five species of butterflies performed only 6.7% of
the visits, besides only one visit of the bananaquit Coereba flaveola. Although A. caudata
presents some ornithophilous floral features its flowers were visited only occasionally (16
visits) by the hummingbird Thalurania glaucopis. This low interaction rate may be associated
with a small population of the hummingbird, whose energetic demands are supported by other
sources in the area, thus avoiding competition with bees for the nectar of A. caudata. In
contrary to the ornithophilous hypothesis, pollination efficiency tests showed that T. glaucopis
visits did not result in cross-pollination; only flowers visited by Bombus morio formed seeds.
These results highlight the importance of co-pollinators for plant species whose primary
pollinators are absent or occur only in low densities in some areas and also confirm that mixed

pollination can be beneficial and may occur in apparently specialized species, as bromeliads.
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1 INTRODUCAO

A costa leste brasileira é considerada um dos principais centros de diversidade de
Bromeliaceae, sendo que das 3.086 espécies na familia, 803 ocorrem na Mata Atlantica
(Martinelli et al., 2008). Este bioma, além de apresentar uma alta riqueza e abundancia de
Bromeliaceae (Reitz, 1983), contém também um alto nivel de endemismo dessa familia, pois
81% das espécies que ocorrem na Mata Atlantica estdo restritas aos seus dominios (Martinelli
et al., 2008).

FloracGes sequienciais das espécies (Araujo et al., 1994; Aradjo et al., 2004; Machado
& Semir, 2006; Piacentini & Varassin, 2007; Marques & Lemos Filho, 2008), aliadas a alta
densidade populacional em determinadas areas, tornam as bromélias importantes fontes de
recursos alimentares ao longo de todo o ano, principalmente de néctar para os beija-flores.
Estas plantas podem representar até 36% da flora ornitdfila utilizada por beija-flores em areas
de Mata Atlantica (Buzato et al., 2000), sendo estas aves consideradas 0s principais
polinizadores de Bromeliaceae (Sazima et al., 1989). Embora até 85% da comunidade local de
bromélias seja polinizada por beija-flores em areas de Mata Atlantica (Araujo et al., 2004), a
polinizacdo por morcegos (Sazima et al., 1989; Sazima et al., 1995; Araujo et al., 2004;
Tschapka & Von Helversen, 2007), abelhas (Siqueira Filho & Machado, 2001; Araujo et al.,
2004; Canela & Sazima, 2005; Kaehler et al., 2005; Dorneles, 2006), borboletas (Varassin &
Sazima, 2000) e aves Passeriformes (Sazima & Sazima, 1999) também tem sido registrada em
algumas espécies.

Devido a estreita relacdo entre beija-flores e bromélias, Sick (1997) postula a hipétese
de co-evolucdo destes taxa. Além disso, com base nas caracteristicas florais (sensu Faegri &
van der Pijl, 1971), o sistema de polinizacdo em Bromeliaceae pode ser considerado
especializado em um Unico tipo de polinizador. De fato, muitas bromélias aparentemente séo
polinizadas apenas por uma Unica espécie ou taxon animal. 1sso parece ser o caso, por
exemplo, do género Vriesea, no qual muitas espécies sdo visitadas e polinizadas apenas por
beija-flores (Araujo et al., 1994; Buzato et al., 2000; Kessler & Kromer, 2000; Varassin &
Sazima, 2000; Machado & Semir, 2006; Piacentini & Varassin, 2007) ou morcegos (Sazima
et al., 1995; Araujo et al., 2004; Kaehler et al., 2005).

Sistemas de polinizacdo generalistas, contudo, podem ser comuns e vantajosos

evolutivamente (Waser et al., 1996), mesmo em plantas aparentemente especializadas e
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adaptadas a um determinado tipo de polinizador (Fumero-Caban & Meléndez-Ackerman,
2007), como Bromeliaceae, na qual algumas espécies comprovadamente apresentam
polinizacdo mista (Kessler & Kromer, 2000; Canela & Sazima, 2005; Dorneles, 2006). Muitas
espécies de Aechmea com sindrome floral tipicamente ornit6fila sdo generalistas e, além de
poderem ser polinizadas por varias espécies de beija-flores, sdo visitadas também por um
amplo espectro de abelhas e borboletas (Buzato et al., 2000; Varassin & Sazima, 2000; Nara
& Webber, 2002; Canela & Sazima, 2003; Machado & Semir, 2006; Lenzi et al., 2006). Além
disso, a polinizagdo exclusiva por abelhas, principalmente do género Bombus (Apidae), em
bromélias melitéfilas (A. cylindrata Lindm.— Kaehler et al., 2005; A. gamosepala Wittm.—
Aradjo et al., 2004) e polinizagdo mista por beija-flores e insetos ou aves Passeriformes
(Sazima & Sazima, 1999; Kessler & Kromer, 2000; Dorneles, 2006) também tém sido
registrada em Aechmea. Nas flores da bromélia com caracteristicas ornitofilas, A. lindenii (E.
Morren) Baker, por exemplo, 89% do total das visitas foram realizadas por nove espécies de
abelhas e, através de testes de eficiéncia polinizadora, foi constatado que trés destas tém a
capacidade de polinizar a espécie, embora numa taxa inferior ao beija-flor Thalurania
glaucopis (Gmelin) (Dorneles, 2006). Em outro estudo com A. lindenii na Ilha de Santa
Catarina (Lagoa do Peri), Lenzi et al. (2006) registraram quatro espécies de abelhas e outras
duas espécies de beija-flores, alem de Thalurania glaucopis.

Aechmea caudata Lindm. apresenta uma ampla distribuicdo geogréafica, ocorrendo ao
longo da Mata Atlantica desde o Espirito Santo até o Rio Grande do Sul (Reitz, 1983).
Aechmea caudata var. caudata apresenta caracteristicas florais similares as de A. lindenii,
com a qual ocorre simpatricamente na area de estudo, na Ilha de Santa Catarina, mas com
periodos de floracdo distintos. Entre estas caracteristicas estdo flores tubulares, robustas e de
coloracdo vivida entre amarelo e laranja, auséncia de odor e de guias de néctar, corolas curtas

e secrecdo de néctar ao longo de toda a antese (sensu Faegri & van der Pijl, 1971).
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2 OBJETIVOS

2.1 OBJETIVO GERAL

Documentar todo o espectro de visitantes florais de A. caudata var. caudata e
determinar entre estes os polinizadores efetivos através de testes quantitativos de eficiéncia de
polinizagdo e, com base na sindrome floral e nas caracteristicas florais similares as de A.
lindenii, testar a hipdtese de ornitofilia em A. caudata e a partilha temporal de polinizadores

por estas duas espécies de bromélias na area de estudo.

2.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

Documentar a fenologia de floragcdo de A. caudata;

Analisar aspectos da biologia floral;

Determinar o sistema reprodutivo;

Analisar, sob condi¢des naturais, 0 sucesso na producdo de sementes;

Listar o espectro dos visitantes florais;

Determinar, entre todos os visitantes florais, os polinizadores efetivos de A. caudata;
Testar a hipotese de ornitofilia em A. caudata;

Analisar a hipotese de partilha temporal de polinizadores entre A. caudata e A. lindenii
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3 MATERIAIS E METODOS
3.1 AREA DE ESTUDO

Esta pesquisa foi realizada na Ilha de Santa Catarina, no municipio de Florianopolis,
Santa Catarina, sul do Brasil. A area de estudo, pertencente a Universidade Federal de Santa
Catarina (UFSC) e denominada “Unidade de Conservacdo Ambiental Desterro” (UCAD),
localiza-se nas encostas da regido noroeste da ilha (48°30° O e 27°31° S), a aproximadamente
50 metros acima do nivel do mar. Segundo a classificacdo de Képpen, o clima € do tipo Cfa,
sub-tropical Umido, com temperatura média anual de 20,4°C e média de precipitacdo
pluviométrica total anual em torno de 1.450 mm (CECCA, 1997). A UCAD, com 491,5 ha,
apresenta vegetacdo de Mata Ombrdfila Densa em diferentes estagios de regeneracdo, desde
locais com cobertura herbécea até areas com estrutura tipica de floresta primaria (CECCA,
1997).

