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Ando devagar porque jd tive pressa e levo esse sorriso porque jd chorei demais (...)

E preciso amor pra poder pulsar, é preciso paz pra poder sorrir, é preciso a CHUVA para FLORIR.”

(Tocando em frente — Almir Sater e Renato Teixeira)

E ste capitulo revisa a relagdo entre a fenofase de floragdo e a ecologia da polinizagao em plantas tropicais,
com énfase no Brasil. A fenologia é geralmente estudada separadamente da biologia floral e da poliniza-
¢20, mas somente uma visao integrada desses enfoques metodolégicos e tedricos da reprodugiao vegetal pode
permitir o entendimento de estratégias reprodutivas das plantas e de interagoes destas com seus polinizadores.
Pressoes seletivas, produto de fatores ambientais e ecoldgicos, assim como relagdes filogenéticas e fatores in-
trinsecos, como sao os sistemas sexuais das plantas, determinam os padroes de floragao, as suas interagoes com
outros organismos (visitantes florais e dispersores) e o seu sucesso reprodutivo. Esse capitulo visa combinar

estes fatores e suas implicagoes ecoldgicas.
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Introducao

A fenologia ¢ o estudo de como os eventos recor-
rentes (sazonais) acontecem no tempo (Forrest &
Miller-Rushing 2010). Embora o termo seja mais
amplamente usado para se referir aos fendmenos
relacionados a plantas, considera também animais,
seu aparecimento ou desaparecimento. Neste capitulo,
vamos considerar a fenologia vegetal, mas limitando
o assunto aqueles aspectos que tém relagdo com a
poliniza¢do, ou seja, dentro da fase de floragio, de
modo que as fases vegetativas e de frutificagao da
fenologia nao serao consideradas. O tempo de floracao

¢ um aspecto fundamental da reprodugao vegetal.

O momento em que uma planta apresenta suas
estruturas reprodutivas pode determinar seu fracasso
ou seu sucesso reprodutivo e o fluxo génico dentro
ou entre populagoes vegetais. Entretanto, a floracio
¢ muito mais do que o aparecimento de flores e suas
caracteristicas sio de grande importincia ecoldgica.
Os padroes de floragao vegetal podem ser estudados
em vdrios niveis, dentro ou entre individuos, popula-
¢oes ou espécies. Podem ser estudados desde o ponto
de vista da sua relacio com o ambiente fisico ou outros
organismos, ou desde a perspectiva de como as carac-
teristicas intrinsecas de uma planta influenciam o seu
processo de floracao. Por exemplo, a grande variabili-
dade dos sistemas sexuais em plantas tem implicagoes
diretas em como os padroes fenolégicos afetam suas
caracteristicas reprodutivas e a sincronia da floragio en-
tre os individuos. Estes temas tém grandes implicagdes
em como o mecanismo de polinizagdo acontece e nas
repercussoes ecoldgicas posteriores (p. ex., frutificagio
e dispersao). Este capitulo se aprofunda nesses tpicos
com o objetivo de contextualizar as implicagoes dos
padrdes de floragao com o processo de polinizagio,
os quais, embora sejam diretamente relacionados, sao

geralmente considerados separadamente.

A fenofase de floracao e os
distintos niveis de analise

Como a floragao ¢ distribuida ao longo do tempo
nos mais diversos lugares? A organizagao dessa eta-
pa reprodutiva é muito importante para determi-
nar o sucesso reprodutivo de individuos dentro de
uma popula¢io, estando sob forte pressao seletiva
(Munguia-Rosas ez al. 2011). Somada a distribuicio
temporal estd a forma na qual a floragdo acontece,
tanto em um individuo quanto dentro de popula¢oes

e de ecossistemas.

A maioria dos estudos sobre a biologia reprodu-
tiva de uma espécie de planta apresenta um grande
detalhamento sobre a biologia floral no nivel do
individuo ou parte da popula¢io. O momento de
antese, liberagdo de pélen e receptividade estigmdtica
sao geralmente reportados e descrevem a distribui¢ao
dos processos reprodutivos no tempo. O termo feno-
logia é empregado para descrever eventos peridédicos
(as fases) no ciclo de vida dos organismos (Elzinga
et al. 2007; Forrest & Miller-Rushing 2010) e nao
leva em consideracio as andlises caracteristicas de
sua biologia ou atividade floral. E considerado, em
estudos fenoldgicos, o periodo de floragdo, desde o
inicio da formacio de botoes florais até a senescéncia
das flores de um individuo, de uma popula¢io ou
no nivel de comunidade. Muitos estudos fenolégicos
consideram também a intensidade da floracao, quan-
tificando ou estimando a disponibilidade de flores
em antese durante o periodo de floragao (Newstrom
et al. 1994a), sendo geralmente reportados os picos
de floracao ou a falta destes. Tais observacoes sio
importantes para a identificacao de padroes fenol6-

gicos de floragao.

