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RESUMO  

Indivíduos coespecíficos utilizam de forma diferente os recursos do nicho disponíveis às suas 

populações, e essas variações intraespecíficas (inter e intrapopulacionais) influenciam muitos 

processos ecológicos, principalmente as interações planta-animal. Em plantas com 

polinização biótica, a floração (época e intensidade) é uma importante adaptação aos períodos 

de maior abundância dos vetores de pólen, e está relacionada à atratividade aos polinizadores. 

A relação evolutiva entre polinizadores e caracteres florais das espécies e, ocorrência das 

“Síndromes de polinização” vem sendo historicamente testada, e geralmente, é confirmada a 

existência de uma relação direta entre um conjunto de caracteres florais e os polinizadores 

principais das espécies. Neste contexto, utilizando como modelo de estudo Trembleya 

laniflora Cong., uma espécie de Melastomataceae endêmica dos campos rupestres da porção 

sul da Cadeia do Espinhaço, Minas Gerais (Brasil), com populações naturalmente isoladas em 

afloramentos rochosos, e que apresenta características florais (flores grandes e brancas) que 

diferem do padrão observado para a família, tivemos como objetivo deste trabalho: (i) 

entender a importância ecológica e evolutiva dos distintos caracteres florais de Trembleya 

laniflora para a sua polinização e sucesso reprodutivo; (ii) avaliar a ocorrência de variação 

intraespecífica interpopulacional na ecologia reprodutiva da espécie, testando os fatores 

bióticos e abióticos que determinam tais diferenças e sua relevância para o sucesso 

reprodutivo populacional; e (iii) avaliar a variação intraespecífica interpopulacional na 

fenologia de floração e nas interações planta-polinizador, acessando como a especialização no 

nível individual e populacional afetam o sucesso reprodutivo. Para isso, observamos a 

fenologia reprodutiva (floração e frutificação), biologia floral, visitantes florais e 

polinizadores, e testamos o sistema reprodutivo da espécie; observamos e testamos as 

variações da fenologia reprodutiva, biologia floral e ecologia da polinização entre três 

populações localizadas em áreas de distintas altitudes da Serra do Cipó, MG (Cedro, 1101m; 

Pedra do Elefante, 1255m; Quadrante 16, 1303m), avaliando quais fatores bióticos e/ou 

abióticos melhor explicam o sucesso reprodutivo populacional; e avaliamos os efeitos da 

generalização/especialização no uso dos recursos dos nichos fenológico (tempo) e de 

polinização (interações indivíduo de planta-espécie de polinizador) para o sucesso reprodutivo 

individual e populacional. Características florais e de biologia reprodutiva (antese noturna) de 

T. laniflora foram associadas a um sistema de polinização especializado mediado por abelhas 

grandes, vibradoras, com comportamento de forrageio crepuscular. Populações espacialmente 

isoladas e sob distintas condições microclimáticas diferiram em sua biologia reprodutiva 

(inícios e picos fenológicos, hora da antese, longevidade floral, e frequência de visitas 

legítimas) e sucesso reprodutivo. Fatores abióticos, principalmente a temperatura, 

determinaram as diferenças nas datas fenológicas entre as populações, enquanto que fatores 

bióticos, relacionados às interações planta-polinizador, influenciaram na produção de frutos 

maduros e no sucesso reprodutivo. Finalmente, populações compostas por indivíduos mais 

generalistas em suas interações com polinizadores e sincrônicos em sua atividade de floração 

(época, duração e intensidade) apresentaram maior sucesso reprodutivo. No nível individual, 

plantas mais centrais e generalistas em suas interações com os polinizadores também 

apresentaram maior sucesso. Portanto, a generalização e baixo grau de especialização no uso 

dos recursos, tempo de floração e polinizadores, pelos indivíduos de Trembleya exerce um 



papel fundamental para a conservação das interações planta-polinizador e, positivamente, 

afetam o sucesso reprodutivo desta espécie altamente especializada para seu sistema de 

polinização. 