Aechmea caudata var. caudata (figura 1) tem habitos principalmente saxicolas (Reitz,
1983) e a populacdo que foi estudada encontra-se ao longo de um transecto de
aproximadamente 150 metros (cerca de 1 ha), no subdossel de uma area de mata secundaria.
A grande maioria dos individuos encontra-se agrupado, representando provavelmente grupos

clonais, visto que a propagacao por brotos axiais € comum em Bromeliaceae (Reitz, 1983).

3 <,:>:, i ’,' .4 > -

Figura 1 — Inicio da floracdo de individuos de Aechmea caudata sem ramificacdo (A) e com ramificacao (B na
base da inflorescéncia, na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil. Fotos: Rafael Kamke.
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3.2 PROCEDIMENTOS

3.2.1 Fenologia de floragao

A populagdo de A. caudata estudada foi monitorada quinzenalmente na época de
floracdo e mensalmente nas demais épocas, entre margo de 2008 e marco de 2009. Neste
periodo foram registrados os individuos apenas com flores em botdo, flores abertas ou frutos.
Individuos (n=6) foram levados ao laboratério de abelhas nativas da UFSC (LANUFSC) para
quantificacdo do nimero de flores abertas por dia ao longo de toda a floracéo e a duragdo das
inflorescéncias individuais, além da contagem do numero total de flores produzidas por

inflorescéncia (n = 13).

3.2.2 Biologia floral

Os horarios da abertura e senescéncia das flores e da deiscéncia das anteras foram
observados em 30 flores de trés individuos de A. caudata. As dimensdes das flores
(comprimento total, a distancia entre a abertura da flor até a cdmara nectarifera - comprimento
efetivo da corola (Stiles, 1975) - e o didmetro da abertura floral) foram medidas em cinco
flores, com auxilio de paquimetro.

A receptividade do estigma foi testada em quatro individuos através de polinizacéo
cruzada manual realizada no LANUFSC. Para tanto, cinco flores diferentes a cada duas horas
foram tratadas ao longo da antese. Estas flores foram emasculadas no dia anterior a antese,
para garantir que as sementes formadas tenham sido originadas a partir dos cruzamentos
manuais. Como controle, em seis flores emasculadas na pré-antese ndo foi depositado pdlen
nos respectivos estigmas (apomixia, veja 2.2.3 sistema reprodutivo). No presente trabalho
nenhuma substancia quimica foi utilizada para a verificacdo da receptividade do estigma.
Obtou-se por cruzamentos manuais pela variavel quantitativa (nimero de sementes formadas
ao longo da antese) que estes experimentos proporcionam, mesmo considerando que o

processo de formacdo das sementes nestes testes possa ser influenciado por outros fatores,
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além da receptividade do estigma. Embora o peroxido de hidrogénio (agua oxigenada) seja
uma das substéncias mais utilizadas nos testes de receptividade do estigma, os resultados
gerados ndo sdo quantitativos e, além disso, rea¢des positivas podem, inclusive, ser detectadas
em estigmas velhos e ndo-receptivos (Dafni & Maués, 1998).

O volume e a concentracdo do néctar foram quantificados em 35 flores de seis
individuos levados ao laboratorio. As medidas foram feitas em dois momentos distintos da
floragdo de A. caudata, a cada duas horas nas mesmas flores ao longo da antese. O total de
néctar produzido por flor por dia foi obtido através da soma dos volumes medidos a cada duas
horas. O néctar foi coletado com microcapilares de vidro (5 e 10 pl) e a concentracdo de
acucar medida com um refratdbmetro manual (ATAGO/Kiibler HSR 500).

3.2.3 Sistema reprodutivo

A analise do sistema reprodutivo foi realizado através de seis experimentos, conforme
sugerido por Dafni (1992). Em seis individuos de A. caudata levados ao laboratorio foram
feitos testes de: (1) autopolinizacdo manual (n = 53 flores), que consistiu na transferéncia
manual do polen para o estigma da propria flor; (2) geitonogamia (n = 32 flores),
caracterizada pela transferéncia do polen de uma flor para o estigma de outra flor na mesma
inflorescéncia, e (3) polinizacdo cruzada manual (n = 70 flores), na qual o polen de flores de
uma inflorescéncia foi depositado no estigma de flores (emasculadas no dia anterior a sua
antese) de outra inflorescéncia. Para o teste de (4) autopolinizacdo espontanea foram
marcados e ensacados botdes florais (n = 78, de 5 individuos) no campo até o final da antese
para evitar qualquer transferéncia externa de pdlen para o estigma. A (5) polinizacdo natural
consistiu em marcar flores (n = 78, de 5 individuos) no campo e deixa-las sob condi¢cbes
naturais de polinizacdo, sem manipulacdo. As flores para este experimento foram marcadas
somente em dias sem chuva, evitando assim a influéncia de condi¢Ges atmosféricas adversas
na taxa de visitacdo as flores. A (6) apomixia foi testada em seis flores emasculadas na pré-
antese e ensacadas, para evitar qualquer deposicdo de pdlen no estigma. ApOs oito semanas,
foi determinada a producdo de frutos e sementes para todos os tratamentos. Além disso, foi

quantificado o nimero de 6vulos em duas flores.
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Para a determinacdo da taxa de producdo natural de frutos e sementes, nove
infrutescéncias maduras (n = 1.682 frutos) foram coletadas aleatoriamente e quantificados o
namero de frutos formados com sementes (fruit set), sementes/fruto (seed set), e taxa de frutos
com algum indicio de dano por herbivoria. Além disso, foi determinada ainda a taxa de
germinacdo através de 228 sementes que foram colocadas em solo (usado em jardinagem) e

em camara Umida durante dois meses, sob temperatura e fotoperiodo naturais.

3.2.4 Visitantes florais

O registro do espectro e da freqiiéncia dos visitantes florais foi realizado entre os
meses de mar¢o e maio de 2008, em uma a quatro plantas por dia, num total de 20 individuos
e 62 horas de observacbes. As visitas foram quantificadas por inflorescéncia,
independentemente do numero de flores visitadas. A identificacdo das abelhas, aves e da
maioria dos espécimes de borboletas foi realizadas com auxilio de bindculos e através de
fotografias. Alguns exemplares de borboletas, abelhas e outras espécies visitantes florais
foram capturados e fixados para identificacdo por especialistas e através da comparacdo com a

colecdo entomoldgica do LANUFSC.

3.2.5 Polinizadores efetivos

Os testes de eficiéncia de polinizacdo foram realizados de acordo com Dorneles
(2006), com algumas modificacdes. Para tanto, foram ensacadas cinco inflorescéncias com
saco TNT para evitar 0 acesso de visitantes as flores e durante cinco dias estas eram
desensacadas no inicio da antese, resultando num total de 110 flores que foram manipuladas.
Para cada flor foi permitida apenas uma visita, apos a qual os visitantes foram excluidos,
através da protecdo da flor com um eppendorf emborcado. O nimero de flores tratadas para
cada espécie de visitante variou de duas a 39. Essa ampla variacdo foi devido ao fato das
espécies de visitantes apresentarem frequéncias diferentes nas flores de A. caudata. Quando
possivel, a ordem de visita as flores foi registrada até a quarta flor visitada, apds a qual o

visitante foi ativamente disperso pelo observador, com exce¢éo do beija-flor, cujas 14 flores
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marcadas foram visitadas seguidamente em uma Unica ocasido. Apds 0s experimentos, as
inflorescéncias foram ensacadas novamente até o final da antese e as sementes contadas apos

a formacé&o dos frutos.

