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RESUMO
A redução do sucesso reprodutivo das plantas decorrente da deposição no estigma de pólen insuficiente 

ou de pólen inapropriado, denominada de limitação polínica (LP), é um fenômeno disseminado entre as 
angiospermas. Várias características da história de vida das plantas têm sido associadas à ocorrência de 
LP. Em outro sentido, modificações ecológicas no processo de polinização, incluindo alterações e perda de 
polinizadores bióticos, podem resultar em LP crônica, com possíveis conseqüências em nível de população e 
comunidade. Neste estudo verificamos a ocorrência e a intensidade da LP e sua associação com características 
de hábito e sistema de incompatibilidade para 85 espécies ocorrentes no domínio da Mata Atlântica. Os dados 
foram obtidos através de revisão de literatura, a partir de estudos que mediram a taxa de frutificação após 
polinizações manuais e em condições naturais. Cerca de 58% das espécies não apresentou LP, o que contrasta 
com outros estudos de revisão, nos quais a LP foi prevalente. Entre as espécies com LP, 20% apresentaram LP 
extrema (índice de LP > 0,8). A afiliação em dada família influenciou a ocorrência de LP, com predominância 
de espécies com LP em Orchidaceae e Fabaceae e o oposto para Rubiaceae. A freqüência e intensidade da LP 
foram mais altas para espécies autoincompatíveis, porém não houve diferença entre espécies arbóreas e não 
arbóreas. A explicação mais disseminada para LP mais baixa em espécies autocompatíveis é que parte de seus 
óvulos pode ser fertilizada por pólen da própria planta, tanto por mecanismos de autopolinização espontânea 
como por transferência feita por polinizadores com pouca mobilidade. A menor ocorrência de LP nas espécies 
de Mata Atlântica em relação aos demais estudos de revisão sugere que a composição, abundância e atividade 
dos polinizadores, e conseqüentemente o processo de polinização, estão bem preservados nos remanescentes 
desse ecossistema. Entretanto, o tema LP na Mata Atlântica é caracterizado mais por lacunas de informação 
básica que por resultados que possibilitem a identificação de padrões claros. Do ponto de vista conservacionista, 
são prioritários neste tema estudos que forneçam medidas mais acuradas da ocorrência e intensidade da LP, 
identifiquem os fatores que conduzem à LP extrema e/ou crônica e avaliem os efeitos da LP em outras etapas 
do ciclo de vida, como na demografia das populações de plantas.
Palavras-chave: Conservação da biodiversidade; interações planta-animal; polinização; sistema reprodutivo; 
taxas de frutificação.

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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INTRODUÇÃO

O fato de apenas parte das flores de uma planta se 
converter em frutos bem desenvolvidos com sementes 
viáveis e intactas é um fenômeno amplamente 

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 LIMITACIÓN POLÍNICA EN PLANTAS DE MATA ATLÁNTICA. La reducción 

del éxito reproductivo de las plantas, resultado de la deposición en el estigma de polen insuficiente o de 
polen inapropiado, denominada limitación polínica (LP) es un fenómeno común en las angiospermas. Varias 
características de la historia de vida de las plantas han sido asociadas a la ocurrencia de LP. En otro sentido, 
modificaciones ecológicas en el proceso de polinización, incluyendo alteraciones y pérdida de polinizadores 
bióticos pueden resultar en LP crónica, con posibles consecuencias para las poblaciones y las comunidades. 
En este estudio, verificamos la ocurrencia y la intensidad de LP y su asociación con características de hábito y 
sistema de incompatibilidad para 85 especies presentes en el dominio de la Mata Atlántica. Los datos fueron 
obtenidos a través de revisión de literatura, a partir de estudios que midieron la tasa de fructificación después 
de polinizaciones manuales y en condiciones naturales. Cerca de 58% de las especies no presentó LP, lo cual 
contrasta con otros estudios de revisión en los cuales la LP fue predominante. Entre las especies con LP, 
20% presentaron  LP extrema (índice de LP > 0,8). La pertenencia a cada familia influenció 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 más altas para especies autoincompatibles, sin embargo, no hubo 
diferencias entre especies arbóreas y no arbóreas. La explicación más frecuente para una LP más baja en 
especies autocompatibles es que parte de sus óvulos puede ser fertilizada por polen de la propia planta, tanto 
por mecanismos de autopolinización espontánea como por transferencia hecha por polinizadores con poca 
movilidad. La menor ocurrencia de LP en las especies de Mata Atlántica en relación a los demás estudios 
de revisión sugiere que la composición, abundancia y actividad de los polinizadores y, consecuentemente, el 
proceso de polinización, están bien preservados en los relictos de este ecosistema. Mientras tanto, el tema LP 
en Mata Atlántica está caracterizado más por lagunas de información básica que por resultados que posibiliten 
la identificación de patrones claros. Desde el punto de vista de conservación, en este tema son prioritarios 
estudios que suministren medidas más precisas de la ocurrencia e intensidad de la LP, que identifiquen los 
factores que llevan a LP extrema y/o crónica y evalúen los efectos de la LP en otras etapas del ciclo de vida, 
como en la demografía de las poblaciones de plantas. 
Palabras-clave: Conservación de la biodiversidad; interacciones planta-animal; polinización; sistema 
reproductivo; tasas de fructificación.

