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RESUMO

A redugdo do sucesso reprodutivo das plantas decorrente da deposi¢do no estigma de pélen insuficiente
ou de polen inapropriado, denominada de limitagdo polinica (LP), ¢ um fenémeno disseminado entre as
angiospermas. Varias caracteristicas da historia de vida das plantas tém sido associadas a ocorréncia de
LP. Em outro sentido, modificacdes ecoldgicas no processo de polinizagdo, incluindo alteragdes e perda de
polinizadores biodticos, podem resultar em LP cronica, com possiveis conseqiiéncias em nivel de populagio e
comunidade. Neste estudo verificamos a ocorréncia e a intensidade da LP e sua associagdo com caracteristicas
de habito e sistema de incompatibilidade para 85 espécies ocorrentes no dominio da Mata Atlantica. Os dados
foram obtidos através de revisdo de literatura, a partir de estudos que mediram a taxa de frutificacdo apos
polinizacdes manuais e em condicdes naturais. Cerca de 58% das espécies nao apresentou LP, o que contrasta
com outros estudos de revisdo, nos quais a LP foi prevalente. Entre as espécies com LP, 20% apresentaram LP
extrema (indice de LP > 0,8). A afiliagdo em dada familia influenciou a ocorréncia de LP, com predominancia
de espécies com LP em Orchidaceae e Fabaceae e o oposto para Rubiaceae. A freqiiéncia e intensidade da LP
foram mais altas para espécies autoincompativeis, porém nao houve diferenca entre espécies arboreas e nao
arboreas. A explicacdo mais disseminada para LP mais baixa em espécies autocompativeis € que parte de seus
ovulos pode ser fertilizada por poélen da propria planta, tanto por mecanismos de autopoliniza¢ao espontanea
como por transferéncia feita por polinizadores com pouca mobilidade. A menor ocorréncia de LP nas espécies
de Mata Atlantica em relagao aos demais estudos de revisdo sugere que a composi¢do, abundancia e atividade
dos polinizadores, € conseqlientemente o processo de polinizacdo, estdo bem preservados nos remanescentes
desse ecossistema. Entretanto, o tema LP na Mata Atlantica é caracterizado mais por lacunas de informagao
basica que por resultados que possibilitem a identificagdo de padrdes claros. Do ponto de vista conservacionista,
sdo prioritarios neste tema estudos que fornegam medidas mais acuradas da ocorréncia e intensidade da LP,
identifiquem os fatores que conduzem a LP extrema e/ou cronica e avaliem os efeitos da LP em outras etapas
do ciclo de vida, como na demografia das populagdes de plantas.
Palavras-chave: Conservagao da biodiversidade; interagdes planta-animal; polinizagdo; sistema reprodutivo;
taxas de frutificagao.

ABSTRACT

OCURENCE OF POLLEN LIMITATION IN PLANTS OF ATLANTIC FOREST. The reduction in
reproductive success of plants due to deposition of insufficient or inappropriate pollen on the stigma, called
pollen limitation (LP), is a widespread phenomenon in angiosperms. Several features of the life history of
plants have been associated with the occurrence of LP. In another sense, ecological changes in the pollination
process, such as reducing or loosing of biotic pollinators, may result in chronic LP, with possible consequences
at the population and community levels. In this study, we verified the occurrence and intensity of LP and its
association with characteristics of habit and incompatibility system for 85 species occurring in the Atlantic
Forest. Data were obtained through literature review, from studies that measured fruit set after hand pollinations
and under natural conditions. About 58% of species did not present LP, which contrasts with other reviews, in
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which the LP was prevalent. Among the species with LP, 20% showed extreme LP (LP index > 0.8). Affiliation
to a given family influenced the occurrence of LP, with predominance of species with LP in Orchidaceae and
Fabaceae and the opposite for Rubiaceae. Both frequency and intensity of LP were higher for self-incompatible
species but there was no difference between trees and non- tress. The most widespread explanation for lower
LP in self-compatible species is that some of its ovules can be fertilized by self-pollen, either by mechanisms
of spontaneous self-pollination or by pollinators with low mobility. The lower occurrence of LP in Atlantic
Forest compared to other reviews suggests that pollinator composition, abundance and activity, and therefore,
the process of pollination are well preserved in the remnants of this ecosystem. However, the issue LP in the
Atlantic Forest is characterized by gaps of basic information more than by results that allow the identification
of consistent patterns. From the viewpoint of conservation, studies that provide more accurate measures of
occurrence and intensity of LP are priority, identifying factors that lead to extreme and/or chronic LP and
evaluating the effects of LP in other stages of life-cycle, such as the demography of plant populations.
Key-words: Biodiversity conservation; plant-animal interaction; pollination; reproductive system; fruit set.