Os fatores que influenciam a floragdo sao os
mais variados. Tanto o tempo ecoldgico quanto o

evolutivo influenciam a fenologia através de pressoes



Mauricio Fernandez Otarola ¢ Marcia Alexandra Rocca { 115

ambientais, como interagdoes com herbivoros nas
fenofases de flores ou de frutos, na disponibilidade
de polinizadores, no periodo de desenvolvimento
de sementes ou de dispersao das mesmas (Kudo
20006). H4 ainda variacoes espaciais e temporais
que podem também influenciar a selegao sobre a
fenofase de floragao. Sendo a fase reprodutiva um
momento importante na histéria de vida de qual-
quer organismo, as condi¢des bidticas e abidticas
deste periodo influenciario diretamente o sucesso

reprodutivo (Fig. 5.1).

Virios niveis hierdrquicos de andlise podem ser
considerados e cada um deles tem implicagdes im-
portantes na forma como as plantas interagem com o
ambiente onde se encontram e com outros individuos,
interferindo diretamente no sucesso reprodutivo e no
fluxo génico dentro de populagoes (Newstrom ez al.
1994b) — os polinizadores sdo parte desse ambiente e
responsdveis por mediar as interagdes entre diferentes

individuos.

Flores e frutos sao as unidades fundamentais da
fenologia reprodutiva. As flores podem ser solitdrias

ou estar organizadas em inflorescéncias, havendo

Disponibilidade de recursos
Temperatura Dano por geada
Geada Comprimento do dia

| |

uma enorme diversidade de tamanhos e formas.
As estruturas florais reprodutivas podem apresentar
variagdes na forma em que suas diferentes partes sao
funcionais no tempo e isso permite que a fenofase
reprodutiva possa ser estudada de forma hierdrquica
iniciando com a formacio das flores, a inflorescén-
cia, o individuo completo, a populagio, a espécie,
podendo-se chegar ao nivel ecossistémico e estudar
biomas inteiros (Ollerton & Dafni 2005).

Cada nivel de andlise responde a perguntas dife-
rentes sobre o processo reprodutivo das plantas. Ao se
estudar uma comunidade, é possivel analisar, a0 longo
do tempo, como as espécies distribuem sua floragio,
como os recursos florais sao disponibilizados para a
fauna e quais fatores podem influenciar esses padroes
de floragio (p. ex., pressdes ecoldgicas ou relagao
filogenética proxima entre as espécies). Sao exemplos
desse tipo de andlise no nivel de comunidade estudos
com plantas quiropteréfilas (Sazima ez al. 1999) e
com plantas ornitéfilas (Buzato ez /. 2000) na Mata
Atlantica. Por outro lado, um exemplo que considera
unicamente plantas relacionadas filogeneticamente

¢ o estudo que mostra que tanto fatores ecolégicos
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Figura 5.1 Fatores que afetam a fenologia em diferentes estdgios das plantas. Influéncias abidticas e bidticas representadas acima e

abaixo de cada fase, respectivamente. Cada fenofase afeta o sucesso reprodutivo da planta e as pressoes sobre uma delas afetam todas

as outras, nio somente a imediatamente posterior. Diagrama modificado de Kudo (2006) com permissao de Oxford University Press.
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quanto filogenéticos podem influenciar a fenologia de
espécies simpdtricas de mirtdceas na Ilha do Cardoso,
no litoral do estado de Sao Paulo (Staggemeier ez
al. 2010). Ao se estudar um ecossistema, pode-se
investigar a influéncia de fatores ambientais, por
exemplo precipitagdo e temperatura, atuando como
catalisadores do processo reprodutivo. Exemplos sao
os estudos dos padrées fenoldgicos de drvores da
Mata Atlantica e dreas de Cerrado no Brasil (Oliveira
& Gibbs 2000; Morellato ez /. 2000; Batalha &
Martins 2004) ou relacionados a sazonalidade da
Mata Seca da Costa Rica (Reich & Borchert 1984)
ou do sul da India (Murali & Sukumar 1994).

Estratégias para a separacao
fisica e temporal dos elementos
reprodutivos

A maioria das angiospermas apresenta flores per-
feitas ou hermafroditas, com androceu e gineceu
funcionais em todas as suas flores (Barrett 2002).
Algumas espécies vegetais, porém, podem apresentar
os elementos reprodutivos feminino e masculino
em flores diferentes. Tais flores sao chamadas de
imperfeitas, unissexuais ou diclinas, no entanto sao
vérias as combinagoes possiveis de flores femininas,
masculinas e hermafroditas em niveis individual e
populacional, caracterizando o sistema sexual da
espécie. Em algumas espécies existe a separagao dos
sexos em flores diferentes dentro ou entre individuos,
respectivamente, apresentando sistemas sexuais mo-
noicos (androceu e gineceu em flores diferentes, mas
no mesmo individuo) ou dioicos (individuos unis-
sexuais). Pode ocorrer ainda uma grande variedade
de combinagdes possiveis de tipos florais dentro e
entre os individuos, originando outras possibilidades
de polimorfismos sexuais além da monoicia e da

dioicia, como a androdioicia e a ginodioicia (Barrett

2002). Nas plantas dioicas, a sincronia dos eventos
fenoldgicos é particularmente importante para garan-
tir o sucesso reprodutivo, uma vez que nao existe a
possibilidade de autopolinizacio e hd necessidade da

movimentagio dos graos de pélen entre os individuos.