disseminado entre as angiospermas; por exemplo, 
em árvores tropicais com floração em massa, menos 
de 10% das flores desenvolvem frutos (Bawa 1974). 
Tal fenômeno é conhecido de longa data, sendo que 
Phillips (1927) já havia indicado a baixa fertilidade, 



OCORRÊNCIA DE LIMITAÇÃO POLÍNICA EM PLANTAS DE MATA ATLÂNTICA 253

Oecol. Aust., 14(1): 251-265, 2010

polinização insuficiente e ataque por insetos e fungos, 
como os principais causadores do aborto de flores. 
Tanto a produção como a manutenção das flores 
é custosa para as plantas, devido, por exemplo, à 
produção de recursos florais, respiração e transpiração 
floral (Schoen & Ashman 1995) e, por isso, se espera 
que tal ‘excesso de flores’ expresse limitações no 
sistema ou, alternativamente, reflita alguma vantagem 
adaptativa. 

Explicações para o aborto de flores podem ser 
agrupadas, de modo geral, em três tipos. No primeiro 
grupo, a não-conversão da flor em fruto seria 
determinada pela interrupção ou por limitações ao 
seu desenvolvimento, por exemplo, devido à falta 
de recursos energéticos ou nutricionais; predação e 
patógenos; ou injúrias causadas pelo vento, tormentas 
ou geadas (Fernandez-Escobar et al. 2008, Inouye 
2008, Cascante-Marín et al. 2009). Esses parecem 
ser os casos mais frequentes e, também, constituem 
as explicações mais intuitivas. Em contraste, 
um segundo tipo envolve explicações menos 
parcimoniosas, que propõem que o excesso de flores 
seria resultado de seleção adaptativa para otimizar o 
sucesso reprodutivo. Por exemplo, a produção de um 
grande número de flores disponíveis simultaneamente 
ampliaria a representação visual e, conseqüentemente, 
a atração de polinizadores e a transferência de pólen 
(Willson & Schemske 1980) ou otimizaria a aptidão 
masculina, expressa pela exportação de grãos de 
pólen (Kudo & Harder 2005), pois a aptidão feminina 
(expressa pela fecundação dos óvulos) requereria 
menor número de visitas de polinizadores para atingir 
seu máximo (Bell 1985). Por último estão os casos 
em que o excesso de flores seria reflexo de falhas 
no processo de reprodução sexual, especificamente 
devido à limitação polínica (LP), a qual pode ser 
definida como a redução do sucesso reprodutivo das 
plantas decorrente da deposição no estigma de pólen 
insuficiente ou de pólen inapropriado (Larson & 
Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005). 
Assim, a LP tem sido apresentada como a principal 
explicação para os casos de menor produção de 
frutos e sementes em condições naturais em relação a 
flores polinizadas manualmente (Bierzychudek 1981, 
Stephenson 1981, Young & Young 1992).