  



ABSTRACT 

Conspecific individuals vary in their use of available resources within the population, and 

intraspecific variations (inter and intrapopulation) in species traits play a fundamental role in 

many ecological processes, primarily the plant-animal interactions. The flowering activity 

(time and intensity) is an important adaptation to the periods of larger abundance of pollen 

vectors, enhancing the plant attractiveness to pollinators. The evolutionary relationship 

between pollinators and floral traits and the occurrence of "Pollination Syndromes" has been 

historically tested, and the existence of a direct relationship between a set of floral traits and 

the main pollinators has been generally confirmed. In this context, using as study model 

Trembleya laniflora Cong. (Melastomataceae), an endemic species, naturally isolated on rock 

outcrops from the rupestrian grasslands of South Espinhaço Range, Minas Gerais (Brazil), 

presenting floral characteristics (large and white flowers) that differ from the pattern observed 

for the family, we aimed: (i) to investigate the ecological and evolutionary importance of the 

distinct floral traits of Trembleya laniflora for its pollination and reproductive success; (ii) to 

observe and evaluate the occurrence of interpopulational intraspecific variation in the 

reproductive ecology of the species, testing the biotic and abiotic drivers for their 

reproductive success; and (iii) to evaluate intrapopulational intraspecific variation in 

flowering phenology and plant-pollinator interactions, accessing as specialization at 

individual and population levels are related to reproductive success. For this, (i) we observed 

the reproductive phenology (flowering and fruiting), floral biology, flower visitors and 

pollination, and test the reproductive system of the species; (ii) we tested for differences in the 

reproductive phenology, floral biology and pollination ecology among three populations 

located at different altitudes of Serra do Cipó, MG (Cedro, 1101m; Pedra do Elefante, 

1255m; Quadrante 16, 1303m), and tested  which biotic and abiotic factors explain the 

reproductive success of the populations; and (iii) we evaluated the effects of generalization or 

specialization in the use of temporal (flowering phenology) and pollination (individual 

pollinator-plant interactions) resources for individual and population reproductive success. 

Floral traits and reproductive biology (nocturnal anthesis) of T. laniflora were associated to a 

specialized pollination system mediated by large bees with crepuscular foraging behavior. 

The spatially isolated populations were under different microclimatic conditions, and differed 

in their reproductive biology (onset and peaks of flowering and fruiting, floral biology 

(anthesis, longevity, and frequency of legitimate visits) and therefore, reproductive success. 

Abiotic factors, mainly temperature, drove the observed differences in phenological dates, 

while biotic factors related to plant-pollinator interactions directly influenced the production 

of mature fruits and differences on populations reproductive success. Finally, populations 

composed of more generalist individuals in their interactions with pollinators and more 

synchronic in their flowering activity (season, duration and intensity) showed greater 

reproductive success. At the individual level, more central and generalist plants in their 

interactions with the main pollinators were also more successful. Therefore, generalization 

and low specialization in the resources use, flowering time and pollinators played a key role 

in the conservation of plant-pollinator interactions of Trembleya, positively affecting the 

reproductive success of this species presenting a highly specialized pollination system. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

Indivíduos coespecíficos utilizam de forma diferente os recursos a eles disponíveis no 

ambiente (eg. presas, nutrientes do solo, substrato, plantas hospedeiras), e essas variações 

intraespecíficas nos caracteres das espécies têm função fundamental em muitos processos 

ecológicos e evolutivos (Bolnick et al., 2003, Araújo et al., 2010, 2011; Bolnick et al., 2011; 

Dall et al., 2012; Wolf & Weissing, 2012; Zywiec et al., 2012; Tur et al., 2014). Estudos 

recentes têm atentado para a grande importância das variações intraespecíficas em caracteres 

das espécies na estruturação, estabilidade e funcionalidade das populações e comunidades de 

plantas (Jung et al., 2010; Violle et al., 2012; Siefert et al., 2015; Kuppler et al., 2016). Não é 

segredo que plantas são organismos altamente variáveis e que mudanças nos aspectos 

reprodutivos das espécies, como em sua fenologia de floração e frutificação (época, duração, 

sincronia e intensidade), são ecologicamente relevantes, tanto para as plantas, como para os 

animais com os quais elas interagem (Augspurger, 1981; Ollerton & Lack, 1992; Elzinga et 

al., 2007; Herrera, 1995a, 2009). 