A separagao dos elementos reprodutivos também
pode acontecer temporalmente, seja em diferentes mo-
mentos de antese das flores masculinas ou femininas,
seja pelo amadurecimento sequencial do androceu ou
do gineceu dentro da mesma flor, fendmenos chama-
dos de dicogamia (Bertin & Newman 1993). Quando
os elementos masculinos amadurecem antes que os
femininos, ocorre a protandria, ou, mais raramente,
quando os elementos femininos amadurecem antes,
ocorre a protoginia, dentro da mesma flor ou entre
flores de um mesmo individuo. No agai-da-mata
(Euterpe precatoria Mart., Arecaceae), que ocorre na
Amazonia, as flores encontram-se organizadas em
trios compostos por duas flores masculinas e uma
flor feminina. A antese de cada flor dura trés dias e o
periodo de floragao de cada inflorescéncia é de vinte
seis dias. Essa espécie apresenta protandria: as flores
masculinas encontram-se em antese pelos primeiros
dezessete dias. Essa fase é seguida por seis dias sem
flores e, finalmente, trés dias nos quais somente flores
femininas estao em antese (Kiichmeister ez 2/. 1997).
Através desse padrio de abertura em diferentes dias,
hd uma menor probabilidade de polinizacio entre
flores do mesmo individuo (alogamia) e a maior

possibilidade de polinizagao cruzada (xenogamia).

Em alguns casos, flores unissexuadas podem
variar nos recursos ofertados e ocorrer até mesmo
a polinizagao por engano, ou seja, quando flores de
um dos tipos nao oferecem recursos, mas sio atrati-
vamente muito semelhantes as flores do tipo que os
oferece (geralmente as masculinas; p. ex., Renner &
Feil 1993). Casos de plantas monoicas comuns em flo-

restas imidas que apresentam esse tipo de polinizagao
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s40 as espécies do género Begonia (Begoniaceae). Em
13 espécies de Begonia, cuja biologia reprodutiva foi
estudada na Mata Atlantica no estado de Sao Paulo,
as flores masculinas oferecem graos de pélen como
recurso, enquanto as flores femininas nao oferecem
tipo algum de recurso que seja utilizado pelos po-
linizadores, porém o estigma nas flores femininas ¢
semelhante aos estames nas masculinas (Wyatt &
Sazima 2011). Nessas espécies, as flores unissexuadas
encontram-se distribuidas dentro da mesma inflo-
rescéncia ou em inflorescéncias diferentes dentro da
mesma planta e a maioria das espécies ¢ protAndrica.
As flores femininas sio visitadas pela sua semelhanga
com as flores masculinas e acabam sendo polinizadas,
mesmo sem oferecer recurso algum para os poliniza-
dores. A presenca de flores masculinas e femininas
no ambiente depende das diferentes fases fenoldgicas

dos individuos na populagio.

No caso de espécies dioicas, outros fatores podem
incrementar a complexidade dos padrdes de floragao,
uma vez que os sexos também podem apresentar di-
ferentes caracteristicas reprodutivas. Nos individuos
masculinos, o sucesso reprodutivo ¢é relacionado a
quantidade de graos de pdlen dispersados e os recur-
sos disponiveis para reprodugio sao usados totalmente
no momento da floragao. Entretanto, nos individuos
femininos, somada ao investimento em floragao estd
a produgio de frutos e o seu sucesso reprodutivo é
principalmente dependente da quantidade de sementes
produzidas e dispersas. Essa diferenca no investimen-
to dos recursos pode favorecer diferentes padroes ou
periodicidade de floragdo entre os sexos (Barrett &
Hough 2013), mas também a duragao da floragao pode
diferir entre eles. Por exemplo, em Jacaratia dolichaula
(Donn. Sm.) Woodson. (Caricaceae) na Costa Rica
e Virola bicuhyba (Schott) Warb. (Myristicaceae) no
Brasil, ambas espécies arbéreas e dioicas, o periodo

de floragao dos individuos masculinos é vdrios meses

maior do que o dos femininos (Bullock & Bawa 1981;
Ferndndez Otdrola ez a/. 2013). Em outros casos, os
individuos masculinos iniciam e atingem o pico de
floragao antes que os femininos, como observado em
Citharexylum myrianthum Cham. (Verbenaceae) na
Mata Atlantica (Rocca & Sazima 2006). Em termos
gerais, isso possibilita a imediata disponibilidade de
grios de pdlen e poderia acostumar os polinizadores
a visitarem essas plantas (Stanton 1994). Isto seria es-
pecialmente vantajoso no caso de espécies nas quais
as flores femininas ndo oferecem recursos aos polini-
zadores e sdo polinizadas por engano. Deste modo, o
inicio da floragio masculina antes da feminina seria
potencialmente favorecido. De forma semelhante, o
tempo total de flora¢ao nos individuos masculinos
estaria relacionado diretamente a quantidade de graos
de pélen dispersados, favorecendo seletivamente o seu
incremento no periodo de floragao (Willson 1994)
devido a contribuicio da funcio masculina ao valor

adaptativo.