RESUMEN

OCURRENCIA DE LIMITACION POLINICA EN PLANTAS DE MATAATLANTICA. La reduccién
del éxito reproductivo de las plantas, resultado de la deposicion en el estigma de polen insuficiente o de
polen inapropiado, denominada limitacion polinica (LP) es un fendémeno comtn en las angiospermas. Varias
caracteristicas de la historia de vida de las plantas han sido asociadas a la ocurrencia de LP. En otro sentido,
modificaciones ecoldgicas en el proceso de polinizacion, incluyendo alteraciones y pérdida de polinizadores
bidticos pueden resultar en LP cronica, con posibles consecuencias para las poblaciones y las comunidades.
En este estudio, verificamos la ocurrencia y la intensidad de LP y su asociacion con caracteristicas de habito y
sistema de incompatibilidad para 85 especies presentes en el dominio de la Mata Atlantica. Los datos fueron
obtenidos a través de revision de literatura, a partir de estudios que midieron la tasa de fructificacion después
de polinizaciones manuales y en condiciones naturales. Cerca de 58% de las especies no presentd LP, lo cual
contrasta con otros estudios de revision en los cuales la LP fue predominante. Entre las especies con LP,
20% presentaron LP extrema (indice de LP > 0,8). La pertenencia a cada familia influencio la ocurrencia
de LP, con predominancia de especies con LP en Orchidaceae y Fabaceae y lo contrario para Rubiaceae. La
frecuencia e intensidad de la LP fueron mas altas para especies autoincompatibles, sin embargo, no hubo
diferencias entre especies arboreas y no arbdreas. La explicacion mas frecuente para una LP mas baja en
especies autocompatibles es que parte de sus ovulos puede ser fertilizada por polen de la propia planta, tanto
por mecanismos de autopolinizacion espontanea como por transferencia hecha por polinizadores con poca
movilidad. La menor ocurrencia de LP en las especies de Mata Atlantica en relacion a los demas estudios
de revision sugiere que la composicion, abundancia y actividad de los polinizadores y, consecuentemente, el
proceso de polinizacion, estan bien preservados en los relictos de este ecosistema. Mientras tanto, el tema LP
en Mata Atlantica esta caracterizado mas por lagunas de informacion basica que por resultados que posibiliten
la identificacion de patrones claros. Desde el punto de vista de conservacion, en este tema son prioritarios
estudios que suministren medidas mas precisas de la ocurrencia e intensidad de la LP, que identifiquen los
factores que llevan a LP extrema y/o cronica y evalten los efectos de la LP en otras etapas del ciclo de vida,
como en la demografia de las poblaciones de plantas.
Palabras-clave: Conservacion de la biodiversidad; interacciones planta-animal; polinizacion; sistema
reproductivo; tasas de fructificacion.

INTRODUCAO disseminado entre as angiospermas; por exemplo,
em arvores tropicais com floragdo em massa, menos

O fato de apenas parte das flores de uma plantase  de 10% das flores desenvolvem frutos (Bawa 1974).
converter em frutos bem desenvolvidos com sementes ~ Tal fendmeno ¢ conhecido de longa data, sendo que
viaveis e intactas ¢ um fendmeno amplamente Phillips (1927) ja havia indicado a baixa fertilidade,
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polinizacao insuficiente e ataque por insetos e fungos,
como os principais causadores do aborto de flores.
Tanto a producdo como a manutengdo das flores
¢ custosa para as plantas, devido, por exemplo, a
produgdo de recursos florais, respiragao e transpiragao
floral (Schoen & Ashman 1995) e, por isso, se espera
que tal ‘excesso de flores’ expresse limitagdes no
sistema ou, alternativamente, reflita alguma vantagem
adaptativa.

Explicagdes para o aborto de flores podem ser
agrupadas, de modo geral, em trés tipos. No primeiro
grupo, a nado-conversdo da flor em fruto seria
determinada pela interrup¢do ou por limitagcdes ao
seu desenvolvimento, por exemplo, devido a falta
de recursos energéticos ou nutricionais; predagdo e
patdgenos; ou injurias causadas pelo vento, tormentas
ou geadas (Fernandez-Escobar et al. 2008, Inouye
2008, Cascante-Marin et al. 2009). Esses parecem
ser os casos mais frequentes e, também, constituem
mais intuitivas.

as explicagdes Em contraste,

um segundo tipo envolve explicagdes menos
parcimoniosas, que propdem que o excesso de flores
seria resultado de selecdao adaptativa para otimizar o
sucesso reprodutivo. Por exemplo, a produgdo de um
grande nimero de flores disponiveis simultaneamente
ampliaria a representagdo visual e, conseqiientemente,
a atragdo de polinizadores e a transferéncia de polen
(Willson & Schemske 1980) ou otimizaria a aptidao
masculina, expressa pela exportagdo de grados de
polen (Kudo & Harder 2005), pois a aptiddao feminina
(expressa pela fecundagdo dos oOvulos) requereria
menor numero de visitas de polinizadores para atingir
seu maximo (Bell 1985). Por Gltimo estdo os casos
em que o excesso de flores seria reflexo de falhas
no processo de reproducdo sexual, especificamente
devido a limitagdo polinica (LP), a qual pode ser
definida como a redu¢do do sucesso reprodutivo das
plantas decorrente da deposi¢ao no estigma de pdlen
insuficiente ou de poélen inapropriado (Larson &
Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005).
Assim, a LP tem sido apresentada como a principal
explicacdo para os casos de menor producdo de
frutos e sementes em condi¢des naturais em relagdo a
flores polinizadas manualmente (Bierzychudek 1981,
Stephenson 1981, Young & Young 1992).