Padrões fenológicos de floração podem diferir entre indivíduos de uma mesma espécie 

(Herrera, 1988, 1992; Newstron et al., 1994; Sakai et al., 2005) e a fenologia vegetal é 

determinada por pressões seletivas de fatores bióticos (e.g. competição por polinizadores, 

dispersores e herbívoros), abióticos (temperatura, disponibilidade de água, luz e componentes 

minerais do solo), fisiológicos e filogenéticos (Wright & Van Shaik, 1994; Morellato et al., 

2000; Borchert, 2002; Sakai, 2001; Elzinga et al., 2007; Staggmeier et al., 2010; Brito et al,. 

2017). Respostas de floração e frutificação são influenciadas por fatores ambientais que, 

seguramente, sinalizam as estações climáticas e as condições mais favoráveis à reprodução 

das espécies (Rathcke & Lacey, 1985; Wright & Van Shaik, 1994; Morellato et al., 2000; 

Elzinga et al., 2007). Dessa maneira, o tempo (época e duração) de floração representa uma 

importante adaptação das plantas dependentes de animais para polinização, aos períodos de 

maior abundância do vetor de pólen; consequentemente, as interações planta-polinizador 

exercem forte pressão seletiva na fenologia reprodutiva destas espécies (Waser, 1983; 

Rathcke & Lacey, 1985; Van Schaik et al., 1993; Brito et al., 2017). 

Adicionalmente, devido a um aumento potencial da atratividade das plantas para as espécies 

de polinizadores e, portanto, forte influência na efetividade das interações, variações 
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intraespecíficas em caracteres florais (como no horário de antese e longevidade floral) e nas 

respostas de floração (época, duração, sincronia e intensidade) podem determinar o sucesso 

reprodutivo de populações naturais de plantas, principalmente em espécies dependentes de 

vetores bióticos de pólen (Augspurger, 1981; Rathck, 1983; Rathcke & Lacey, 1985; Maroho, 

2002; Dupont et al., 2014). A relação entre indivíduos de plantas e espécies de polinizadores 

pode ser descrita através de redes ecológicas (Fortuna et al., 2008) e o padrão de 

compartilhamento de polinizadores entre os indivíduos da rede representar o padrão de 

transferência de pólen, fecundação e fluxo gênico entre plantas (McDoanld, 2007; Gómez et 

al., 2011). O posicionamento dos indivíduos dentro das redes pode, desta maneira, estar 

relacionado a seu sucesso reprodutivo (Gómez and Perfeccti, 2012). Devido às interações 

planta-polinizador serem mediadas por características das espécies (eg. Stang et al., 2006; 

Dupont et al., 2011; Zywiec et al., 2012) e, ainda, por indivíduos serem os verdadeiros atores 

nas interações ecológicas (Tur et al., 2014), variações em caracteres florais no nível individual 

podem afetar a estrutura das redes planta-polinizador, interferindo assim na aptidão 

reprodutiva das populações vegetais (Gómez & Perfeccti, 2012; Kuppler et al., 2016). Desta 

maneira, para melhor compreendermos os fatores responsáveis pela estrutura, estabilidade e 

funcionalidade das populações e comunidades naturais, é fundamental entendermos também 

os efeitos da variação intraespecífica (intra e interpopulacional) de caracteres das plantas 

(morfológicos, fisiológicos e fenológicos) para as interações ecológicas das espécies (Bolnick 

et al., 2003; Gómez & Perfeccti, 2012; Kuppler et al., 2016). 

A relação evolutiva entre polinizadores e caracteres florais das espécies é tópico 

historicamente discutido na biologia vegetal (Darwin, 1862; Faegri & Van der Pijl, 1979; 

Fenster et al., 2004; Ollerton et al., 2009; Rosas-Guerrero et al., 2014; Queiroz et al., 2015). A 

ocorrência das chamadas “síndromes de polinização” vem sendo testada, e a ideia da 

existência de uma relação direta entre, um conjunto de caracteres florais (como coloração, 

formato, tamanho, tempo e duração da antese, e tipo de recurso oferecido aos polinizadores) e 

o principal agente de polinização das espécies, tem sido geralmente confirmada (Faegri & 