A duragio da antese ou a longevidade floral tam-
bém pode variar nas espécies dioicas, apresentando
os individuos masculinos flores em antese por um
tempo menor do que as flores dos individuos femi-
ninos (Primack 1985). Desta forma, os individuos
masculinos apresentam flores com graos de pélen
disponivel praticamente a cada visita, ao passo que
as flores femininas, que sao limitadas pela chegada
de graos de pdlen para produzir seus frutos, podem
ser mais longevas e receptivas por maior tempo, ne-

cessdrio para garantir a chegada dos graos de pélen.

Sincronia e assincronia de floracao

A atratividade de uma planta aos seus polinizadores é
determinada, em parte, pelo periodo de antese e pelo
nimero de flores disponiveis. Isso afeta tanto a atra-

¢ao de polinizadores quanto a eficiéncia dos mesmos,
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influenciando o seu comportamento, as taxas de gei-
tonogamia (polinizagio dentro da mesma planta) e as
perdas de graos de pélen por deposi¢io em flores de
outras espécies. As plantas podem alterar sua atrativi-
dade através de diferentes taxas de abertura de flores,
influenciando o seu sucesso reprodutivo (Harder &
Johnson 2005). As condi¢oes abidticas podem impor a
sincronia de floragio e sinais ambientais sao utilizados
por muitas espécies para iniciar seu processo repro-
dutivo (Reich & Borchert 1982; 1984; Marques ez al.
2004; Borchert ez al. 2005). Isto ocorre especialmente
em ambientes cuja janela de condigoes favordveis a re-
produgio seja breve, limitando nao somente a floragao
(Fig. 5.1), mas também outras fases fenoldgicas, como

a fase posterior de dispersio de didsporos.

A sincronia pode ser de grande importincia e
florescer em conjunto com os coespecificos eleva
a probabilidade de se reproduzir com sucesso. Isto
pode ocorrer por pressoes seletivas sobre a disponi-
bilidade de parceiros reprodutivos, o que é muito
forte em espécies com sistemas sexuais polimérficos,
dioicos ou em espécies autoincompativeis (Rocca &
Sazima 2006). Especialmente em espécies dioicas,
individuos florescendo isoladamente podem ter seu
sucesso reprodutivo limitado pela obrigatoriedade
do cruzamento entre flores de individuos diferentes.
Por outro lado, no caso de plantas com flores her-
mafroditas e autocompativeis, embora a polinizacao
cruzada muitas vezes seja favordvel geneticamente, os
individuos podem ter a capacidade de se autopolinizar
e de se reproduzir mesmo se florescerem isoladamente
(Freitas & Sazima 2009).

A floragio sincronizada facilita a atragdo de
polinizadores e dispersores durante a frutificagao
e pode saciar os herbivoros ou predadores de flores
e sementes (Mickeliunas ez /. 2006). Entretanto a
floragao intensa e altamente sincrénica pode dimi-

nuir a probabilidade de visitagao de uma flor, caso

os polinizadores sejam um recurso limitante (Kudo
20006; Fig. 5.2). Quantificar o nivel de sincronia
do processo de floragdo dentro de uma populagao
tem uma grande importincia pelas suas implicacoes
ecoldgicas. Virios indices tém sido propostos, sendo
o mais amplamente utilizado o indice de sincronia
de Augspurger (1983), mas outras opgdes também
existem (p. ex., Freitas & Bolmgren 2008). No caso
de sincronia de floragio envolvendo espécies diferen-
tes em uma comunidade ou em um ecossistema, a
presenga de polinizadores generalistas seria favordvel,
resultando em um aumento do sucesso reprodutivo
de todas as espécies envolvidas, porém, o sucesso
reprodutivo de cada espécie dependeria da resposta
comportamental do polinizador. Havendo fidelidade
ou constincia do polinizador, ou seja, o quanto o
polinizador restringe sua visita a uma espécie durante
uma ronda de visitagao (ou por algumas rondas),
haveria maior transferéncia de pdlen coespecifico
(Geber & Moeller 2006; Kudo 2006) — o que seria
um exemplo de facilitagio na escala da comunidade

(Fig. 5.2; p. ex., Sakai ez al. 1999).