A idéia de LP surge em certa medida como oposição 
à teoria da seleção sexual, a qual assume que o sucesso 
reprodutivo feminino é limitado pela disponibilidade 

de recurso e não pela acessibilidade a cruzamentos 
(deposição de pólen) (Bateman 1948, Janzen 1977, 
Wilson et al. 1994). Ainda, em parte se contrapõe ao 
modelo de Haig & Westoby (1988), que prevê que 
o aumento no investimento para recebimento de 
pólen é compensado energeticamente pela redução 
na capacidade de produção de sementes, de tal modo 
que haveria um ponto ótimo de produção de sementes 
na interseção das duas curvas (funções de LP e de 
limitação de recursos). Acima do ponto de equilíbrio, 
a suplementação de pólen não teria resposta, pois os 
recursos limitariam a produção de sementes, enquanto 
a redução experimental na deposição de pólen abaixo 
do nível de equilíbrio poderia reduzir a produção de 
sementes (Haig & Westoby 1988).

Segundo Ashman et al. (2004) existem ao menos 
duas causas para a ocorrência de LP: I. a população 
não está no equilíbrio de Haig & Westoby; e II. a 
população está em equilíbrio, mas este é determinado 
por um ambiente estocástico de polinização. Neste 
segundo caso, a grande variabilidade entre flores na 
quantidade de pólen depositada no estigma resulta 
na baixa produção relativa de frutos (Stephenson 
1981, Burd 1995). Neste sentido, haveria uma 
superabundância de óvulos nas flores ou de flores 
por planta, que poderia ser adaptativa para a chegada 
ocasional de alta quantidade de pólen de qualidade no 
estigma de uma flor ou em diferentes flores da planta 
(Ashman et al. 2004). Uma exceção para esta situação 
são aqueles casos em que a formação de óvulos se dá 
após a polinização, conhecida para muitas espécies de 
Orchidaceae (Tsai et al. 2008), porém aparentemente 
não disseminada em outros grupos. Estudos de 
revisão, alguns destes com meta-análise (Burd 1994, 
Larson & Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight et 
al. 2005, García-Camacho & Totland, 2009) indicam 
que a LP é freqüente nas angiospermas, uma vez que 
encontraram que a deposição de pólen é inadequada 
e limita a fecundidade feminina na maioria das 
espécies analisadas – porém ver Knight et al. (2005) 
sobre possíveis superestimativas pela tendência à 
publicação de resultados significativos e escolha da 
variável resposta.

Modificações ecológicas no processo de 
polinização e a disponibilidade de recurso no 
ambiente têm sido associadas à divergência do 
equilíbrio de Haig & Westoby, que resultam em LP 
crônica (Ashman et al. 2004). Tal limitação pode ter 
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conseqüências tanto em nível de população como 
de comunidade. Por exemplo, se o recrutamento 
for limitado pela produção ou pela qualidade de 
sementes, a LP pode diminuir o tamanho populacional 
e afetar a abundância relativa ou absoluta da espécie 
(Hegland & Totland 2007, Campbell 2008). Em 
nível de comunidades, a ocorrência e a intensidade 
da LP podem ser influenciadas pela abundância de 
espécies sincronopátricas que partilham polinizadores 
(Feldman et al. 2004, Ishii & Higashi 2001, Hegland 
& Totland 2008) e levar à dominância de uma espécie 
menos susceptível a esta limitação (Ashman et al. 
2004). Assim sendo, distúrbios como introdução de 
espécies exóticas (Parker 1997, Chittka & Schurkens 
2001), fragmentação de habitats (Aizen & Feinsinger 
1994, Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999), 
diminuição do tamanho populacional (Agren 1996) 
e redução da disponibilidade de polinizadores nativos 
(Liu & Koptur 2003) podem resultar em aumento 
da LP (Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005), 
com conseqüências para a conservação biológica 
dos ecossistemas naturais. Além disso, a LP pode 
também ter efeitos negativos em culturas agrícolas 
(ver Chacoff et al. 2008). 

Supostamente, características da história de vida 
determinam respostas diferentes à LP. Por exemplo, 
espécies de plantas com polinizadores especialistas, 
com baixa oferta de recurso, autoincompatíveis ou 
dióicas devem ser mais vulneráveis a perturbações 
ecológicas quando essas implicam em aumento do 
nível de LP e, em contrapartida, espécies com ciclo 
de vida longo ou que se reproduzem assexuadamente 
seriam menos vulneráveis (Knight et al. 2005). Nesse 
contexto, avaliar a distribuição e a magnitude da LP 
em plantas de um determinado ecossistema permite a 
busca de padrões que reflitam as características físicas 
e biológicas de cada ambiente, bem como determinar 
quais são as características reprodutivas e ecológicas 
associadas à maior susceptibilidade à LP (ex. García-
Camacho & Totland 2009). 