Van der Pijl, 1979; Rosas-Guerrero et al., 2014; mas ver Ollerton et al., 2009). Os estudos 

sugerem que espécies de plantas são adaptadas a um grupo funcional de polinizadores que, 

por sua vez, exerce uma forte pressão seletiva nos caracteres florais (Fenster et al., 2004, 

Rosas-Guerrero et al., 2014).  
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Neste contexto, eventos de polinização mediados por abelhas (melitofilia) ocorrem, em geral, 

durante o dia, em espécies de plantas que também apresentam antese diurna (Faegri & Van 

der Pijl, 1979; Ollerton et al., 2009; Rosas-Guerrero et al., 2014). Entretanto, algumas 

espécies das famílias Apidae, Andrenidae, Halictidae e Colletidae forrageiam a procura dos 

recursos florais, principalmente pólen, em períodos do dia de pouca luminosidade, durante o 

amanhecer, o entardecer e, mais raramente, à noite (Janzen, 1968; Wolda & Roubik, 1986; 

Wcislo et al., 2004). Embora vários grupos de abelhas tenham desenvolvido este 

comportamento de forrageio noturno ou crepuscular, estudos de suas interações ecológicas, 

que avaliem a ocorrência de adaptações específicas das espécies vegetais à polinização pelas 

abelhas crepusculares, bem como a eficiência destas, como vetores de pólen, são ainda 

escassos e precisam, portanto, ser explorados (Hopkins et al., 2000; Somanathan & Borges, 

2001; Wcislo et al., 2004; Franco & Gimenes, 2011; Cordeiro et al., 2017). 

Em Melastomataceae, uma das famílias mais dominantes e diversas nos trópicos (Clausing & 

Renner, 2001; Goldenberg et al., 2012), a presença de flores de pólen (flores que oferecem 

apenas pólen como recurso para os polinizadores), heterostemia (ocorrência de diferentes 

estames na mesma flor) e deiscência poricida das anteras (antera tubular com poros apicais) 

são caracteres florais frequentes, sendo a deiscência uma característica diagnóstica da família 

e relacionada a um tipo especial de polinização, buzz pollination ou polinização por vibração, 

realizada exclusivamente por abelhas (Buchmann, 1983; Renner, 1989). Melastomataceae 

compõe uma das famílias mais ricas em espécies em áreas de campos rupestres, um rico 

complexo vegetacional composto por um mosaico de campos, associados a afloramentos de 

rocha, que ocorre predominantemente acima de 900m e até 2100 metros de altitude (Alves & 

Kolbek 2010; Silveira et al., 2016). Neste ambiente altamente rico em espécies (Silveira et al., 

2016), Melastomataceae é representada principalmente por gêneros endêmicos como 

Cambessedesia, Chaetostoma e Lavoisiera (Giulietti et al., 1987; Alves & Kolbek, 2010).  

Trembleya laniflora Cong. (Microlicieae) é uma espécie de Melastomataceae endêmica dos 

campos rupestres da porção sul da Cadeia do Espinhaço, no Estado de Minas Gerais (Sudeste 

do Brasil), apresentando uma distribuição restrita aos afloramentos de rocha (Martins, 1997). 

A espécie apresenta características florais que são raras na família, exibindo flores grandes e 

brancas, que destoam do padrão de coloração vibrante (frequentemente púrpura) observado 



 

16 

 

para a Tribo (Renner, 1989, Martins, 1997). Dessa maneira, considerando (i) as distintas 

características florais de T. laniflora e sua distribuição restrita aos afloramentos de rochas, (ii) 

as evidências da ocorrência das “síndromes de polinização” e, portanto, da existência de uma 

relação direta entre os caracteres florais das espécies e seus polinizadores efetivos principais, 

e ainda (iii) a importância de se avaliar os efeitos da variação intraespecífica (inter e 

intrapopulacional) em caracteres vegetais para as interações planta-polinizador e o sucesso 

reprodutivo de populações naturais de plantas, nós objetivamos neste trabalho:  

1. Entender a importância ecológica e evolutiva dos distintos caracteres florais de 

Trembleya laniflora para sua polinização e sucesso reprodutivo nos afloramentos 

rochosos dos campos rupestres de Minas Gerais (Capítulo 1); 

2. Avaliar a ocorrência de variações intraespecíficas na biologia floral, fenologia 

reprodutiva e polinização da espécie, testando para os fatores bióticos e abióticos que 

direcionam tais diferenças, e determinando a relevância destas variações para o 

sucesso reprodutivo de populações isoladas de T. laniflora (Capítulo 2); 

3. Avaliar a variação intraespecífica na fenologia de floração e nas interações planta-

polinizador em populações de T. laniflora, acessando como a especialização no nível 

individual e populacional se relacionam com o sucesso reprodutivo da espécie 

(Capítulo 3). 