Aidéiade LP surge em certa medida como oposi¢ao
ateoria da seleg¢ao sexual, a qual assume que o sucesso
reprodutivo feminino ¢ limitado pela disponibilidade

de recurso e ndo pela acessibilidade a cruzamentos
(deposi¢ao de polen) (Bateman 1948, Janzen 1977,
Wilson et al. 1994). Ainda, em parte se contrapde ao
modelo de Haig & Westoby (1988), que prevé que
0 aumento no investimento para recebimento de
pélen é compensado energeticamente pela reducao
na capacidade de produgdo de sementes, de tal modo
que haveria um ponto 6timo de produgdo de sementes
na interse¢do das duas curvas (fungdes de LP e de
limitagdo de recursos). Acima do ponto de equilibrio,
a suplementacdo de polen nao teria resposta, pois os
recursos limitariam a producao de sementes, enquanto
a reducdo experimental na deposicao de polen abaixo
do nivel de equilibrio poderia reduzir a produgao de
sementes (Haig & Westoby 1988).

Segundo Ashman et al. (2004) existem ao menos
duas causas para a ocorréncia de LP: I. a populagao
ndo estd no equilibrio de Haig & Westoby; e II. a
populagdo esta em equilibrio, mas este é determinado
por um ambiente estocastico de polinizacdo. Neste
segundo caso, a grande variabilidade entre flores na
quantidade de pdlen depositada no estigma resulta
na baixa produ¢do relativa de frutos (Stephenson
1981, Burd 1995). Neste sentido, haveria uma
superabundancia de o6vulos nas flores ou de flores
por planta, que poderia ser adaptativa para a chegada
ocasional de alta quantidade de polen de qualidade no
estigma de uma flor ou em diferentes flores da planta
(Ashman et al. 2004). Uma excegdo para esta situagao
sdo aqueles casos em que a formagao de dvulos se da
apos a polinizagdo, conhecida para muitas espécies de
Orchidaceae (Tsai et al. 2008), porém aparentemente
ndo disseminada em outros grupos. Estudos de
revisdo, alguns destes com meta-analise (Burd 1994,
Larson & Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight et
al. 2005, Garcia-Camacho & Totland, 2009) indicam
que a LP ¢ freqiiente nas angiospermas, uma vez que
encontraram que a deposicao de polen ¢ inadequada
e limita a fecundidade feminina na maioria das
espécies analisadas — porém ver Knight et al. (2005)
sobre possiveis superestimativas pela tendéncia a
publicacdo de resultados significativos e escolha da
variavel resposta.

Modificagbes ecologicas no processo de
polinizacdo e a disponibilidade de recurso no
ambiente tém sido associadas a divergéncia do
equilibrio de Haig & Westoby, que resultam em LP
cronica (Ashman et al. 2004). Tal limitagdo pode ter
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conseqiiéncias tanto em nivel de populacdo como
de comunidade. Por exemplo, se o recrutamento
for limitado pela producdo ou pela qualidade de
sementes, a LP pode diminuir o tamanho populacional
e afetar a abundancia relativa ou absoluta da espécie
(Hegland & Totland 2007, Campbell 2008). Em
nivel de comunidades, a ocorréncia € a intensidade
da LP podem ser influenciadas pela abundancia de
espécies sincronopatricas que partilham polinizadores
(Feldman et al. 2004, Ishii & Higashi 2001, Hegland
& Totland 2008) e levar a dominancia de uma espécie
menos susceptivel a esta limitacdo (Ashman et al.
2004). Assim sendo, distirbios como introdugao de
espécies exoticas (Parker 1997, Chittka & Schurkens
2001), fragmentacao de habitats (Aizen & Feinsinger
1994, & Tscharntke 1999),
diminui¢do do tamanho populacional (Agren 1996)

Steffan-Dewenter

e reducao da disponibilidade de polinizadores nativos
(Liu & Koptur 2003) podem resultar em aumento
da LP (Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005),
com conseqliéncias para a conservagao biologica
dos ecossistemas naturais. Além disso, a LP pode
também ter efeitos negativos em culturas agricolas
(ver Chacoff et al. 2008).

Supostamente, caracteristicas da histéria de vida
determinam respostas diferentes a LP. Por exemplo,
espécies de plantas com polinizadores especialistas,
com baixa oferta de recurso, autoincompativeis ou
didicas devem ser mais vulneraveis a perturbagdes
ecologicas quando essas implicam em aumento do
nivel de LP e, em contrapartida, espécies com ciclo
de vida longo ou que se reproduzem assexuadamente
seriam menos vulneraveis (Knight ez al. 2005). Nesse
contexto, avaliar a distribui¢do e a magnitude da LP
em plantas de um determinado ecossistema permite a
busca de padrdes que reflitam as caracteristicas fisicas
e bioldgicas de cada ambiente, bem como determinar
quais sdo as caracteristicas reprodutivas e ecologicas
associadas a maior susceptibilidade a LP (ex. Garcia-
Camacho & Totland 2009).