Paralelamente, tem sido sugerido que uma espé-
cie que nao apresenta recursos, mas cujos atrativos
florais convergem com os de outras espécies simpa-
tricas com o mesmo periodo de floragio, pode se
beneficiar dessa semelhanca pela polinizagao por
engano. Este é um caso de mimetismo batesiano e
essa interacdo, um parasitismo do polinizador como
recurso (Dafni 1984; Kudo 2006) e ocorre em vdrias
espécies (Johnson e al. 2003; Pansarin ez al. 2008).
Enquanto nesse mimetismo a razao entre o niumero
de modelos (que apresentam recurso) e de mimicos no
ambiente deve ser alta, no mimestimo miilleriano ha
duas ou mais espécies que apresentam convergéncia
de atrativos e de recurso, aumentando a polinizacio
de todos envolvidos através da partilha de poliniza-

dores. Porém casos bem definidos de mimetismo,
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Tipo de interagdo biologica
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Figura 5.2 Interacoes entre plantas que partilham os mesmos polinizadores (facilitagio e competi¢io) e sua influéncia nas caracteristicas

reprodutivas (fenofase de floragio e morfologia floral). Diagrama modificado de Kudo (2006) com permissao da Oxford University Press.

especialmente o miilleriano, sdo raros na literatura
(Tadege et al. 1999). Um possivel caso é reportado
para Turnera sinoides L. (Passifloraceae) na Argentina
(Benitez-Vieyra et al. 2007), sendo que esta espécie

também estd presente no sul do Brasil.

Por outro lado, a assincronia de floragao pode
estar ligada a diferentes fatores. Em uma escala po-
pulacional, um periodo maior de floragao diminui as
chances de exposi¢ao a periodos de baixa atividade de
polinizadores, de dispersores ou de sobrevivéncia de
sementes, uma vez que essas fenofases estao ligadas.
Isto pode aumentar o movimento de polinizado-
res e de dispersores entre populagoes (Kudo 20006).
Flutuagdes no cendrio de polinizadores sao observadas

na flora¢ao anual de dura¢io intermedidria (sezsu

Newstrom et al. 1994a) de Psychotria nuda (Cham.
& Schltdl.) Wawra. (Rubiaceae), espécie com distilia
e que compete por polinizadores com outras espécies
em uma comunidade de Mata Atlantica (Castro &
Araujo 2004). Dentro de uma populagio, a assincro-
nia pode diminuir a competigao por polinizadores e
aumentar a diferenciagio genética entre individuos
cuja floracao estd ligada a respostas relacionadas a
heterogeneidade ambiental, podendo criar uma estru-
turagao genética espacial (Kudo 20006). A assincronia
também pode diminuir o dano por herbivoros, que
¢ mais intenso no pico de floragdo. Por exemplo,
caranguejos consomem flores de bromélias somente

no pico de floragao em drea de restinga (Canela &
Sazima 2003a).
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Em uma comunidade, a assincronia de flora-
¢ao pode ocorrer devido a processos de facilitagao
(Fig. 5.2), como o mutualismo sequencial de espé-
cies polinizadas, muitas vezes, por aves € morcegos.
Essa floragdo sequencial ocorre entre trés espécies de
Vriesea (Bromeliaceae), polinizadas exclusivamente
pela mesma espécie de beija-flor, Ramphodon naevius
(Dumont, 1818), da subfamilia Phaethornithinae.
Enquanto a ave mantém, ao longo do ano, a mesma
imagem de procura dessas espécies com flores se-
melhantes em termos de atrativos florais, formato e
recurso oferecido, essas plantas especialistas herdam
umas das outras seu polinizador (Araujo ez al. 1994).
Casos semelhantes de floragdo sequencial tém sido
encontrados entre outras espécies de bromélias sim-
patricas na Mata Atlantica (ver Machado & Semir
2006). A competi¢ao por polinizadores foi também
sugerida como pressao seletiva para espécies polini-
zadas pelo beija-flor Ramphodon naevius na Mata
Atlantica, gerando divergéncia no pico de floracao

de espécies ornitdfilas (Sazima ez al. 1995).

A assincronia de floragio entre espécies pode ser
devida a competigio por exploracio (sensu Begon
et al. 2006) de polinizadores, através da baixa fide-
lidade do polinizador (Fig. 5.2), que é refletida na
sua preferéncia pela qualidade ou quantidade do
recurso oferecido ou por um baixo custo no forra-
geamento em detrimento do sucesso reprodutivo de
espécies inferiores competitivamente (Kudo 20006).
Como resultado, a competi¢ao por exploragao pode
influenciar tanto a divergéncia fenoldgica, ou seja, a
assincronia em uma comunidade, quanto o aumento
da autopolinizagao em espécies competitivamente
inferiores (Kudo 2006). A baixa fidelidade do po-
linizador, por outro lado, pode levar & competicio
por interferéncia (sensu Begon et al. 2006) através
da deposicao de graos de pdlen heteroespecifico

em estigmas, causando perdas de cargas polinicas

e saturagao fisica de estigma, resultando em baixa
formacio de sementes e mesmo formagao de hibri-
dos. Esta interferéncia pode gerar assincronia de
floragdo em uma comunidade, mas também pode se
refletir no surgimento de mecanismos que reduzam
a polinizagdo interespecifica, como divergéncias
morfolégicas (Fig. 5.2), assim como sistemas de
incompatibilidade (Kudo 2000).