Nós pretendemos responder especificamente às seguintes questões: 

1. As características florais (tamanho, coloração e tempo de abertura) de Trembleya 

laniflora indicam um comportamento de forrageio diferencial de seus polinizadores 

preditos (flores de pólen com polinização por vibração diurna realizada abelhas)? 

(Capítulo 1); 

2. As características florais são consistentes com a hipótese da “síndrome de 

polinização” por melitofilia (senso Faegri and Van der Pijl, 1979)? (Capítulo 1); 

3. T. laniflora é dependente dos polinizadores para reprodução e frutificação? (Capítulo 

1); 

4. Populações de T. laniflora localizadas em diferentes altitudes da Serra do Cipó, Minas 

Gerais, variam em sua fenologia (época, duração, sincronia), biologia floral (horário 

de antese e longevidade floral), e polinização (frequência de visitas e composição dos 
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polinizadores e outros visitantes florais), diferindo em seu sucesso reprodutivo? 

(Capítulo 2); 

5. Quais fatores (bióticos e/ou abióticos) dirigem as variações intraespecíficas no sucesso 

reprodutivo das populações de T. laniflora naturalmente isoladas nos afloramentos de 

rochas? (Capítulo 2); 

6. Indivíduos da espécie não especialistas em sua fenologia de floração (intensidade, 

duração e sincronia) e mais centrais nas redes de interação com as espécies de 

polinizadores, apresentam um maior sucesso reprodutivo, em comparação a indivíduos 

especialistas? (Capítulo 3). 
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CONCLUSÃO GERAL 

Nesta tese nós apresentamos dados inéditos de biologia reprodutiva (fenologia, biologia 

floral, sistema reprodutivo e polinização) de Trembleya laniflora, uma espécie arbustiva 

endêmica de Melastomataceae, que apresenta características florais (flores de pólen, 

grandes e brancas) que destoam do padrão de flores vistosas, geralmente púrpuras, 

encontrado para a família, e uma distribuição restrita a afloramentos rochosos dos 

campos rupestres da porção sul da Cadeia do Espinhaço (Minas Gerais, Brasil). A 

espécie apresenta, portando, populações naturalmente isoladas no espaço. Nós 

demonstramos a importância das interações planta-polinizador para a polinização e 

sucesso reprodutivo de T. laniflora e descrevemos a importante relação existentente 

entre os distintos caracteres florais da espécie e o comportamento de forrageio de seus 

polinizadores principais, abelhas grandes com comportamento crepuscular. Nós 

observamos diferenças intraespecíficas no sucesso reprodutivo de três populações da 

espécie e destacamos o relevante papel das interações de polinização e da temperatura 

no direcionamento dessas divergências. Demonstramos também a importância de 

indivíduos generalistas no uso do tempo e polinizadores para o sucesso reprodutivo da 

espécie. 

Trembleya laniflora apresenta um sistema de polinização por vibração (buzz 

pollination) altamente especializado, mediado por abelhas grandes com comportamento 

de forrageio crepuscular dos gêneros Xylocopa, Bombus, Centris e Ptiloglossa. Os 

caracteres florais distintos da espécie e sua biologia reprodutiva (antese noturna, 

autoincompatibilidade e grande produção de flores) foram relacionados à polinização 

pelas abelhas crepusculares, seus polinizadores principais e mais efetivos. Portanto, 

nossos resultados corroboram com a hipótese de ocorrência das “síndromes de 

polinização” e a existência de uma relação direta entre um conjunto de caracteres florais 

e o principal vetor de pólen (Faegri and Van der Pijl, 1979; Ollerton et al., 2009; Rosas-