A Mata Atlântica é um dos ecossistemas terrestres 
cuja necessidade de conservação é mais proeminente, 
dada a dimensão da redução de sua cobertura (cerca 
de 11,4% de sua extensão original), a intensidade 
do processo de fragmentação (mais de 80% dos 
remanescentes tem menos de 50 ha)  (Ribeiro et 
al. 2009) e a alta riqueza de espécies e número 
de endemismos em diferentes grupos biológicos 

(Myers et al. 2000), além de sua importância para a 
economia nacional. Diversos estudos com abordagem 
conservacionista têm sido realizados nesse domínio 
fitogeográfico, porém, o funcionamento de processos 
ecológicos em escala mais ampla raramente tem sido 
avaliado (ver Rocha et al. 2006).

Neste estudo verificamos a ocorrência e a 
intensidade da LP e sua associação com características 
de hábito e sistema de incompatibilidade para 85 
espécies ocorrentes no domínio da Mata Atlântica. 
Nossa expectativa era que a LP seria mais intensa 
para espécies arbóreas, devido à maior possibilidade 
de superabundância de óvulos e para plantas 
com autoincompatibilidade, nas quais o sucesso 
reprodutivo supostamente é mais dependente dos 
agentes de polinização.

MÉTODOS

LEVANTAMENTO DE DADOS

O levantamento bibliográfico foi realizado 
primariamente nas bases de dados ‘Scientific 
Electronic Library Online - SciELO’ e na ‘ISI Web of 
Knowledge’, sem restrição de datas das publicações 
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 português e inglês) foram utilizados 
para busca de assunto (topic): biologia reprodutiva 
(reproductive biology), sistema reprodutivo (breeding 
system e mating system), autoincompatibilidade (self-
incompatibility) e polinização (pollination). No caso 
da Web of Knowledge os termos acima foram cruzados 
com Brazil. Foram adicionados ao levantamento, 
trabalhos (artigos, dissertações e teses) dos acervos 
bibliográficos pessoais dos autores.

A seleção dos trabalhos para a revisão seguiu os 
seguintes critérios: I. estudos com espécies nativas; 
II. plantas ocorrendo em fisionomias florestais do 
Domínio Atlântico (de acordo com classificação de 
Oliveira-Filho & Fontes 2000 para Floresta Atlântica 
sensu lato); III. existência de dados de porcentagem de 
frutificação após cruzamentos manuais (polinização 
cruzada) e em condições naturais (flores expostas aos 
polinizadores). Não foram incluídas as espécies em 
que a frutificação após a polinização cruzada manual 
em flores emasculadas foi bem inferior daquela em 



OCORRÊNCIA DE LIMITAÇÃO POLÍNICA EM PLANTAS DE MATA ATLÂNTICA 255

Oecol. Aust., 14(1): 251-265, 2010

condições naturais, possivelmente devido a efeito de 
manipulação das flores. Não foram incluídas espécies 
com taxa de formação de frutos por apomixia maior 
que 15%. Duas espécies de Croton formaram frutos por 
apomixia, porém com sementes inviáveis, de tal modo 
que não houve efeito da apomixia sobre os resultados 
da polinização cruzada manual e em condições 
naturais assim, essas espécies foram incluídas nas 
análises. Para todas as espécies selecionadas (85), 
o hábito (arbóreo ou não arbóreo) e os valores de 
frutificação foram incluídos 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 distílicas 
e para os cálculos foi utilizado o total de flores e 
frutos produzidos em cada tratamento. Os dados de 
fecundidade após autopolinização manual foram 
incluídos quando disponíveis (total de 83 espécies).

CÁLCULOS E ANÁLISES

A fecundidade foi calculada através da razão 
fruto/flor para cada tratamento (polinização cruzada 
e autopolinização manual e condições naturais). A 
autoincompatibilidade em cada espécie foi avaliada 
por dois métodos: i. Diferença significativa na 
porcentagem de frutificação entre polinização cruzada 
e autopolinização manual, verificada através de teste 
Qui-quadrado (χ2). As espécies foram classificadas 
como autoincompatíveis nos casos em que a 
frutificação após autopolinização manual foi menor; 
ii. Índice de autoincompatibilidade (ISI), calculado 
pela divisão da razão fruto/flor após autopolinização 
manual pela razão fruto/flor após polinização cruzada 
manual (Zapata & Arroyo 1978). Espécies com 
valores de ISI abaixo de 0,2 foram classificadas como 
autoincompatíveis (sensu Zapata & Arroyo 1978).