3.2.6 Analises estatisticas

Para o sistema reprodutivo, o nimero de sementes por fruto foi comparado através da
analise de variancia ndo-paramétrica (Kruskal-Wallis), seguida do teste Dunn para separacdo
das médias entre os tratamentos. Para verificar se 0 nimero de frutos formados com sementes
diferiu entre os tratamentos foi aplicado o Teste Qui-Quadrado.

Para detectar diferencas na receptividade do estigma ao longo da antese, o numero de
sementes formadas por fruto foi analisado através da analise de variancia ndo-paramétrica
seguido do teste Dunn. Os mesmos testes foram aplicados para determinar se houve
diferencas no volume e na concentracdo do néctar secretado ao longo da antese, além da
andlise dos graficos em box-plot (GraphPad Prism 4.0).

Para os testes de polinizadores efetivos, a comparacdo da proporcdo de frutos que
formaram sementes entre os visitantes florais foi analisada através de Qui-Quadrado. Para a
avaliacdo de diferencas no nimero de sementes/fruto entre os visitantes florais, foi utilizada a
ANOVA ndo-paramétrica (Kruskal-Wallis) e teste Dunn. Os mesmos testes foram usados para
analisar se a ordem de visita as flores afetou 0 nimero de sementes formadas por fruto. Além
disso, foi analisado através de Qui-Quadrado se os danos nos frutos afetou a formacéo de
sementes, comparando a propor¢do de frutos com sementes formadas nos frutos sem e com
algum indicio de herbivoria.

Todas as analises estatisticas foram testadas a 5% de significancia, através do
programa BioEstat 5.0 (Ayres et al., 2007).
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4 RESULTADOS

4.1 FENOLOGIA DE FLORACAO

A floracdo de Aechmea caudata na UCAD teve inicio em marco e se estendeu até o

comeco de junho de 2008, com o pico entre o final de abril e comeco de maio de 2008 (figura

2). Um total de 92 individuos reprodutivos foi quantificado. A maturacdo dos frutos ocorre a

partir de julho e é perceptivel pela mudanca de coloracéo, de verde para roxo.

As inflorescéncias perduraram em média 15,5 dias com flores abertas (variagdo de 13

a 17 dias) e

a média de flores por inflorescéncia foi de 181,8 (57 a 254). O numero medio de

flores abertas por dia foi de 12,4 com uma ampla variagéo (1 a 36).
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Figura 2 - Fenologia da floracdo de Aechmea caudata na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil.
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4.2 BIOLOGIA FLORAL

As flores de Aechmea caudata abrem a partir da base da inflorescéncia e possuem
antese diurna, entre 05:00 e 20:00 h do mesmo dia. A deiscéncia das anteras ocorre logo apés
a abertura das flores. Alguns individuos podem apresentar ramificacbes na base da
inflorescéncia (figura 1), sendo que estas flores abrem mais ao final da floragdo, muitas vezes
representando as Ultimas flores abertas nesses individuos. As flores possuem corola em
formato tubular com comprimento total de 21,8 (+0,4) mm. O tamanho efetivo da corola
(Stiles, 1975) é de 14,6 (= 0,9) mm e a abertura da flor varia de 2 a 4 mm. As flores tém
coloracdo vivida, com pétalas amarelas, sépalas geralmente vermelhas, embora possam ser
também amareladas e bracteas vermelhas (figura 1).

Os testes de receptividade do estigma resultaram na formacao de frutos com sementes
ao longo de todo o dia, desde a abertura até o fechamento das flores, indicando que a espécie é
receptiva durante toda a antese. O nimero de sementes formadas por fruto para cada horario
foi significativamente diferente (p < 0,05) apenas no inicio (06:00 h) e final da antese (18:00
h), sendo que ao final do dia 0 namero medio de sementes formadas foi 0 menor entre todos

os horérios (figura 3).
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Figura 3 — NUmero de sementes formadas nos testes de receptividade do estigma, através de polinizacdo cruzada
manual realizada ao longo de toda a antese, em Aechmea caudata, na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do
Brasil.
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O maior volume de néctar (4,54 + 4,55 ul) foi medido nas primeiras horas da antese,
diminuindo ao longo do dia (figura 4). A partir das 15:00 h a reducéo no volume do néctar €
significativamente diferente (p < 0,05) do volume produzido até as 11:00 h. Da mesma
maneira, a maior concentracdo (29,27 + 1,94 %) foi quantificada no inicio da antese. A
concentracdo inicial do néctar diferiu significativamente (p < 0,05) das demais concentracfes
ao longo do dia. A soma dos volumes de néctar medidos a cada duas horas foi de 15,5 (+ 5,1)
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Figura 4 — Volume e concentracdo do néctar de Aechmea caudata ao longo da antese na UCAD, llha de Santa
Catarina, sul do Brasil. Os quadrados representam as médias aritméticas e as linhas verticais superiores e
inferiores representam o intervalo de confianca de 95%.



20

4.3 SISTEMA REPRODUTIVO

A polinizacgdo natural e a cruzada manual ndo demonstraram diferencas (p > 0,05) em
relagdo ao numero de frutos com sementes e 0 nimero de sementes por fruto, mas estes dois
tratamentos formaram significativamente mais frutos com sementes e sementes por fruto do
que a autopolinizacdo manual, autopolinizacdo espontanea e geitonogamia (tabela 1). O
tratamento de apomixia ndo resultou na formacgdo de sementes. O nimero médio de 6vulos

por ovario é 320.

Tabela 1 — Testes do sistema reprodutivo de Aechmea caudata na Ilha de Santa Catarina, sul do Brasil. Letras
diferentes significam que houve diferenca estatistica (p < 0,05).

Numero de frutos Numero médio de
Flores com sementes sementes por fruto
Tratamento tratadas (n) n % * desvio padréo
Polinizacéo cruzada 70 60 85,7 a 519+711a
manual
Polinizacéo natural 78 62 80 a 30+35,3a
Autopolinizacéo 53 9 17 b 04+£12Db
manual
Geitonogamia 32 4 125 b 0,2+05b
Autopolinizacéo 78 1 13 c 0,01£0,1b
espontanea

De 1.682 flores marcadas, 1.230 (73,1%) produziram frutos, dos quais apenas 372
(30,2%) formaram sementes (tabela 2). Dos 472 frutos que apresentavam algum tipo de dano,
apenas 62 formaram sementes (13,1% dos frutos com danos), uma taxa significativamente
menor (p < 0,0001) da propor¢do de frutos com sementes entre os frutos sem nenhum dano
aparente (40,9%). Dos 1.230 frutos formados, foi quantificada uma média de 4,77 (x 12,55)
sementes/frutos, representando apenas 1,5% da capacidade maxima de producdo de sementes.
Caso sejam incluidos os frutos ndo formados, esta proporcdo cai para 1,1%. A taxa de
germinacdo foi de 41,0%.

Os danos observados nos frutos de A. caudata consistiram basicamente de furos na
base desses frutos, realizados principalmente pela borboleta Strymon oreala Hewitson
(Lepidoptera, Lycaenidae). Lagartas dessa espécie permaneceram na inflorescéncia e se

alimentaram de tecidos florais, principalmente através de orificios na regido do ovario dos
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botdes florais. Além disso, a auséncia de 26,9% de frutos formados nas infrutescéncias
coletadas se deve a herbivoria realizada por gafanhotos, e principalmente por formigas
cortadeiras Acromyrmex sp..

Tabela 2 — Ndmero e proporcdo (em % dos frutos formados) de frutos com e sem sementes e nimero de
sementes por fruto de Aechmea caudata na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil.