Para a caracteriza¢io mais precisa de padroes
de divergéncia ou de convergéncia (assincronia ou
sincronia) de floragao em comunidades, é necessdria
a comparacio com modelos nulos, que aleatorizem a
distribui¢io dos picos de floragao e depois comparem
o padrao produzido com o padrio observado na na-
tureza (Kochmer & Handel 1986; Ollerton & Lack
1992; Fox & Kelly 1993).

A influéncia dos padroes fenologicos
na ecologia da polinizacao

Nos estudos fenolégicos tradicionais, o conjunto de
individuos que se reproduzem em uma populagao é
utilizado para descrever a fenologia de uma espécie
em um determinado lugar, sendo possivel definir os
picos de floragio, a duragio e a distribui¢ao do pro-

cesso reprodutivo no tempo (Ollerton & Dafni 2005).

A primeira tentativa para classificar esses pa-
droes reprodutivos foi proposta por Gentry (1974),
ao descrever os tipos de floragao de espécies da fa-
milia Bignoniaceae da Costa Rica e do Panamd. Ele
descreveu cinco estratégias baseadas na distribuicao
temporal e na intensidade de flora¢io dos individuos.
Sua classificagao ndo quantifica cada tipo de floragao
em escalas temporais, nem de intensidade e nao ¢
aplicdvel a vdrios outros padroes de flora¢ao, além
de nio ter sido criada para descrever eventos ciclicos,

mas, sim, eventos pontuais. No entanto, com €ssa
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classificagdo, é possivel relacionar o padrio de floracio
com a atividade dos polinizadores, permitindo inter-
pretar os processos de polinizacio. Outra classificagio
mais ampla para os padroes fenoldgicos foi propos-
ta por Newstrom ez al. (1994a; mas veja também
Newstrom ez al. 1994b), aplicével a outros padroes
fenoldgicos, nao somente a floragao, agregando ainda
a previsibilidade de frequéncia e de regularidade das
fases. Usaremos a seguir a classificagao proposta por
Gentry com as categorias equivalentes na classificacio
de Newstrom ez al. para aprofundarmos e discutirmos
as implicagoes que cada tipo de floragao tem nos

processos de polinizagao.

A primeira das categorias foi chamada de steady
state e corresponde a floragoes por longos periodos,
mas com a abertura de poucas flores por dia. Esse
tipo de floragdo, segundo Newstrom ez al., poderia
ser do tipo continuo, subanual, ou anual, com du-
racao intermedidria ou estendida. Gentry associou
esse tipo de floragao a abelhas com comportamento
em linhas de captura ou trap-/ines, no qual sao esta-
belecidas rotas de visitagao a individuos ou grupos
especificos de plantas espacialmente esparsas as quais
sdo garantidas visitas constantes ao longo do periodo
de floragio. Esse tipo de polinizagio pode ser ainda
mais eficiente se um mesmo individuo fizer parte
da rota de vérios polinizadores, dispersando de for-
ma mais eficiente seu pélen, assim como recebendo
distintas cargas polinicas. Isso pode ser observado
em vérios géneros de bromélias (Bromeliaceae), mas
também em familias como Acanthaceae, Costaceae,
Heliconiaceae, Gesneriaceae, entre outras. Morcegos
(Sazima & Sazima 1978; Sazima et al. 1989; 1999)
e beija-flores do grupo Phaetornithinae (Stiles 1975;
Canela & Sazima 2003b) também apresentam esse
padrao de forrageamento de trap-lining e podem
estar relacionados a esse tipo de floragao. Observa-se,

desta forma, que hd um reflexo direto desse padrao de

floragdo no fluxo génico via graos de pdlen dentro de
uma populagio. Uma baixa intensidade de floracio
incentiva o movimento dos polinizadores, uma vez
que necessitam de vdrias plantas para satisfazerem

seus requerimentos energéticos.

Gentry classificou a floragdo de alta intensidade
em dois tipos. A primeira corresponde as plantas com
produgao de flores ao longo de algumas semanas e
foi chamado de cornucépia, do latim, cornu copiae,
o qual representa o corno mitolégico do qual emer-
gem alimentos inesgotdveis. A cornucépia é uma
estratégia de floracao que permite a polinizagao por
diversos grupos de organismos com diferentes es-
tratégias de forrageamento, combinando trap-liners
com espécies territoriais, polinizadores especialistas
e generalistas. A floracio do tipo cornucépia é pre-
dominante em 4rvores tropicais polinizadas por uma
grande diversidade de polinizadores. Um caso que
exemplifica a diversidade de polinizadores que pode
ocorrer nesse tipo de floragio ¢ o de Inga sessilis (Vell.)
Mart. (Fabaceae), na Mata Atlantica, espécie visitada
intensamente por uma grande diversidade de polini-
zadores tanto diurnos quanto noturnos (Amorim ez
al. 2013). Entretanto, esse tipo de floragao também
estd presente em espécies com mecanismos de poli-
nizagao mais especializados, como, por exemplo, a
sumauma (Ceiba pentandra (L.) Gaertn., Malvaceae)
e sua polinizagio por morcegos (Gribel ez al. 1999;
Rojas-Sandoval ez a/. 2008). Outros exemplos incluem
algumas espécies de ipé-do-cerrado (7abebuia spp.,
Bignoniaceae), nas quais cada espécie floresce por
aproximadamente um més ao ano de forma altamente

sincronica (Barros 2001).