A Mata Atlantica ¢ um dos ecossistemas terrestres
cuja necessidade de conservagdo ¢ mais proeminente,
dada a dimensdo da redug@o de sua cobertura (cerca
de 11,4% de sua extensdo original), a intensidade
do processo de fragmentagdo (mais de 80% dos
remanescentes tem menos de 50 ha) (Ribeiro et
al. 2009) e a alta riqueza de espécies e numero
de endemismos em diferentes grupos biologicos
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(Myers et al. 2000), além de sua importancia para a
economia nacional. Diversos estudos com abordagem
conservacionista t€ém sido realizados nesse dominio
fitogeografico, porém, o funcionamento de processos
ecoldgicos em escala mais ampla raramente tem sido
avaliado (ver Rocha et al. 2006).

Neste estudo verificamos a ocorréncia e a
intensidade da LP e sua associa¢do com caracteristicas
de habito e sistema de incompatibilidade para 85
espécies ocorrentes no dominio da Mata Atlantica.
Nossa expectativa era que a LP seria mais intensa
para espécies arboreas, devido a maior possibilidade
de superabundancia de oOvulos e para plantas
com autoincompatibilidade, nas quais o sucesso
reprodutivo supostamente ¢ mais dependente dos
agentes de polinizacao.

METODOS
LEVANTAMENTO DE DADOS

O levantamento bibliografico foi realizado
primariamente nas bases de dados ‘Scientific

Electronic Library Online - SciELO’ e na ‘ISI Web of
Knowledge’, sem restricdo de datas das publicacdes
presentes nas bases. Os filtros utilizados na base Web
of Knowledge foram: General category: science and
technology e Subject area: plant sciences. Os seguintes
termos (em portugués e inglés) foram utilizados
para busca de assunto (fopic): biologia reprodutiva
(reproductive biology), sistema reprodutivo (breeding
system e mating system), autoincompatibilidade (self-
incompatibility) e polinizacao (pollination). No caso
da Web of Knowledge os termos acima foram cruzados
com Brazil. Foram adicionados ao levantamento,
trabalhos (artigos, dissertacdes e teses) dos acervos
bibliograficos pessoais dos autores.

A selecao dos trabalhos para a revisdo seguiu os
seguintes critérios: 1. estudos com espécies nativas;
II. plantas ocorrendo em fisionomias florestais do
Dominio Atlantico (de acordo com classificagdo de
Oliveira-Filho & Fontes 2000 para Floresta Atlantica
sensu lato); 111. existéncia de dados de porcentagem de
frutificagdo apoés cruzamentos manuais (polinizagdo
cruzada) e em condigOes naturais (flores expostas aos
polinizadores). Nao foram incluidas as espécies em
que a frutificacdo apos a polinizagdo cruzada manual
em flores emasculadas foi bem inferior daquela em



OCORRENCIA DE LIMITACAO POLINICA EM PLANTAS DE MATA ATLANTICA 255

condi¢des naturais, possivelmente devido a efeito de
manipulagdo das flores. Nao foram incluidas espécies
com taxa de formagao de frutos por apomixia maior
que 15%. Duas espécies de Croton formaram frutos por
apomixia, porém com sementes inviaveis, de tal modo
que ndo houve efeito da apomixia sobre os resultados
da polinizagdo cruzada manual e¢ em condigdes
naturais assim, essas espécies foram incluidas nas
analises. Para todas as espécies selecionadas (85),
o habito (arbdéreo ou ndo arbdreo) e os valores de
frutificacdo foram incluidos nas planilhas de dados.
Espécies estudadas em mais de um local tiveram
uma entrada para cada localidade. Os dois morfos
foram tratados indistintamente nas espécies distilicas
e para os calculos foi utilizado o total de flores e
frutos produzidos em cada tratamento. Os dados de
fecundidade apos autopolinizagdo manual foram
incluidos quando disponiveis (total de 83 espécies).

CALCULOS E ANALISES

A fecundidade foi calculada através da razdo
fruto/flor para cada tratamento (polinizagdo cruzada
e autopolinizacdo manual e condi¢des naturais). A
autoincompatibilidade em cada espécie foi avaliada
por dois métodos: i. Diferenca significativa na
porcentagem de frutificagdo entre polinizagao cruzada
e autopolinizagdo manual, verificada através de teste
Qui-quadrado (y?). As espécies foram classificadas
como autoincompativeis nos casos em que a
frutificacdo apos autopolinizacdo manual foi menor;
ii. Indice de autoincompatibilidade (ISI), calculado
pela divisdo da razao fruto/flor apds autopolinizagdo
manual pela razao fruto/flor apods polinizacao cruzada
manual (Zapata & Arroyo 1978). Espécies com
valores de ISI abaixo de 0,2 foram classificadas como
autoincompativeis (sensu Zapata & Arroyo 1978).