N %
Total de frutos analisados 1682 100
Frutos formados 1230 73,1
Frutos com danos 472 38,4
Frutos sem sementes 858 69,8
Frutos com sementes 372 30,2

4.4 VISITANTES FLORAIS

No total foram registradas pelo menos 28 espécies animais visitando as flores de
Aechmea caudata na UCAD (tabela 3). Destas, 16 espécies fizeram visitas legitimas,
buscando néctar, polen ou os dois recursos nas flores. As abelhas, com nove espécies,
formaram o grupo mais diverso que visitaram as flores da bromélia, seguido de Lepidoptera,
com cinco espécies (tabela 3). Duas espécies de aves foram documentadas, uma cambacica,
Coereba flaveola (Linnaeus) e uma espécie de beija-flor, Thalurania glaucopis (3 e Q).

De um total de 647 visitas legitimas registradas, 90,9% foram realizadas por abelhas
(figura 5). Dentre estas, a mais freqiente foi Bombus morio (Swederus) (41% do total de
visitas), seqguida de Euglossa annectans Dressler e Plebeia droryana Friese (figura 6). Estas
trés espécies de abelhas foram frequientes nas flores ao longo de toda a floracdo de A. caudata.
Diferentemente de P. droryana, que geralmente visitava apenas uma flor, na maioria dos
registros de B. morio e E. annectans todas as flores abertas nas inflorescéncias observadas de
A. caudata eram visitadas por estas duas espécies de abelhas. O beija-flor T. glaucopis foi
registrado visitando apenas 16 inflorescéncias (2,5% do total), sendo que todas as flores

abertas foram visitadas, enquanto C. flaveola foi observado uma Unica vez nas flores.
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Tabela 3 — Visitantes florais de Aechmea caudata registrados na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil.

Ordem Taxon Recurso NUmero de visitas
Apodiformes Thalurania glaucopis Néctar 16
Passeriformes Coereba flaveola Néctar 1

Araneae
Blattodea

Coleoptera
Diptera

Hymenoptera

Lepidoptera

Aranhas

Baratas

Chrysomelidae
Moscas
Apidae
Apis mellifera
Bombus brasiliensis
Bombus morio
Euglossa annectans
Euglossa anodorynchi
Plebeia droryana
Trigona spinipes
Halictidae
Augochlorini
Caenohalictus sp.
Formicidae

Acromyrmex sp.

Camponotus trapezoideus

Cephalotes angustus

Crematogaster curvispinosa

Procryptocerus convergens

Solenopsis sp.

Tapinoma atriceps

Hesperiidae
Saliana sp.
Nymphalidae

Heliconius erato

Heliconius ethilla narcaea

Predacdo de insetos

Patrulhamento na
inflorescéncia

Fora da flor ou herbivoria

Fora da flor
Pdlen 10
Pdlen e néctar 35
Pdlen e néctar 265
Pdlen e néctar 178
Pdlen e néctar 14
Pdlen 77
Pdlen 6
Pdlen 1
Pdlen 1

Herbivoria (formiga
cortadeira)

Patrulhamento na
inflorescéncia

Patrulhamento na
inflorescéncia

Patrulhamento na
inflorescéncia

Patrulhamento na
inflorescéncia

Patrulhamento na
inflorescéncia

Patrulhamento na
inflorescéncia

43
, visitas de
Nectar todas as
espécies de borboletas
Néctar
Néctar

continua na préxima pagina...
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Tabela 3 — continuagao

Ordem Téxon Recurso Ndmero de visitas
Lepidoptera Pieridae
Phoebis sennae marcelina Néctar
Phoebis sp. Néctar
Orthoptera Gafanhotos Herbivoria de pétalas

As flores de A. caudata foram visitadas ao longo de todo o dia, desde o inicio da
antese, mas as maiores freqliéncias de visitantes ocorreram entre 11:00 e 12:00 h (figura 7),
que correspondeu ao pico de freqiéncia de Plebeia droryana. Bombus morio foi mais
frequiente nas flores entre 13:00 e 14:00 h, enquanto Euglossa annectans manteve uma taxa de

visitagdo constante e alta entre 09:00 e 12:00 h.

B Bombus morio

@ Euglossa annectans
O Plebeia droryana

B Bombus brasiliensis
B Outras abelhas

B Lepidoptera

O Thalurania glaucopis

27,5%

Figura 5 — Freqliéncia relativa dos visitantes florais de Aechmea caudata na UCAD, llha de Santa Catarina, sul
do Brasil.
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Figura 6 — Visitantes mais frequentes nas flores de Aechmea caudata na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do
Brasil. Em ordem decrescente de freqiéncia: (A) Bombus morio, (B) Euglossa annectans e (C) Plebeia
droryana. Fotos: Rafael Kamke.
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Figura 7 — Numero de visitas total e das espécies de visitantes florais mais freqiientes em Aechmea caudata ao
longo da antese na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil.

4.5 POLINIZADORES EFETIVOS

Pelo fato de Bombus morio, Euglossa annectans, Plebeia droryana e Bombus
brasiliensis Lepeletier terem sido os visitantes mais frequentes nas flores de A. caudata, 0s
testes de eficiéncia de polinizacdo foram realizados com essas espécies. Embora a frequéncia
tenha sido baixa, a eficiéncia de Thalurania glaucopis também foi testada, uma vez que A.
caudata apresenta caracteristicas ornitofilas. Além disso, duas e trés flores foram tratadas para
a abelha Euglossa anodorynchi Nemésio e a borboleta Heliconius erato (Linnaeus),
respectivamente. As visitas de E. anodorynchi, P. droryana, H. erato e T. glaucopis
resultaram em frutos que ndo formaram sementes (tabela 4). Embora as flores visitadas por E.
annectans e B. brasiliensis tenham formado um fruto com uma semente para cada visitante,
apenas as visitas de Bombus morio promoveram uma alta taxa de frutos que produziram
sementes (67%) (tabela 4).

Devido ao fato de apenas Bombus morio ter mostrado resultados positivos para 0s
testes de eficiéncia de polinizacdo, a analise da variancia do nimero de sementes por fruto
entre a ordem das flores visitadas foi feita apenas com este visitante floral. Para a amostra

obtida (11 flores marcadas como a 12 flor visitada, 11 para a 22 flor visitada, 10 para a 32 flor
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visitada e sete para a 42 flor visitada) ndo houve diferencas significativas (p = 0,38), embora o
namero de sementes formadas nas primeiras flores visitadas tenha sido quatro vezes maior do

que nas quartas flores. (figura 8).

Tabela 4 — Taxa de frutos com sementes e ndmero médio de sementes por fruto nos testes de polinizadores
efetivos em Aechmea caudata, na Ilha de Santa Catarina, sul do Brasil. Letras iguais ndo diferem
estatisticamente a 5% de significancia.

Visitante Numero de flores ~ Numero de frutos ~ Numero médio de
tratadas (n) com sementes sementes por fruto
Bombus morio 39 26 (67%) a 11.07 a
Bombus brasiliensis 7 1(14%) b 0.14b
Euglossa annectans 33 1(3%)b 0.03b
Euglossa anodorynchi 2 0(0%) b Ob
Plebeia droryana 12 0 (0%) b 0b
Thalurania glaucopis 14 0(0%) b Ob
Heliconius erato 3 0(0%) b 0b
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Figura 8 — Numero de sementes formadas com base no ordenamento das flores (n=39) de Aechmea caudata
visitadas por Bombus morio na UCAD, llha de Santa Catarina, sul do Brasil.
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5 DISCUSSAO

5.1 FENOLOGIA DE FLORACAO

Na éarea estudada de mata secundaria na UCAD, Aechmea caudata apresenta um
periodo longo e bem definido de floracéo, disponibilizando regularmente os recursos florais.
Esta estratégia é conhecida como “steady state” e favorece visitantes que forrageiam
seguidamente em rotas fixas, denominada de linha de captura (“trap-line”) (Gentry, 1974), ao
longo de vérios dias, como beija-flores (Feinsinger & Colwell, 1978; Sick, 1997) e abelhas
Euglossini e do género Bombus (Janzen, 1971; Ackerman et al., 1982; Williams & Thomson,
1998). Embora outros padrdes fenologicos de floragdo, como “cornucopia” e “big-bang”
(sensu Gentry, 1974), também tenham sido documentados em algumas espécies de
Bromeliaceae (Siqueira-filho & Machado, 2001; Canela & Sazima, 2005), a estratégia do tipo
“steady state” parece ser a mais comum nessa familia (Canela & Sazima, 2003).