O segundo tipo de floragao corresponde ao pa-
drao de plantas florescendo de forma explosiva, mas
por poucos dias, sendo esse tipo de floragao chamado
de big-bang. A floracao do tipo big-bang seria uma

estratégia que atrai polinizadores oportunistas que
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respondem a intensos sinais florais, como vdrias es-
pécies de abelhas. Algumas espécies de Tabebuia
apresentam floragdo do tipo big-bang (Gentry 1974),
mas este tipo de floragdo tem sido raramente reporta-
do (Mori & Pipoly 1984). Tanto cornucépia quanto
big-bang correspondem, na maioria dos casos, com
a classificacio de floracao breve ou intermedidria
(Newstrom et al. 1994a), anuais na maioria dos casos

— podendo haver casos de supra-anuais.

Em espécies de drvores da familia Myristicaceae,
como as do género Virola, as inflorescéncias apre-
sentam uma abertura gradual das flores. Desta for-
ma, poucas flores sao abertas a cada vez em todas
as inflorescéncias, garantindo a presenga do recurso
ao longo do tempo, mas o grande nimero de inflo-
rescéncias faz que a floragao possa chegar a ser de
grande intensidade. Por exemplo, Virola gardneri
(A. DC.) Warb. e V. bicuhyba, ambas endémicas da
Mata Atlantica, apresentam a mesma morfologia
floral e estrutural das inflorescéncias, mas a floracao
de V. gardneri é muito intensa e distribuida ao longo
de dois meses no ano, enquanto V. bicuhyba floresce
por vdrios meses de forma menos intensa, sendo uma
estratégia intermedidria entre cornucdpia e steady-state
(Ferndndez Otdrola ez al. 2013).

Por fim, Gentry denominou um pequeno grupo
de espécies de multiple bang, produzindo flores abun-
dantes em picos recorrentes de poucos dias ao longo
do ano, o que corresponderia ao padrio subanual da
classificagao de Newstrom ez /. Esse tipo de floragao
deve estar relacionado a polinizagio por engano e
os picos muito curtos e altamente sincronicos en-
tre os individuos podem possibilitar a polinizagao,
evitando, porém, o aprendizado dos polinizadores e
garantindo, dessa forma, o engano. Esse argumento
pode ser aplicado também para explicar a polinizagao

por engano em alguns sistemas monoicos ou dioicos.

Coleta e analises de dados
fenoldgicos

A descrigao de processos fenoldgicos corresponde
a um ponto muito importante da histéria natural
das espécies e pode representar estudos complexos
com implicag¢oes ecoldgicas e ecossistémicas im-
portantes. Ao registrar eventos de floracao, andlises
quantitativas sao necessdrias, seja para descrever
a intensidade do fendmeno reprodutivo ou para
inferir parAmetros populacionais ou de comunida-
des. Um bom tamanho amostral é importante para
observar a variabilidade dos processos e identificar
os padroées peridédicos. A defini¢ao do tamanho
amostral depende do tamanho da planta, da sua
forma de vida e da sua densidade populacional.
De acordo com os objetivos do estudo, a natureza
modular das plantas também deve ser considera-
da ao se diferenciar individuos (genetas) de seus
possiveis clones (rametas), ou mesmo ao amostrar
individuos arbéreos, pois partes diferentes da copa
podem apresentar autorregulagio e independéncia

de eventos fenolégicos (Ollerton & Dafni 2005).

O sistema sexual deve também ser considera-
do e os individuos, classificados de acordo com o
sistema que apresentam. Populagdes formadas por
individuos que apresentem exclusivamente flores
perfeitas ou hermafroditas comp6em a amostragem
com apenas uma categoria de individuos por nao
haver polimorfismo sexual. Espécies morfolégica ou
funcionalmente dioicas (Mayer & Charlesworth 1991;
Sage et al. 2005), ginomonoicas, andromonoicas ou
nas quais haja algum tipo de hercogamia reciproca
(como a heterostilia, a enantiostilia ou a flexistilia,
esta na qual hd morfotipos florais com diferencas
na orientagao e no padrio de crescimento do estile-
te; Barrett 2002) apresentam outras categorias para

serem amostradas, por haver polimorfismo sexual.
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Nesses casos, uma amostragem estratificada, ou seja,
considerando a propor¢ao das diferentes categorias
dentro da populagdo, pode ser mais representativa
do que ocorre no ambiente. Para isso, um estudo
detalhado da flor de cada individuo amostrado ¢
importante, assim como possiveis observagoes so-
bre o sistema reprodutivo e mesmo a produgao de
frutos e sementes. Informagées sobre individuos que
frutificam sempre e outros que nunca produzem
frutos podem ser dicas importantes sobre o sistema
sexual da espécie. Por exemplo, uma espécie pode ser
morfologicamente classificada como hermafrodita,
porém o estudo da sua fenologia reprodutiva pode
mostrar individuos que nunca produzem frutos, o
que indica um sistema sexual funcionalmente dioico
(Rocca & Sazima 2006).