A LP em cada espécie foi avaliada por dois 
métodos: I. Diferença significativa na porcentagem 
de frutificação entre polinização cruzada manual e 
condições naturais, verificada através de teste Qui-
quadrado (χ2). As espécies foram consideradas sob LP 
nos casos que a frutificação após polinização cruzada 
manual foi maior; II. Índice de Limitação Polínica [ILP 
= 1 – (Fc / Fpc)], onde Fc é a porcentagem de frutificação 
em condições naturais e Fpc é a porcentagem de 
frutificação da polinização cruzada manual (Larson 
& Barret 2000). Valores negativos ou próximos a zero 

(aqui estabelecido até 0,2) indicam ausência de LP, 
com o valor máximo de 1 nos casos de frutificação nula 
em condições naturais. Consideramos LP extrema os 
casos com ILP > 0,8. Para o cálculo da média de ILP 
das espécies, os valores negativos foram substituídos 
por zero.

As 85 espécies analisadas estão distribuídas em 21 
famílias. Dessas, seis famílias englobaram 70% das 
espécies, a saber: Rubiaceae (12 espécies), Fabaceae 
(11), Bromeliaceae (dez), Orchidaceae (dez), 
Melastomataceae (nove) e Malpighiaceae (sete). Para 
essas famílias foi verificada se a LP é predominante 
na família, através do teste χ2. Também foi verificado 
se pertencer a dada família influencia a intensidade de 
LP, através da comparação do ILP pelo teste Kruskal-
Wallis (H). As demais famílias 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 ocorrência de LP nas espécies foi comparada 
em relação às características hábito (arbóreo vs. não 
arbóreo) e sistema reprodutivo (presença vs. ausência 
de autoincompatibilidade), através do teste χ2. Dessa 
forma, foi possível verificar se a LP é mais freqüente 
em espécies com menor possibilidade de autogamia 
e em espécies arbóreas. O índice de LP das espécies 
foi comparado em relação às mesmas características 
através do teste Mann-Whitney (U), a fim de 
verificar se a intensidade da LP é maior em espécies 
autoincompatíveis e em arbóreas. Os índices ISI e 
ILP foram correlacionados (correlação de Spearman) 
a fim de verificar se havia uma relação positiva entre 
as intensidades de LP e autoincompatibilidade nas 
espécies.

Sete espécies foram estudadas em duas 
localidades, e com exceção de uma delas, não houve 
diferença na ocorrência ou ausência da LP entre as 
localidades. A espécie em que houve diferença foi 
excluída da análise de ocorrência de LP e das análises 
de comparação de hábito e sistema reprodutivo em 
relação à LP, através do teste χ2, mas mantida na 
análise de ILP com o teste U. Para essas espécies, 
o ILP foi calculado como a média das localidades. 
Dessas sete espécies, duas apresentaram diferença 
na ocorrência ou não de autoincompatibilidade entre 
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as localidades Essas duas espécies foram excluídas 
da análise de comparação de sistema reprodutivo em 
relação à LP. Para as sete espécies, o ISI foi calculado 
como a média das localidades. 

Os valores de estatísticas descritivas em todo o 
texto se referem à média ± desvio padrão. Os testes 
estatísticos foram realizados 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 famílias representadas por sete ou mais espécies, 
Orchidaceae (80% das espécies, χ2 = 19,78, p < 0,001) 
e Fabaceae (64%, χ2 = 4,0, p < 0,05) foram as únicas 
com predominância de LP; opostamente Rubiaceae 
(17%, χ2 = 24,44, p < 0,001) teve predomínio de 
espécies sem LP. A distribuição da ocorrência de 
LP foi equitativa em Bromeliaceae (40%, χ2 = 0,2 p 
= 0,65), Malpighiaceae (57%, χ2 = 0,98, p = 0,32) e 
Melastomataceae (25%, χ2 = 1,07, p = 0,30). A afiliação 
em dada família influenciou a média de LP (H = 
18,44, p = 0,0002) (Figura 2). Não foram observadas 
diferenças significativas quanto à frequência (χ2 = 
0,48, p = 0,49, n = 84) e intensidade (U= 576,50, p 
= 0,78, n = 85) da LP entre espécies arbóreas e não 
arbóreas (ILP = 0,42 ± 0,38, n = 18, ILP = 0,38 ± 
0,36, n = 67, respectivamente).