Reitz (1983) documentou a floragdo de A. caudata var. caudata também nos meses de
dezembro e janeiro em areas de Mata Atlantica em outros municipios de Santa Catarina. Alem
disso, alguns individuos (n=14) floridos foram registrados em outras duas localidades na llha
de Santa Catarina entre agosto e outubro de 2007, em areas mais abertas e menos florestadas
(obs. pess.) que a estudada no presente trabalho. Aparentemente, individuos heliofitos de A.
caudata ndo apresentam um periodo definido de floracéo, diferentemente do observado para a
populacdo esciéfita na UCAD, na qual nenhum individuo foi observado florescendo fora do
periodo compreendido entre marco e junho. Este mesmo padrdo foi observado em A. lindenii,
que floresce apenas de agosto a novembro no sub-bosque de &reas florestadas, enquanto
floradas menores ocorrem ao longo de todo 0 ano em areas abertas, como restingas (Dorneles,
2006; Lenzi et al., 2006).
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5.2 BIOLOGIA FLORAL

O curto periodo de antese das flores é comum para as espécies de Bromeliaceae e pode
estar relacionado, evolutivamente, entre outros fatores, a uma alta eficiéncia dos polinizadores
(Canela & Sazima, 2003). De modo geral, os beija-flores parecem ser altamente eficientes na
polinizagdo das bromélias ornit6filas, embora na maioria dos estudos nenhum teste
quantitativo de eficiéncia polinizadora tenha sido realizado. Em Aechmea lindenii, por
exemplo, a alta eficiéncia de polinizacdo de Thalurania glaucopis resulta, em média, na
formacdo de 86% dos 6vulos de uma flor em sementes ap6s uma Unica visita (Dorneles,
2006). Por outro lado, o comportamento das espécies de beija-flores territorialistas de
defender areas geralmente com grupos clonais de plantas resulta em uma menor taxa de
polinizacdo cruzada nestes individuos do que nas plantas visitadas por beija-flores “trap-
liners”, como observado por Canela & Sazima (2003) em Aechmea pectinata.

Embora se verifique uma clara tendéncia de queda na receptividade do estigma em A.
caudata ao longo da antese, qualquer visita de um polinizador pode potencialmente resultar
em fecundacdo em qualquer horario em que a flor estiver aberta. A receptividade do estigma
ao longo de todo o curto periodo de antese parece ser um padrdo em Bromeliaceae e garante
gue com uma ou poucas Visitas de um polinizador eficiente a polinizagdo cruzada seja
promovida (Canela & Sazima, 2003), mesmo no final da antese.

As caracteristicas florais de A. caudata se enquadram claramente na sindrome de
ornitofilia (sensu Faegri & van der Pijl, 1971) e sdo similares as de A. lindenii (Dorneles,
2006; obs. pess.), que também ocorre na UCAD. Devido a uma variagdo no tamanho dos
bicos das diferentes espécies de beija-flores (Buzato et al., 2000), o comprimento e formato da
corola, entre outros fatores, sdo caracteristicas importantes na interacdo entre plantas
ornitofilas e beija-flores (Stiles, 1975). Bromélias com corolas curtas e abertas no apice, como
em A. caudata, podem ser visitadas por beija-flores de bico curto e longo (Temeles et al.,
2002), mas também por abelhas de lingua longa, que além de néctar, também podem coletar
polen (Dorneles, 2006; Lenzi et al., 2006; Cortopassi-Laurino et al., 2009).

O padréo de secrecdo de néctar em A. caudata, cujos maiores volumes e concentracdo
ocorrem no periodo da manha, principalmente nas primeiras horas da antese, é caracteristico
em Bromeliaceae (Nara & Webber, 2002; Canela & Sazima, 2003, 2005; Machado & Semir,
2006; Dorneles, 2006) e em outras espécies ornitéfilas (Stiles, 1975, McDade & Weeks,
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2004). Além disso, plantas ornitofilas apresentam, de maneira geral, um padrdo consistente de
secrecdo de grandes quantidades de néctar (Stiles, 1976). Entretanto, a soma dos volumes de
néctar medidos a cada duas horas ao longo da antese em uma flor de A. caudata (15,5 pl)
pode ser considerado baixo quando comparado com outras espécies de bromélias ornitd6filas,
como A. beeriana (89,5 pl — Nara & Webber, 2002), A. lindenii (37 pl — Dorneles, 2006), A.
pectinata (79,5 pl — Canela & Sazima, 2003), Bromelia antiacantha (74,5 pl — Canela &
Sazima, 2005), Canistrum aurantiacum (29 ul — Siqueira-Filho & Machado, 2001) e Vriesea
altodaserrae L.B. Sm. (490,5ul — Machado e Semir, 2006).

5.3 SISTEMA REPRODUTIVO

Os experimentos do sistema reprodutivo demonstram que Aechmea caudata é uma
espécie autoincompativel, embora alguns frutos nos testes de autopolinizagcdo tenham formado
poucas sementes. Uma baixa taxa de frutificacdo nos testes de autopolinizacdo manual
também foi obtida em Bromelia antiacantha Bertol. (Canela & Sazima, 2005) e Dyckia
ibiramensis Reitz (Hmeljevski et al., 2007), apesar das analises microscopicas do crescimento
do tubo polinico terem resultado em autoincompatibilidade. A inibicdo da autofertilizacdo € o
processo mais conhecido, mas plantas mondicas apresentam outros mecanismos que evitam a
autocompatibilidade (Vallejo-Marin & Uyenoyama, 2004). Mecanismos pos-zigoticos de
autoincompatibilidade (Lee, 1988), por exemplo, ndo sdo detectados apenas por analises do
crescimento do tubo polinico e/ou pela quantificacdo dos frutos formados. Desta maneira, 0
fato de apenas um baixo nimero de sementes terem se formado nos frutos oriundos dos
tratamentos de autopolinizacdo e de geitonogamia indica a autoincompatibilidade da espécie.

Sendo uma espécie xenogamica, A. caudata €, portanto, dependente de vetores de
polen para a polinizacdo. Bromeliaceae parece ser altamente dependente de polinizadores,
pois mesmo em espécies autocompativeis, diferentes mecanismos florais, como a dicogamia
ou a hercogamia, prejudicam a autopolinizacdo espontanea (Canela & Sazima, 2003).

Considera-se que a autoincompatibilidade ndo seja comum na familia Bromeliaceae
(Canela & Sazima, 2003). Ao longo da evolucdo, o crescimento clonal pode tanto favorecer a
autocompatibilidade quanto a autoincompatibilidade (Jacquemyn & Honnay, 2008). Em

bromélias, além do crescimento clonal, a visitacdo seguida de flores em uma Unica
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inflorescéncia amentaria a geitonogamia, reduzindo o sucesso reprodutivo do pélen exégamo
nas espécies autocompativeis. A autocompatibilidade pode ser favorecida evolutivamente em
grupos de crescimento clonal nos quais ocorre uma reducdo na reproducdo sexuada, como
resultado da limitacdo de pdlen exdgamo (Jacquemyn & Honnay, 2008). Em Bromeliaceae,
teoricamente, a polinizacdo da maioria das espécies por beija-flores (Sazima et al., 1989), que
usam amplas areas para forrageamento devido a alta mobilidade e necessidade energética
(Stiles, 1978), promoveria a poliniza¢do cruzada entre varios grupos clonais, ndo afetando a
reproducdo sexuada pela limitacdo de p6len exdgamo.