A LP em cada espécie foi avaliada por dois
métodos: 1. Diferenca significativa na porcentagem
de frutificagdo entre polinizacdo cruzada manual e
condigOes naturais, verificada através de teste Qui-
quadrado (%?). As espécies foram consideradas sob LP
nos casos que a frutificacdo apos polinizagdo cruzada
manual foi maior; II. indice de Limitag&o Polinica [ILP
=1-(F/F )], ondeF ¢aporcentagem de frutificagao
em condicdes naturais e F. ¢ a porcentagem de
frutificacdo da polinizacdo cruzada manual (Larson
& Barret 2000). Valores negativos ou proximos a zero

(aqui estabelecido até 0,2) indicam auséncia de LP,
com o valor maximo de 1 nos casos de frutificagao nula
em condic¢des naturais. Consideramos LP extrema os
casos com ILP > 0,8. Para o calculo da média de ILP
das espécies, os valores negativos foram substituidos
por zero.

As 85 espécies analisadas estio distribuidas em 21
familias. Dessas, seis familias englobaram 70% das
espécies, a saber: Rubiaceae (12 espécies), Fabaceae
(11), (dez), (dez),
Melastomataceae (nove) e Malpighiaceae (sete). Para
essas familias foi verificada se a LP é predominante
na familia, através do teste y>. Também foi verificado

Bromeliaceae Orchidaceae

se pertencer a dada familia influencia a intensidade de
LP, através da comparagdo do ILP pelo teste Kruskal-
Wallis (H). As demais familias representadas no estudo
foram Acanthaceae (3 espécies), Apocynaceae (1),
Asclepiadace (1), Boraginaceae (1), Campanulaceae
(2), Clusiaceae (2), Euphorbiaceae (3), Gentianaceae
(1), Gesneriaceae (1), Lamiaceae (1), Marantaceae
(1), Passifloraceae (4), Rutaceae (3), Solanaceae (1)
e Verbenaceae (1).

A ocorréncia de LP nas espécies foi comparada
em relagdo as caracteristicas habito (arbéreo vs. ndo
arboreo) e sistema reprodutivo (presenca vs. auséncia
de autoincompatibilidade), através do teste . Dessa
forma, foi possivel verificar se a LP ¢ mais freqiiente
em espécies com menor possibilidade de autogamia
e em espécies arboreas. O indice de LP das espécies
foi comparado em relag@o as mesmas caracteristicas
através do teste Mann-Whitney (U), a fim de
verificar se a intensidade da LP é maior em espécies
autoincompativeis ¢ em arboreas. Os indices ISI e
ILP foram correlacionados (correlagdo de Spearman)
a fim de verificar se havia uma relagdo positiva entre
as intensidades de LP e autoincompatibilidade nas
espécies.

Sete
localidades, e com excecdo de uma delas, nao houve

espécies foram estudadas em duas
diferenga na ocorréncia ou auséncia da LP entre as
localidades. A espécie em que houve diferenca foi
excluida da analise de ocorréncia de LP e das analises
de comparagdo de habito e sistema reprodutivo em
relagdo a LP, através do teste ¥, mas mantida na
analise de ILP com o teste U. Para essas espécies,
o ILP foi calculado como a média das localidades.
Dessas sete espécies, duas apresentaram diferenca

na ocorréncia ou ndo de autoincompatibilidade entre
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as localidades Essas duas espécies foram excluidas
da analise de comparagdo de sistema reprodutivo em
relacdo a LP. Para as sete espécies, o ISI foi calculado
como a média das localidades.

Os valores de estatisticas descritivas em todo o
texto se referem a média + desvio padrao. Os testes
estatisticos foramrealizados no software STATISTICA
6.0® (STATSOFT).

RESULTADOS

A média do ILP para as espécies foi de 0,39
+ 0,36. Cerca de 44% das espécies apresentaram
ILP < 0,2 e em torno de um quinto das espécies
apresentou LP extrema (ILP > 0,8; Figura 1). Dentre
as familias representadas por sete ou mais espécies,
Orchidaceae (80% das espécies, ¥*= 19,78, p <0,001)
e Fabaceae (64%, %*= 4,0, p < 0,05) foram as tnicas
com predomindncia de LP; opostamente Rubiaceae
(17%, > = 24,44, p < 0,001) teve predominio de
espécies sem LP. A distribui¢do da ocorréncia de
LP foi equitativa em Bromeliaceae (40%, y>*= 0,2 p
= 0,65), Malpighiaceae (57%, y>*= 0,98, p = 0,32) e
Melastomataceae (25%, x*=1,07,p=0,30). A afiliagdo
em dada familia influenciou a média de LP (H =
18,44, p = 0,0002) (Figura 2). Nao foram observadas
diferencas significativas quanto a frequéncia (x> =
0,48, p = 0,49, n = 84) ¢ intensidade (U= 576,50, p
= (0,78, n = 85) da LP entre espécies arboreas e nao
arboreas (ILP = 0,42 + 0,38, n = 18, ILP = 0,38 £
0,36, n = 67, respectivamente).