A autoincompatibilidade foi detectada através do 
teste χ2 em 45 espécies (55,56%) de um total de 81 que 
dispunham dados de autopolinização manual. Essa 
porcentagem de autoincompatibilidade foi próxima 
da encontrada para espécies com valor de ISI ≤ 0,2 
(40 espécies de um total de 83, 48,19%; Figura 3). Os 
valores de freqüência (χ2 = 4,42, p = 0,04, n = 81) e 
intensidade (U= 572,0, p = 0,02, n = 81) da LP foram 
maiores para espécies autoincompatíveis em relação 
às autocompatíveis. As três 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 correlação linear negativa 
entre os valores de ILP e ISI (Figura 4).

DISCUSSÃO

A média do ILP das espécies de Mata Atlântica 
foi equivalente à registrada na revisão de Larson & 
Barrett (2000). Porém, menos da metade (42%) das 
85 espécies de Mata Atlântica analisadas apresentou 
aumento significativo na frutificação após polinizações 
manuais, o que contrasta em certa medida com outros 
estudos de revisão, nos quais a LP foi prevalente entre 
as espécies (ver García-Camacho & Totland 2009). 
Por exemplo, Knight et 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 suplementação de pólen foi feita em 
todas as flores da planta, o que minimiza prováveis 
influências da limitação de recursos nos resultados 
(Ashman et al. 2004). A maioria das espécies dessas 
revisões prévias ocorre em ambientes temperados e, 
assim, se poderia supor que a LP é menos frequente 
nas florestas tropicais. Porém, essa ideia contrasta 
com as expectativas teóricas e os resultados empíricos 
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 áreas 
abertas seriam menos susceptíveis à LP que espécies 
que ocorrem em florestas, pois a capacidade de 
termorregulação pelos insetos e, consequentemente, 
as taxas de visitação às flores, seriam maiores em áreas 
abertas (Larson & Barrett 2000). A segunda predição 

Figura 1. Distribuição de frequências (em porcentagem) do índice de 
limitação polínica (ILP) de 85 espécies de Mata Atlântica (referências 
dos estudos incluídos estão listadas no Apêndice). Valores abaixo de 0,2 
indicam ausência de limitação polínica e acima de 0,8 indicam limitação 

polínica 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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Figura 2. Valores médios (± D.P.) do índice de limitação polínica (ILP) das espécies das seis famílias mais bem representadas no estudo. Letras 
diferentes indicam diferenças 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).

Figura 3. Distribuição de frequências (em porcentagem) do índice de 
autoincompatibilidade (ISI) de 83 espécies de Mata Atlântica. 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.

Figura 4. Valores do índice de limitação polínica e do índice de 
autoincompatibilidade para 83 espécies de Mata Atlântica. Dados são 

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 = -0.27, p = 0.01).

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 trópicos ocorrerem em baixa densidade, o que 
levaria a menores taxas de visitação por polinizadores. 
As análises feitas por esses autores indicaram que 

espécies tropicais e, em menor grau, espécies de 
floresta tiveram valores significativamente superiores 
de LP, embora a significância passasse a marginal 
quando se considerou a influência da afinidade 
filogenética na expressão desta característica, através 
de análises de contrates filogenéticos independentes 
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Atlântica. Afora o padrão observado em relação à 
Orchidaceae, não foi possível identificar nenhum 
fator que agrupasse as demais espécies com LP 
extrema na Mata Atlântica, já que estas apresentam 
ampla variação de hábito, grau de incompatibilidade, 
recursos florais, grupo de polinizadores e grupo 
taxonômico. Várias características da história de vida 
das plantas e dos polinizadores têm sido indicadas por 
terem implicações nos níveis de LP (ver Totland 2001, 
Knight et al. 2005). Desse modo, para identificar os 
fatores relacionados à LP extrema na Mata Atlântica 
são necessários trabalhos dirigidos especificamente a 
esta questão, particularmente por se tratar do grupo de 
espécies que, do ponto de vista deste estudo, desperta 
maior preocupação conservacionista.