Guerrero et al., 2014). Adicionalmente, somente após os testes de germinação foi 

possível confirmar a autoincompatibilidade em Trembleya, sendo esta característica 

considerada como um mecanismo para evitar endogamia e favorecer a reprodução 

cruzada nesta espécie naturalmente isolada. Desta maneira, alertamos para a 

importância da realização de estudos integrativos que combinem observações de 

biologia floral, fenologia, sistemas reprodutivos, germinação e polinização, para o 

melhor conhecimento dos processos ecológicos e evolutivos que dirigem a ocorrência 
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das plantas nos ecossistemas naturais, e para o maior entendimento da biologia 

reprodutiva das espécies nativas, possibilitando ações mais efetivas para a conservação 

das espécies e de suas interações ecológicas.  

Populações de T. laniflora, encontradas em áreas de diferentes altitudes e condições 

microambientais de temperatura, luminosidade e umidade relativa, da Serra do Cipó, 

diferiram em suas respostas a fatores seletivos bióticos e abióticos que, direta ou 

indiretamente, afetaram o sucesso reprodutivo dos indivíduos da espécie. As interações 

com os polinizadores atuaram como a principal pressão seletiva da fenologia de floração 

e biologia floral, determinando diferenças interpopulacionais na exibição das flores 

(sincronia, duração, produção, horário da antese e longevidade floral) que foram 

relacionadas a uma maior atratividade das plantas para as abelhas, os exclusivos vetores 

de pólen da espécie. Portanto, as interações planta-polinizador afetaram diretamente o 

sucesso reprodutivo de populações de T. laniflora. Adicionalmente, fatores abióticos, 

principalmente temperatura, foram relacionados a diferenças temporais na oferta dos 

recursos florais e dos frutos de populações de Trembleya, tendo influenciado as datas de 

início e pico das fenofases reprodutivas. Dessa maneira, confirmamos que fatores 

abióticos e bióticos, principalmente das interações planta-polinizador, atuam juntos 

como fortes pressões seletivas da biologia reprodutiva de T. laniflora, direcionando as 

variações intraespecíficas interpopulacionais nos padrões de floração e frutificação, e 

afetando o sucesso reprodutivo das populações, que estão espacialmente isoladas nos 

afloramentos de rocha dos campos rupestres do sudeste do Brasil. 

Finalmente, analisando nos níveis individual e populacional as interações planta-

polinizador e as atividades de floração de Trembleya, nós discutimos que, mesmo em 

sistemas altamente especializados de polinização, a generalização no uso dos recursos, 

tempo de floração e polinizadores, exerce papel fundamental para a conservação das 

interações planta-polinizador e, positivamente, afetam o sucesso reprodutivo das 

plantas. Nós observamos que indivíduos mais centrais e generalistas nas redes de 

interação planta-polinizador apresentaram maior sucesso reprodutivo quando 

comparados àqueles mais especialistas, e ainda, que populações compostas de 

indivíduos mais sincrônicos em suas respostas de floração e mais generalistas em suas 

interações com os polinizadores também apresentaram maior aptidão. Nós ainda 

apresentamos uma função para calcular os índices de especialização individual (PSi e 

IS, senso Bolnick et al., 2002) no uso dos recursos do nicho fenológico, e gerar modelos 
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nulos para testes de significância de IS, mantendo o formato das curvas fenológicas e 

considerando a autocorrelação temporal dos dados de fenologia. Dessa maneira, nós 

propomos uma maneira para testar o grau de especialização no uso do tempo fenológico 

e a sobreposição do nicho temporal de floração/frutificação entre indivíduos e 

populações.  

Considerando a constante degradação, exploração e fragilidade dos campos rupestres 

(Silveira et al., 2016), a ocorrência restrita e endêmica de T. laniflora nos afloramentos 

rochosos, bem como, o futuro cenário de aquecimento global e sua influência no 

comportamento fenológico e nas interações planta-polinizador de populações e 

comunidades vegetais (Petanidou et al., 2014; Morellato et al., 2016), nossos resultados 

salientam ainda a importância da preservação e manutenção de extensas áreas de 

vegetação nativa, e, principalmente, dos campos rupestres, que permitam a conservação 

de populações espacialmente isoladas, e compostas por indivíduos que respondem 

diferentemente às pressões seletivas abióticas e bióticas em sua capacidade reprodutiva. 
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