Entretanto, diferentes estratégias podem ser observadas em Bromeliaceae. A
geitonogamia que seria promovida nas espécies autocompativeis Vriesea ensiformis (Vell.)
Beer e V. incurvata Gaudich. pela visitacdo seguida das flores numa mesma inflorescéncia, é
evitada por caracteristicas fenologicas das espécies, nas quais a maioria dos individuos abre
apenas uma flor por dia (Aradjo et al., 1994). Além disso, a autopoliniza¢do também ¢é evitada
atraves da hercogamia e a autocompatibilidade ndo diminui o sucesso da polinizagdo cruzada
nestes exemplos anteriores. Em Vriesea carinata Wawra, entretanto, quase metade dos
individuos monitorados por Araujo et al. (1994) abriram duas flores por dia, mas a
autopolinizacdo € impedida pela autoincompatibilidade da espécie. Seria esperado que
espécies de bromélias sem mecanismos morfologicos que evitam a autopolinizacdo, e nas
quais individuos abrem muitas flores por dia, como observado em A. lindenii (Dorneles, 2006;
Lenzi et al., 2006) e A. caudata, a autoincompatibilidade favoreceria um aumento no sucesso
da polinizacdo cruzada. Sob estes aspectos, o0 estudo do sistema reprodutivo de mais espécies
de bromélias pode vir a confirmar que a autoincompatibilidade na familia talvez ndo seja téo
incomum. Além de A. caudata, em outras espécies de bromélias estudadas, como Aechmea
beeriana L.B. Sm. & M.A. Spencer (Nara & Webber, 2002), A. lindenii (Dorneles, 2006), A.
pectinata Baker (Canela & Sazima, 2003), Bromelia antiacantha (Canela & Sazima, 2005),
Canistrum aurantiacum E. Morren (Siqueira-Filho & Machado, 2001), Dyckia ibiramensis
(Hmeljevski et al., 2007), D. tuberosa (Vell.) Beer (Vosgueritchian & Buzato, 2006) e
Vriesea carinata (Aradjo et al., 1994), tém sido observada a autoincompatibilidade ou baixas
taxas de autopolinizacao.

Canela & Sazima (2003) observaram que grandes grupos de individuos
autoincompativeis em Aechmea pectinata sdo defendidos por beija-flores territoriais,
resultando numa taxa de frutificagdo menor nesses grupos (clonais) quando comparado a

plantas com distribuicdo isolada, que ndo sdo defendidas e, por isso, polinizadas por beija-
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flores “trap-liners”, que aumentam o fluxo de p6len exdgamo entre os individuos. Por outro
lado, a autopolinizacdo € o mecanismo reprodutivo mais importante em Pitcairnia albiflos
Herb., P. corcovadensis Wawra, P. flammea Lindl. e P. staminea Lodd. (Wendt et al., 2001,
2002). Desta forma, a amplitude da distribuicdo geogréfica das espécies de plantas (Wendt et
al., 2001), além da distribuicdo espacial das popula¢des e a dindmica da comunidade de beija-
flores (Canela & Sazima, 2003), sdo fatores importantes que também devem ser considerados
para o sucesso da polinizagédo cruzada e na evolucdo da compatibilidade em Bromeliaceae.

O sucesso reprodutivo (“fitness”) de uma espécie de planta ndo deve ser estimado
apenas através de eventos pré-dispersivos, uma vez que diferentes etapas do ciclo vital
influenciam este processo (Gémez, 2002). Embora nenhum estudo de estabelecimento de
plantulas e sobrevivéncia até individuos adultos tenha sido feita, a analise apenas de uma
etapa pré-dispersiva (nimero de sementes formadas) indica que a populagdo de A. caudata na
UCAD apresenta um baixo sucesso reprodutivo. Em espécies auto-incompativeis, como A.
caudata, a limitacdo de polen pode resultar em um alto custo reprodutivo, pois ocorre baixo
numero de sementes formadas (Vallejo-Marin & Uyenoyama, 2004). Este parece ser 0 caso de
A. caudata na UCAD. Além disso, plantas ornitéfilas gastam muita energia na producdo de
grandes quantidades de néctar para atrair aves, principalmente beija-flores (Stiles, 1978). Sob
este ponto de vista, a populacdo de A. caudata estudada, embora ndo secrete muito néctar em
comparacdo a outras bromélias ornitofilas (Vriesea altodaserrae - 490pul/flor/dia, por exemplo
— Machado & Semir, 2006), tem um alto custo energético e um baixo sucesso reprodutivo.
Ainda assim, o baixo sucesso na polinizacdo cruzada em A. caudata na UCAD ocorre pela
polinizacdo de Bombus morio, evidenciando a importancia de co-polinizadores para
populacdes de plantas que ndo séo polinizadas pelo polinizador considerado mais eficiente.

Aparentemente, os danos causados aos bot6es florais e flores pelas lagartas de Strymon
oreala tém um alto impacto sobre o sucesso reprodutivo de A. caudata, uma vez que quase
40% dos frutos apresentaram algum dano e apenas 13,1% destes frutos formaram sementes.
Outras espécies de Strymon ocorrem na Ilha de Santa Catarina e estdo associadas a diferentes
espécies de bromélias (Grohme et al., em preparacdo), podendo ter um impacto similar nestas
bromélias.

Em agosto de 2008, 23% das infrutescéncias quantificadas na populacédo de A. caudata
estavam completamente secas. O aborto de sementes e/ou frutos pode ser causado por varios
fatores, dentre estes a quantidade e qualidade do pélen exégamo (Lee, 1988). E possivel que a

populacdo de A. caudata na UCAD tenha um alto nivel de endogamia e um baixo fluxo
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génico entre os individuos e, aparentemente, € uma das poucas popula¢fes conhecidas na llha
de Santa Catarina. O aborto de todos os frutos das infrutescéncias pode ser resultado também
de um baixo fluxo de polen entre os individuos, ou mesmo ser causado por fatores fisioldgicos
e ambientais. Estudos sobre a diversidade genética e fluxo génico nesta populacdo poderao
esclarecer alguns destes aspectos.

5.4 VISITANTES FLORAIS

Uma alta diversidade de visitantes florais, como registrada em A. caudata, também foi
documentada em outras especies de bromelias ornit6filas (Siqueira-Filho e Machado, 2001,
Nara & Webber, 2002; Canela & Sazima, 2003; Canela & Sazima, 2005; Kaehler et al., 2005;
Dorneles, 2006; Lenzi et al., 2006;). Enquanto borboletas aparentemente ndo sao visitantes
frequentes, as abelhas constituem um grupo visitante floral importante na familia
Bromeliaceae. Muitas bromélias atraem uma alta riqueza e/ou freqiiéncia de abelhas (Nara &
Webber, 2002; Wendt et al., 2002; Canela & Sazima, 2005), podendo representar o grupo
mais frequente em algumas espécies ornitéfilas, como Aechmea nudicaulis (L.) Griseb.
(Grohme et al., 2008), A. lindenii (Dorneles, 2006), Pitcairnia staminea (Wendt et al., 2001),
aléem de A. caudata. Em relacdo aos beija-flores, Amazilia frimbriata, Thalurania glaucopis e
Thalurania sp. foram registradas em A. lindenii por Lenzi et al. (2006) na Lagoa do Peri,
enquanto Dorneles (2006) registrou apenas T. glaucopis na mesma bromélia na UCAD, ambas
as areas na llha de Santa Catarina. O espectro de riqueza e freqliéncia de beija-flores que
visitam bromélias ornitéfilas € muito amplo nas diferentes espécies e locais estudados.
Enguanto em Vriesea altodaserrae oito espécies de beija-flores foram registradas (Kaehler et
al., 2005; Machado & Semir, 2006), em Pitcairnia corcovadensis apenas uma visita foi
documentada (Wendt et al., 2005). A disponibilidade de plantas de outras familias vegetais
como fontes alimentares em (Kessler & Krémer, 2000) e a estrutura da comunidade de beija-
flores sdo alguns dos fatores que influenciam a interacdo entre bromélias e beija-flores.