Os resultados de nossa revisão indicam que a 
família a qual cada espécie pertence é um fator 
relevante na ocorrência 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 variação nos valores de ILP dentro de 
cada família foi alta na Mata Atlântica, com exceção 
das duas famílias com menor intensidade de LP, a 
saber, Melastomataceae e Rubiaceae. Essas duas 
famílias estão entre os elementos mais abundantes 
do sub-bosque de florestas neotropicais, inclusive na 
Mata Atlântica (Lima & Guedes-Bruni 1997a, 1997b), 
predominando arvoretas e arbustos com alta produção 
de flores. A combinação de muitas flores por indivíduo 
e abundância de indivíduos pode estar resultando em 
maiores taxas de visitação às flores pelos polinizadores, 
uma vez que a concentração de flores tem sido 
correlacionada ao aumento de visitas e das taxas de 
deposição de pólen e frutificação (Calvo & Horvitz 
1990, Burd 1994, Corbet 1998). A baixa ocorrência 
de LP em Melastomataceae também pode ser reflexo 
da baixa incidência de autoincompatibilidade para 
espécies da família na Mata Atlântica (Goldenberg 
& Varassin 2001). Entretanto, em Rubiaceae ocorre 
predominância de sistemas xenógamos obrigatórios, 
tanto por dioicia como por distilia, a qual está presente 
na maior parte das espécies incluídas nesta revisão e, 
por outro lado, em Orchidaceae ocorre predominância 
de autocompatibilidade.

Apesar disso, a menor freqüência e intensidade 
da LP entre espécies autocompatíveis na Mata 
Atlântica coincidem com as expectativas teóricas 

(Larson & Barrett 2000). O resultado divergente do 
esperado para a Mata Atlântica (i.e., ambiente tropical 
com espécies de floresta) pode refletir o fato de que as 
implicações da LP parecem ser mais bem entendidas 
em uma escala de tempo evolutivo, como sugerido 
por Haig & Westoby (1988). A hipótese nesse caso é 
que nas espécies em que a produção de sementes sofre 
LP consistente, a seleção natural deve favorecer os 
indivíduos que alocam mais recursos para recebimento 
de pólen (Haig & Westoby 1988). Assim, a menor 
incidência relativa de LP na Mata Atlântica pode ser 
resultado de progressivo investimento das espécies ao 
longo do tempo evolutivo para melhor transferência 
de pólen, que poderia se dar, por exemplo, através 
de mecanismos específicos de deposição de pólen no 
corpo dos visitantes; aumento de produção de recursos 
florais com reflexo na fidelidade de polinizadores; 
interação com polinizadores que percorrem longas 
distâncias (linhas de captura); e partilha de recursos 
(i.e., polinizadores) por meio de separação nas épocas 
de floração e no estrato ou local de ocorrência. De 
modo similar, seleção para maior investimento em 
recebimento de pólen poderia explicar os resultados 
de outro estudo de revisão, em que as expectativas 
teóricas não foram alcançadas (García-Camacho 
& Totland 2009), uma vez que as plantas alpinas, 
submetidas a um ambiente de polinização altamente 
estocástico, não apresentaram maiores níveis de LP em 
relação a plantas de terras baixas. Além disso, muitas 
espécies de plantas tropicais apresentam padrão de 
distribuição agregado que pode contrabalancear sua 
baixa densidade.

Por outro lado, parte expressiva das espécies 
de Mata Atlântica mostrou valores extremos de LP          
(ILP > 0,8), sendo que sete das 17 espécies (41,18%) 
deste grupo pertencem à família Orchidaceae. Espécies 
dessa família frequentemente figuram entre as plantas 
com mais baixas taxas de visitação por polinizadores 
(Neiland & Wilcock 1998), particularmente por 
ser a família que tem maior número de casos de 
polinização por engano (Dafni 1984, Johnson 1994), 
além de mecanismos de polinização complexos que 
restringem os polinizadores potenciais a poucas 
espécies, mesmo em espécies que oferecem recursos 
(van der Pijl & Dodson 1966). Assim, a baixa 
frequência de polinizadores é a provável ‘causa 
próxima’ (proximate cause, sensu Janzen 1967) da 
LP extrema das espécies de Orchidaceae da Mata 
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e com os resultados de outras revisões (Burd 1994, 
Larson & Barret 2000, Ashman et al. 2004, Knight 
et al. 2005). A principal explicação para isso deriva 
do conceito de ‘garantia de reprodução’ (reproductive 
assurance, sensu Lloyd 1992), já que plantas 
autocompatíveis podem ter parte de seus óvulos 
fertilizados pelo próprio pólen, tanto por mecanismos 
de autopolinização espontânea como por transferência 
feita por polinizadores com pouca mobilidade entre 
plantas (ver Bond 1994). Apesar disso, a significância 
estatística deste resultado foi menor na Mata Atlântica 
em relação aos outros estudos. Desse modo, estudos 
com maior número de casos e que relacionem a 
autoincompatibilidade com outros aspectos da história 
de vida das espécies, assim como análises de contrastes 
filogenéticos independentes, podem indicar padrões 
específicos para a Mata Atlântica com implicações 
para sua conservação (ver comentário acima sobre 
Rubiaceae e Orchidaceae, como exemplo). 