40 4

%)

Q9 304

3]

‘@

o

0 20 1

w

N3

U l I . l
0 - T T T T

<0-0,2 0,2-0,4 0,4-0,6 0,6-0,8 0,8-1
ILP

Figura 1. Distribui¢ao de frequéncias (em porcentagem) do indice de
limitacdo polinica (ILP) de 85 espécies de Mata Atlantica (referéncias
dos estudos incluidos estdo listadas no Apéndice). Valores abaixo de 0,2
indicam auséncia de limitagdo polinica e acima de 0,8 indicam limita¢ao
polinica extrema.
Figure 1. Distribution of frequencies (in percentage) of pollen limitation
index (ILP) of 85 species of Atlantic Forest (references of the included
studies are listed in Appendix). Values below 0.2 indicate a lack of pollen
limitation and above 0.8 indicate extreme pollen limitation.
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A autoincompatibilidade foi detectada através do
teste y?em 45 espécies (55,56%) de um total de 81 que
dispunham dados de autopolinizagdo manual. Essa
porcentagem de autoincompatibilidade foi proxima
da encontrada para espécies com valor de ISI < 0,2
(40 espécies de um total de 83, 48,19%; Figura 3). Os
valores de freqiiéncia (x> = 4,42, p=0,04,n=81) ¢
intensidade (U= 572,0, p=0,02, n = 81) da LP foram
maiores para espécies autoincompativeis em relagdo
as autocompativeis. As trés espécies com maiores
possibilidades de autogamia (ISI > 1,5) foram as que
tiveram os valores mais negativos de LP, porém foi
observada apenas uma fraca correlacao linear negativa
entre os valores de ILP e ISI (Figura 4).

DISCUSSAO

A média do ILP das espécies de Mata Atlantica
foi equivalente a registrada na revisao de Larson &
Barrett (2000). Porém, menos da metade (42%) das
85 espécies de Mata Atlantica analisadas apresentou
aumento significativona frutificag@o apds polinizagdes
manuais, o que contrasta em certa medida com outros
estudos de revisdo, nos quais a LP foi prevalente entre
as espécies (ver Garcia-Camacho & Totland 2009).
Por exemplo, Knight er al. (2005) encontraram LP
em 63% dos 482 registros de dados (referentes a 306
espécies) que compilaram e Burd (1994) encontrou o
mesmo em 62% de 258 espécies analisadas. De forma
mais contundente foi detectada LP em 73% de 85
casos em que a suplementacao de pdlen foi feita em
todas as flores da planta, o que minimiza provaveis
influéncias da limitacdo de recursos nos resultados
(Ashman et al. 2004). A maioria das espécies dessas
revisdes prévias ocorre em ambientes temperados e,
assim, se poderia supor que a LP ¢ menos frequente
nas florestas tropicais. Porém, essa ideia contrasta
com as expectativas tedricas e os resultados empiricos
encontrados em estudo com 241 espécies (a maioria
retirada da base de dados de Burd 1994), feito por
Larson & Barrett (2000).

Tais autores predisseram que plantas de areas
abertas seriam menos susceptiveis a LP que espécies
que ocorrem em florestas, pois a capacidade de
termorregulacdo pelos insetos e, consequentemente,
as taxas de visitagao as flores, seriam maiores em areas
abertas (Larson & Barrett 2000). A segunda predicao
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Figura 2. Valores médios (+ D.P.) do indice de limitacdo polinica (ILP) das espécies das seis familias mais bem representadas no estudo. Letras
diferentes indicam diferencas significativas pelo teste de Kruskal-Wallis (p < 0,05).
Figure 2. Mean values (+ SD) of pollen limitation index (ILP) of species of six families best represented in the study. Different letters indicate significant
differences by Kruskal-Wallis test (p <0.05).
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Figura 3. Distribui¢do de frequéncias (em porcentagem) do indice de
autoincompatibilidade (ISI) de 83 espécies de Mata Atlantica. Valores
abaixo de 0,2 indicam autoincompatibilidade.

Figure 3. Distribution of frequencies (in percentage) of self-incompatibility
index (ISI) of 83 species of Atlantic Forest. Values below 0.2 indicate self-
incompatibility.
feita naquele estudo foi que espécies que ocorrem em
biomas temperados exibiriam menor LP que aquelas
em biomas tropicais, devido ao fato de muitas espécies
nos tropicos ocorrerem em baixa densidade, o que
levaria a menores taxas de visitagdo por polinizadores.

As andlises feitas por esses autores indicaram que
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Figura 4. Valores do indice de limitagdo polinica e do indice de
autoincompatibilidade para 83 espécies de Mata Atlantica. Dados sdo
fracamente correlacionados (Spearman: r =-0,27, p =0,01).
Figure 4. Index values of pollen limitation and self-incompatibility index

for 83 species of Atlantic Forest. Data are weakly correlated (Spearman:

r=-027p=00I).