A frequéncia da coleta de dados estd direta-
mente relacionada ao tipo de pergunta fenolégica.
A amostragem pode ser feita em intervalos de horas
ao envolver flores individuais, ou semanal, mensal,
ao envolver populacoes ou comunidades, de modo
que deve minimizar a perda de informagoes impor-
tantes sobre variacio (Ollerton & Dafni 2005). Para
possibilitar a repeticao da amostragem ao longo do
tempo, ¢ importante que o acesso aos locais e indi-
viduos seja assegurado e minimizado o tempo para

a coleta desses dados.

Os dados fenolégicos de floracao mais impor-
tantes sio o momento da flora¢do (inicio, duragio e
término), a sequéncia, a intensidade e a frequéncia,
podendo haver uma inter-relagio entre eles e o nivel
de organizagio, desde intrafloral a comunidades ou
filogenético (Ollerton & Dafni 2005). Os registros
podem ser de ocorréncia de flores (presenga ou ausén-

cia) ou do niimero de flores observadas, que pode ser

contado diretamente ou a partir de determinada parte
da copa e extrapolado para o restante do individuo.
Outra opgio é o uso de métodos semiquantitativos
que consideram a percentagem da copa que apresenta
flores, como, por exemplo, o método de Fournier
(1974) ou de Fernandez Otdrola et al. (2013).

As andlises mais frequentes dos dados fenol-
gicos envolvem comparacoes de datas precisas dos
eventos ou sua média, duragdo e sobreposi¢ao de
fenofases. Sua relagao com fatores geograficos, como
altitude, latitude ou gradientes ecoldgicos, ou com
varidveis ambientais, como temperatura, pluviosida-
de ou duragao do dia também sio frequentemente
analisadas. Como a varia¢io ambiental pode ter
efeito com certo retardo sobre a fenologia, a anélise
da relacio desses fatores pode utilizar valores tam-
bém com defasagem de algumas semanas, porém
esse tempo de defasagem ¢é um fator de dificil de-
terminagio. Correlagoes entre dados fenoldgicos e
numero de visitantes florais e polinizadores também

sao pertinentes (Gava 2012).

Representagoes gréificas e andlises utilizando
estatistica circular sao possiveis (p. ex., Batalha &
Martins 2004), sendo que este método usa uma es-
cala de tempo com intervalos iguais, nao havendo
um ponto inicial ou zero verdadeiro (Sfair 20006;
Morellato ez al. 2010; Zar 2010; veja também o tu-
torial de J. C. Sfair?). Vdrios pardmetros possiveis de
serem amostrados, métodos para a avaliagio desses
pardmetros e alguns protocolos de campo estao dis-
poniveis (Ollerton & Dafni 2005) e o uso combinado
desses parAmetros claramente apresenta informagoes
complementares (p. ex., indices de atividade e de

intensidade, como em Bencke & Morellato 2002).

! Contato: juliacaram@gmail.com; http://www.academia.edu/2897858/Tutorial_para_se_trabalhar_com_estatistica_circular_

em_ecologia.
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Conclusoes

Como a floracio ¢é distribuida no tempo, é um pro-
cesso que pode ser estudado em distintos niveis,
desde dentro do individuo até biomas completos, o
que tem grande relevincia ecoldgica. A fenologia,
em sua fenofase de floracao, é muito mais do que
presenca e auséncia de flores, sendo um processo do
ciclo de vida das plantas que estd sob fortes pressoes
seletivas e que estd diretamente relacionado com o
valor adaptativo dos individuos. A amostragem da
variacio entre os individuos dentro das populagoes
deve ser considerada no desenho dos estudos feno-
l6gicos, podendo oferecer muita informagio sobre
a estratégia reprodutiva das espécies. Isto abre todo
um leque de possibilidades de andlises quase nunca
consideradas nos estudos fenoldgicos convencionais.
O sistema sexual tem uma grande importincia na
forma em que o processo de floracio varia entre as
espécies e estd diretamente relacionado com o pro-
cesso de polinizagio dentro da populagio ou entre
populagoes. Ainda, a fenofase da flora¢io tem grandes
implicag¢oes na ecologia das espécies e afeta direta-
mente a frutificagdo posterior, como os frutos serao
disponibilizados, o que tem relagdo com a dispersao
das sementes. S6 o entendimento da relagio entre a
distribui¢do da flora¢ao no tempo e o processo de
polinizacdo permite o entendimento desta fase da
estratégia reprodutiva das plantas — compreensao essa
cada vez mais urgente em um cendrio de mudancas
climdticas globais, afetando os componentes abidticos

e bi6ticos do ambiente dessas plantas.
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