Algumas espécies de Nidularium e Vriesea sdo visitadas e polinizadas apenas por uma
ou duas espécies de beija-flores em determinados locais (veja Varassin & Sazima, 2000 e
Kaehler et al., 2005). Por outro lado, bromélias polinizadas por beija-flores mas visitadas

também por abelhas, borboletas e cambacicas sdo consideradas generalistas (Piacentini &
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Varassin, 2007). Esta generalizacdo no uso dos recursos florais nas espécies ornitofilas est
associada principalmente a presenca de corolas curtas e abertas no &pice, que ndo representam
barreiras eficientes para evitar 0 acesso ao néctar por borboletas, abelhas de lingua longa e
Passeriformes de bico curto a médio (Sazima & Sazima, 1999; Araujo et al., 2004; Dorneles,
2006; Lenzi et al., 2006), como observado em muitas espécies de Aechmea. Entre as abelhas
de lingua longa, espécies do género Bombus e Euglossa parecem ser capazes de explorar
muito bem os recursos de bromélias de corola curta, sendo comumente registradas em
algumas espécies de bromélias ornitofilas. Além disso, Bolten & Feinsinger (1978)
postularam que abelhas sejam menos freqlientes em plantas com baixa concentracdo de
acUcares no néctar. Desta maneira, a secrecdo de um néctar com alta concentracdo de
acucares, aliada a auséncia de barreiras morfologicas que impegcam abelhas de lingua longa de
alcancar este recurso, pode explicar as altas frequéncias de Bombus morio e Euglossa
annectans nas flores de A. caudata, assim como as altas frequéncias de abelhas em outras
bromélias com estas caracteristicas.

A maior freqliéncia de E. annectans nas flores de A. caudata no periodo da manha
pode estar relacionada a disponibilidade de polen e maior concentracdo de néctar neste
periodo, como observado também por Canela & Sazima (2005) no padréo de visitacdo total de
abelhas em Bromelia antiacantha. O pico de visitacdo de Bombus morio entre 13-14 h pode
estar associado a menor frequéncia de E. annectans e Plebeia droryana nas flores de A.
caudata neste horario. Considerando todos os visitantes, o0 pico de visitacdo observado entre
11-12 h, se deve a Plebeia droryana, que foi freqliente nas flores apenas neste intervalo de
tempo. Espécies de Plebeia apresentam tamanho corporal pequeno, sendo que as atividades de
forrageamento sdo mais intensas nos horarios mais quentes do dia, como observado por
Hilario et al. (2001) em Plebeia pugnax Moure.

A coleta de pdlen por todas as nove espécies de abelhas registradas indica que A.
caudata é uma importante fonte deste recurso para a apifauna local. O p6len pode ser o Unico
recurso disponivel em bromélias melitofilas, como A. cylindrata (Kaehler et al., 2005), mas
representa também um recurso importante em muitas bromélias ornitofilas, atraindo diferentes
espécies de abelhas, principalmente dos géneros Bombus, Euglossa, Partamona, Plebeia e
Trigona (Siqueira-Filho & Machado, 2001; Nara & Webber, 2002; Canela & Sazima, 2005;
Dorneles, 2006). Desta forma, muitas espécies de bromélias constituem recursos importantes

de néctar e pélen para as abelhas, como destacado por Cortopassi-Laurino et al. (2009) e
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Steiner et al. (no prelo) que registraram 16 espécies de abelhas nas espécies de Bromeliaceae
na Ilha de Santa Catarina.

Sazima & Sazima (1999) documentaram polinizagdo de Coereba flaveola em Aechmea
bromeliifolia (Rudge) Baker, A. distichantha Lem. e Acanthostachys strobilacea (Schult. f.)
Klotzsch em uma area de Mata Atlantica na costa litoranea de S&o Paulo e postularam que
espécies do género Aechmea e outras bromélias com corolas curtas poderiam ser co-
polinizadas pela cambacica em outras areas. Entretanto, sendo aparentemente rara na area de
estudo, apenas uma visita de C. flaveola foi documentada em A. caudata.

Além dos visitantes florais que buscaram néctar floral e po6len, Dorneles (2006) e
Lenzi et al. (2006) registraram formigas, vespas, besouros, moscas e abelhas sendo atraidas a
nectarios extraflorais em A. lindenii. Embora A. caudata ndo produza néctar extrafloral,
também foi registrado um amplo espectro de visitantes que utilizam as flores ou a
inflorescéncia, principalmente para se alimentar de pétalas, partes reprodutivas e, raramente,

néctar floral.

5.5 POLINIZADORES EFETIVOS

Aechmea caudata representa 0 primeiro caso no género no qual uma espécie com
caracteristicas tipicamente ornitéfilas ndo é efetivamente polinizada por beija-flores.

Entre as abelhas, espécies do género Bombus desempenham o principal papel na
polinizacdo de algumas espécies de Bromeliaceae. Dentre as bromélias melitofilas, Aechmea
cylindrata é polinizada por Bombus brasiliensis (Kaehler et al.,, 2005), enquanto A.
gamosepala e Neoregelia sp. por B. morio (Aradjo et al., 2004). Além disso, B. morio
também € freqliente em algumas bromélias ornitofilas como A. nudicaulis, A. lindenii e
Bromelia antiacantha, sendo considerada co-polinizadora nestas duas ultimas (Aradjo et al.,
2004; Canela & Sazima, 2005; Dorneles, 2006).

Em média, apenas 3,4% dos Ovulos de uma flor de A. caudata foram fertilizados e
formaram sementes com uma visita de B. morio, enquanto uma eficiéncia cinco vezes maior
foi observada em A. lindenii (Dorneles, 2006). Nao esta claro porque as visitas de B. morio
resultaram em uma eficiéncia tdo variavel nas duas espécies de bromélias, tendo em vista que

a morfologia e caracteristicas florais sdo similares nestas espécies de plantas e o
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comportamento das abelhas nas flores de A. caudata foi idéntico ao registrado por Dorneles
(2006) em A. lindenii. Além do mais, o padrdo de forrageamento do tipo linha de captura
(“trap-line”), que espécies de Bombus podem realizar (Williams & Thomson, 1998), foi
observado em B. morio nas visitas as duas bromélias.

Os experimentos da seqiiéncia das flores visitadas por B. morio demonstram
claramente que a quantidade de p6len exdgamo disponivel diminui & medida que as flores séo
sequencialmente visitadas na inflorescéncia. Embora ndo se tenha verificado nenhuma
diferenca significativa no nimero de sementes formadas entre a primeira e a quarta flor
visitada, um aumento no nimero de flores testadas possivelmente indicard diferencas
estatisticas.

Apesar de B. brasiliensis ter tamanho corporal similar ao de B. morio, podendo
potencialmente polinizar A. caudata, a frequéncia e o padréo de forrageamento nas flores foi
diferente entre estas espécies. Aparentemente A. caudata ndo é um recurso regularmente
explorado por B. brasiliensis e/ou esta espécie apresenta baixa densidade populacional na
UCAD, pois apenas 35 visitas foram registradas. Em relacdo as demais abelhas, mesmo que
abelhas Euglossini sejam capazes de fazer “trap-line” (Janzen, 1971; Ackerman et al., 1982) e
que Euglossa annectans tenha sido freqlente nas flores de A. caudata, ndo seria esperado que
as duas espécies de Euglossa registradas fossem eficientes vetores de polen. A obtencdo de
néctar atraves de glossas extremamente longas evita qualquer contato das estruturas
reprodutivas das flores com outra parte do corpo das abelhas nestas espécies. O mesmo €
valido para as especies de borboletas. Contudo, visitas de Euglossa annectans originaram a
formacdo de poucas sementes em A. lindenii e Dorneles (2006) atribui este resultado ao
comportamento de coleta de pdlen pelas fémeas. Uma vez que Euglossa spp. coletaram polen
em A. caudata, é possivel que taxas baixas de polinizacdo cruzada sejam promovidas também
por estas duas espécies de abelhas nesta bromélia. O comportamento de coleta de pdlen por
Plebeia droryana em uma ou poucas flores na mesma inflorescéncia definitivamente nédo
promove polinizacdo cruzada, podendo ser classificada como pilhadora de pdlen (veja
Kaehler et al., 2005 e Dorneles, 2006).