espécies tropicais e, em menor grau, espécies de
floresta tiveram valores significativamente superiores
de LP, embora a significancia passasse a marginal
quando se considerou a influéncia da afinidade
filogenética na expressdo desta caracteristica, através
de analises de contrates filogenéticos independentes
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(Larson & Barrett 2000). O resultado divergente do
esperado para a Mata Atlantica (i.e., ambiente tropical
com espécies de floresta) pode refletir o fato de que as
implicagdes da LP parecem ser mais bem entendidas
em uma escala de tempo evolutivo, como sugerido
por Haig & Westoby (1988). A hipotese nesse caso é
que nas espécies em que a producdo de sementes sofre
LP consistente, a selecdo natural deve favorecer os
individuos que alocam mais recursos para recebimento
de pélen (Haig & Westoby 1988). Assim, a menor
incidéncia relativa de LP na Mata Atlantica pode ser
resultado de progressivo investimento das espécies ao
longo do tempo evolutivo para melhor transferéncia
de polen, que poderia se dar, por exemplo, através
de mecanismos especificos de deposicao de polen no
corpo dos visitantes; aumento de produgao de recursos
florais com reflexo na fidelidade de polinizadores;
interagdo com polinizadores que percorrem longas
distancias (linhas de captura); e partilha de recursos
(i.e., polinizadores) por meio de separag@o nas €pocas
de floracdo e no estrato ou local de ocorréncia. De
modo similar, selecdo para maior investimento em
recebimento de pdlen poderia explicar os resultados
de outro estudo de revisdo, em que as expectativas
tedricas ndo foram alcangadas (Garcia-Camacho
& Totland 2009), uma vez que as plantas alpinas,
submetidas a um ambiente de polinizacao altamente
estocastico, ndo apresentaram maiores niveis de LPem
relagdo a plantas de terras baixas. Além disso, muitas
espécies de plantas tropicais apresentam padrdo de
distribuicao agregado que pode contrabalancear sua
baixa densidade.

Por outro lado, parte expressiva das espécies
de Mata Atlantica mostrou valores extremos de LP
(ILP > 0,8), sendo que sete das 17 espécies (41,18%)
deste grupo pertencem a familia Orchidaceae. Espécies
dessa familia frequentemente figuram entre as plantas
com mais baixas taxas de visitacdo por polinizadores
(Neiland & Wilcock 1998), particularmente por
ser a familia que tem maior niimero de casos de
polinizagdo por engano (Dafni 1984, Johnson 1994),
além de mecanismos de polinizagdo complexos que
restringem os polinizadores potenciais a poucas
espécies, mesmo em espécies que oferecem recursos
(van der Pijl & Dodson 1966). Assim, a baixa
frequéncia de polinizadores ¢ a provavel ‘causa
proxima’ (proximate cause, sensu Janzen 1967) da
LP extrema das espécies de Orchidaceac da Mata
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Atlantica. Afora o padrao observado em relagdo a
Orchidaceae, ndo foi possivel identificar nenhum
fator que agrupasse as demais espécies com LP
extrema na Mata Atlantica, j& que estas apresentam
ampla variacdo de habito, grau de incompatibilidade,
recursos florais, grupo de polinizadores e grupo
taxonomico. Varias caracteristicas da historia de vida
das plantas e dos polinizadores tém sido indicadas por
terem implicagOes nos niveis de LP (ver Totland 2001,
Knight et al. 2005). Desse modo, para identificar os
fatores relacionados a LP extrema na Mata Atlantica
sdo necessarios trabalhos dirigidos especificamente a
esta questao, particularmente por se tratar do grupo de
espécies que, do ponto de vista deste estudo, desperta
maior preocupacao conservacionista.

Os resultados de nossa revisdo indicam que a
familia a qual cada espécie pertence ¢ um fator
relevante na ocorréncia e na intensidade da LP. Esses
resultados coincidem com o encontrado por Larson
& Barrett (2000), inclusive o resultado dos maiores
valores de ILP serem para espécies de Orchidaceae.
Entretanto, a variacdo nos valores de ILP dentro de
cada familia foi alta na Mata Atlantica, com excec¢ao
das duas familias com menor intensidade de LP, a
saber, Melastomataceae e Rubiaceae. Essas duas
familias estdo entre os elementos mais abundantes
do sub-bosque de florestas neotropicais, inclusive na
Mata Atlantica (Lima & Guedes-Bruni 1997a, 1997b),
predominando arvoretas e arbustos com alta produgao
de flores. A combinagdo de muitas flores por individuo
e abundancia de individuos pode estar resultando em
maiores taxas de visitagao as flores pelos polinizadores,
uma vez que a concentracdo de flores tem sido
correlacionada ao aumento de visitas e das taxas de
deposi¢ao de polen e frutificagdo (Calvo & Horvitz
1990, Burd 1994, Corbet 1998). A baixa ocorréncia
de LP em Melastomataceae também pode ser reflexo
da baixa incidéncia de autoincompatibilidade para
espécies da familia na Mata Atlantica (Goldenberg
& Varassin 2001). Entretanto, em Rubiaceae ocorre
predominancia de sistemas xendgamos obrigatdrios,
tanto por dioicia como por distilia, a qual esta presente
na maior parte das espécies incluidas nesta revisdo e,
por outro lado, em Orchidaceae ocorre predominancia
de autocompatibilidade.

Apesar disso, a menor freqiiéncia e intensidade
da LP entre espécies autocompativeis na Mata
Atlantica coincidem com as expectativas teoricas
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e com os resultados de outras revisdes (Burd 1994,
Larson & Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight
et al. 2005). A principal explicacdo para isso deriva
do conceito de ‘garantia de reprodugao’ (reproductive
assurance, sensu Lloyd 1992), ja que plantas
autocompativeis podem ter parte de seus 6vulos
fertilizados pelo proprio pdlen, tanto por mecanismos
de autopolinizag@o espontanea como por transferéncia
feita por polinizadores com pouca mobilidade entre
plantas (ver Bond 1994). Apesar disso, a significancia
estatistica deste resultado foi menor na Mata Atlantica
em relacdo aos outros estudos. Desse modo, estudos
com maior nimero de casos e que relacionem a
autoincompatibilidade com outros aspectos da historia
de vida das espécies, assim como analises de contrastes
filogenéticos independentes, podem indicar padroes
especificos para a Mata Atlantica com implicagdes
para sua conservacdo (ver comentario acima sobre
Rubiaceae e Orchidaceae, como exemplo).