As 16 visitas registradas de Thalurania glaucopis em mais de 60 horas de observacoes,
ao longo de dois meses, indicam que esta espécie de beija-flor se alimentava apenas
ocasionalmente em A. caudata e que a polinizacdo cruzada poderia ndo estar sendo realizada
por este visitante. As flores marcadas nos testes de polinizacdo efetiva e que foram visitadas

exclusivamente por T. glaucopis huma Unica ocasido nao formaram nenhuma semente.
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Sazima & Sazima (1999) destacam a importéncia de Passeriformes nectarivoros como
co-polinizadores de bromélias ornitofilas em &reas nas quais o polinizador principal (beija-
flores) apresenta baixa densidade populacional. Da mesma forma, as abelhas, principalmente
do género Bombus, também sdo agentes polinizadores importantes na familia Bromeliaceae,
como evidenciado neste trabalho por B. morio que representa o Unico agente polinizador em
A. caudata. Estes resultados revelam também que sistemas generalizados de polinizacao
(Waser et al., 1996), nos quais as espécie de plantas sdo polinizadas por mais de um tipo de
polinizador, sdo encontrados também em plantas que aparentemente sdo especializadas em
apenas um Unico tipo de polinizador, segundo as caracteristicas florais (sensu Faegri & van
der Pijl, 1971), como em Bromeliaceae. Sob este aspecto, o foco apenas no “polinizador
potencial”, segundo a sindrome floral, deve ser encarado com cautela (Johnson & Steiner,
2000, Ollerton et al., 2009). Todos os visitantes florais de uma espécie vegetal devem ser
considerados (Siqueira-Filho & Machado, 2001) para que co-polinizadores sejam detectados e
sua importancia relevada, por exemplo, em programas de conservacéo.

Com base na morfologia floral de A. caudata e do bico do beija-flor, esperava-se que
Thalurania glaucopis fosse o polinizador mais eficiente na area de estudo para esta bromélia.
Flores podem ser efetivamente polinizadas nas situacdes em que T. glaucopis visita
seguidamente mais de um individuo de A. caudata, fato registrado em apenas trés ocasifes
(duas plantas seguidamente visitadas, no inicio da floracdo da espécie, em marco de 2008). E
possivel que a interacdo entre T. glaucopis e A. caudata apresente oscilacdes em diferentes
anos, sendo necessario um periodo maior de estudo para verificar este fato. Mas com base nas
observac0es realizadas ao longo da floracdo em 2008, T. glaucopis ndo pode ser considerada
polinizadora de A. caudata. A polinizagdo cruzada ndo é promovida devido a interrupcao do
fluxo de polen pela ndo visitacdo seguida dos individuos e pelas raras visitas que este beija-

flor realiza as flores desta bromélia.

5.6 O QUE EXPLICA A BAIXA FREQUENCIA DE Thalurania glaucopis NAS FLORES

DE Aechmea caudata ?

Tendo em vista que o néctar em A. caudata é acessivel ndo somente a T. glaucopis,

mas também para as abelhas dos géneros Bombus e Euglossa, é preciso considerar que pode
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haver competicdo por este recurso. De fato, competicdo por néctar entre beija-flores e abelhas,
principalmente do género Bombus, tem sido observada em diversos taxons vegetais
(Carpenter, 1979; Brown et al., 1981; Laverty & Plowright, 1985). Beiija-flores podem
diminuir ou cessar suas visitas nos horarios que correspondem ao periodo em que abelhas séo
mais freqlientes nas flores (Brown et al., 1981). Os baixos volumes de néctar restantes nas
flores durante o periodo de alta atividade das abelhas tornam o forrageamento muito custoso
para beija-flores, que entdo podem cessar as visitas (Brown et al., 1981). Da mesma forma, a
alta freqiiéncia de abelhas nas flores ao longo de toda a antese, aliada a um baixo volume
naturalmente secretado por A. caudata, pode resultar em uma quantidade reduzida de néctar
disponivel nas flores ao longo de todo o dia. Dessa maneira, a exploracdo dessa baixa
quantidade de néctar pode ser energeticamente inviavel para os beija-flores (Brown et al.,
1981), que se alimentavam apenas ocasional e aleatoriamente nesta bromélia na UCAD. O
mesmo foi verificado por Wendt et al. (2002) em Pitcairnia corcovadensis, cujas flores
naturalmente oferecem pouco néctar, secretando apenas 0,92ul por dia. Embora esta espécie
seja tipicamente ornitofila e nenhuma abelha foi observada nas flores, apenas uma visita de
beija-flor foi registrada em mais de 30 h de observacdes, diferentemente de P. flamea na
mesma area, que secreta 14,28ul e foi visitada freqlientemente por trés espécies de beija-flores
(Wendt et al., 2002).

A disponibilidade de outras fontes alimentares também influencia a interacao
especifica entre beija-flores e bromélias (Kessler & Kromer, 2000). De fato, T. glaucopis foi
frequente ao longo da antese nas flores de Vriesea philippocoburgii Wawra, uma bromélia
que tem um periodo de floracdo sobreposto com a de A. caudata na UCAD (obs. pess.). As
espécies de Vriesea tém morfologia floral mais restritiva as visitas de abelhas, sendo
consideradas especializadas na polinizacdo por beiija-flores (Piacentini & Varassin, 2007).
Embora V. philippocoburgii secrete apenas uma quantidade ligeiramente superior de néctar
(26,8pl/flor/dia) (Machado & Semir, 2006) do que A. caudata (15,5ul/flor/dia), a auséncia de
competicdo resulta na exploracdo de quase todo o néctar de V. philippocoburgii pelo beija-flor
T. glaucopis na UCAD (obs. pess.).

Além disso, a baixa freqliéncia de T. glaucopis nas flores de A. caudata pode também
estar relacionada a uma baixa densidade populacional do beija-flor na area de estudo. Assim,
a demanda energética diaria da populacdo de beija-flores entre marco e junho seria suportada
por outras flores ornitéfilas na area, como V. philippocoburgii, sem a necessidade de competir

com abelhas por um recurso aparentemente menor, como o fornecido por A. caudata. A
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constante freqliéncia de T. glaucopis nas flores de A. lindenii entre 0os meses de setembro e
outubro na mesma area do presente estudo (Dorneles, 2006) pode estar relacionada a uma
maior producdo de néctar (37,8ul/flor/dia) por esta bromélia e a uma maior demanda
energética devido ao periodo reprodutivo dos beija-flores. Desta forma, mesmo competindo
com abelhas, que representaram quase 90% das visitas nas flores de A. lindenii (Dorneles,
2006), a polinizacdo cruzada € promovida por Thalurania glaucopis, que tem uma demanda
energética maior na época de floracdo desta bromélia.

Os resultados obtidos no presente trabalho reforcam as observacdes que as interagdes
entre beija-flores e bromélias sdo influenciadas pela estrutura local da comunidade de beija-
flores e a distribuicdo espacial dos seus recursos alimentares em uma determinada area
(Canela & Sazima, 2003, 2005). Dessa maneira, as interacdes entre A. caudata e beija-flores
em outros locais podem estar diferentemente estruturadas em comparagdo ao observado na
UCAD.
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