A LP nao foi maior entre as espécies arboreas de
Mata Atlantica, ao contrario do que esperavamos.
Nossa expectativa tinha como base teodrica que
caracteristicas tipicas das arvores, tais como alta
producdo de o6vulos, alta frequéncia de sistema de
incompatibilidade e ciclo de vida longo, tornam
as plantas mais susceptiveis a LP. Além disso, se
sustentava empiricamente na alta incidéncia de LP
encontrada para 26 espécies arboreas em area de
floresta na Costa Rica (Bawa 1974), cujo ILP médio
de 0,76 (£ 0,30) € quase o dobro do observado para as
18 espécies arboreas da Mata Atlantica. Além da ideia
discutida anteriormente sobre possivel agao de sele¢do
natural para deposi¢do de polen, é possivel que para
espécies arboreas, a disponibilidade de recursos seja
um fator limitante mais importante para a producao
de sementes de que a LP. Neste sentido, a aparente
superabundancia de flores poderia estar ligada mais
a eficiéncia do componente masculino do sucesso
(i.e., otimizacdo da exportagdo de pdlen que culmine
em fecundagdo de ovulo, preferencialmente de outro
individuo), que ao componente feminino. Isso esta de
acordo com a ideia de que em flores hermafroditas
as caracteristicas sdo selecionadas principalmente
pelo componente masculino do sucesso, pois uma
ou poucas visitas a uma flor sdo necessarias para
fecunda¢do da maioria dos seus oOvulos, enquanto
cada nova visita a flor, até o esvaziamento das anteras,
resulta em dispersao adicional de polen (Bell 1985).

De qualquer maneira, tal proposta de explanacao
ndo ajuda na compreensdo da divergéncia com os
resultados de Bawa (1974), bem como, desconsidera
o fato que muitas espécies nao arboreas apresentam
ciclo de vida longo, particularmente espécies de
Orchidaceae ¢ Bromeliaceae, em que os fragmentos
clonais podem ter centenas de anos.

A maior parte dos estudos incluidos nesta revisdo
foi realizada em Unidades de Conservagao (UCs)
de Mata Atlantica, mas tais UCs diferem muito
em relacdo a composicdo de espécies de plantas
e polinizadores; formagdo vegetal,
estruturais e estagio sucessional; categoria de manejo

parametros

(por exemplo, uso sustentavel vs. protecao integral);
e area total, que varia desde pequenos fragmentos
isolados com menos de 100ha, a fragmentos médios
em torno de 1000ha (por exemplo, as Reservas Santa
Genebra em Campinas e Mata do Paraiso em Vigosa
e o Parque Dois Irmaos em Pernambuco) e os grandes
remanescentes de Mata Atlantica, tais como o Parque
Estadual da Serra do Mar em Ubatuba ¢ o Parque
Nacional do Itatiaia. O quanto tais caracteristicas das
UCs influenciam a LP ¢ algo que segue praticamente
inexplorado para a Mata Atlantica (porém ver Ramos
& Santos 2006, Lopes & Buzato 2007). Por exemplo,
¢ esperado que o sucesso reprodutivo seja afetado
negativamente pela fragmentagao de habitats devido
a falhas na polinizagdo (ex. Aizen e Feinsinger
1994), embora respostas neutras ou positivas também
tenham sido registradas para varias espécies (Aguilar
et al. 2006). Devido ao predominio de pequenos
fragmentos na Mata Atlantica como resultado do
processo intenso de fragmentagao (Ribeiro ez al. 2009),
estudos que avaliem os efeitos de fragmentagdo na
intensidade de LP sdo importantes para entendimento
da susceptibilidade do processo de polinizagdo e
da eficiéncia das ag¢des conservacionistas para este
bioma (ver Bond 1994).

Comparagdes dos resultados de testes entre
estudos de revisdo impdem limitagdes tanto pelas
diferengas nos procedimentos para coleta dos
dados de cada estudo incluido, como pelas distintas
analises utilizadas em cada revisdo (ver analises
mais detalhadas desta questdo em Larson & Barrett
2000, Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005, Aizen
& Harder 2007, Aguilar 2009). Assim sendo, nao
¢ possivel propor generalizagdes robustas neste
momento para as espécies de Mata Atlantica, as
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quais dependem de novos estudos comparativos no
nivel de espécies e populagdes. De qualquer modo,
a menor ocorréncia de LP nas espécies de Mata
Atlantica em relagdo aos demais estudos de revisao
sugere que a composicdo, abundancia e atividade
dos polinizadores, e consequentemente o processo de
polinizacao, estdo bem preservados nos remanescentes
desse ecossistema.
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