A LP não foi maior entre as espécies arbóreas de 
Mata Atlântica, ao contrário do que esperávamos. 
Nossa expectativa tinha como base teórica que 
características típicas das árvores, tais como alta 
produção de óvulos, alta frequência de sistema de 
incompatibilidade e ciclo de vida longo, tornam 
as plantas mais susceptíveis à LP. Além disso, se 
sustentava empiricamente na alta incidência de LP 
encontrada para 26 espécies arbóreas em área de 
floresta na Costa Rica (Bawa 1974), cujo ILP médio 
de 0,76 (± 0,30) é quase o dobro do observado para as 
18 espécies arbóreas da Mata Atlântica. Além da ideia 
discutida anteriormente sobre possível ação de seleção 
natural para deposição de pólen, é possível que para 
espécies arbóreas, a disponibilidade de recursos seja 
um fator limitante mais importante para a produção 
de sementes de que a LP. Neste sentido, a aparente 
superabundância de flores poderia estar ligada mais 
à eficiência do componente masculino do sucesso 
(i.e., otimização da exportação de pólen que culmine 
em fecundação de óvulo, preferencialmente de outro 
indivíduo), que ao componente feminino. Isso está de 
acordo com a ideia de que em flores hermafroditas 
as características são selecionadas principalmente 
pelo componente masculino do sucesso, pois uma 
ou poucas visitas a uma flor são necessárias para 
fecundação da maioria dos seus óvulos, enquanto 
cada nova visita à flor, até o esvaziamento das anteras, 
resulta em dispersão adicional de pólen (Bell 1985). 

De qualquer maneira, tal proposta de explanação 
não ajuda na compreensão da divergência com os 
resultados de Bawa (1974), bem como, desconsidera 
o fato que muitas espécies não arbóreas apresentam 
ciclo de vida longo, particularmente espécies de 
Orchidaceae e Bromeliaceae, em que os fragmentos 
clonais podem ter centenas de anos. 

A maior parte dos estudos incluídos nesta revisão 
foi realizada em Unidades de Conservação (UCs) 
de Mata Atlântica, mas tais UCs diferem muito 
em relação à composição de espécies de plantas 
e polinizadores; formação vegetal, parâmetros 
estruturais e estágio sucessional; categoria de manejo 
(por exemplo, uso sustentável vs. proteção integral); 
e área 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 Paraíso em Viçosa 
e o Parque Dois Irmãos em Pernambuco) e os grandes 
remanescentes de Mata Atlântica, tais como o Parque 
Estadual da Serra do Mar em Ubatuba e o Parque 
Nacional do Itatiaia. O quanto tais características das 
UCs influenciam a LP é algo que segue praticamente 
inexplorado para a Mata Atlântica (porém ver Ramos 
& Santos 2006, Lopes & Buzato 2007). Por exemplo, 
é esperado que o sucesso reprodutivo seja afetado 
negativamente pela fragmentação de habitats devido 
a falhas na polinização (ex. Aizen e Feinsinger 
1994), embora respostas neutras ou positivas também 
tenham sido registradas para várias espécies (Aguilar 
et al. 2006). Devido ao predomínio de pequenos 
fragmentos na Mata Atlântica como resultado do 
processo intenso de fragmentação (Ribeiro et al. 2009), 
estudos que avaliem os efeitos de fragmentação na 
intensidade de LP são importantes para entendimento 
da susceptibilidade do processo de polinização e 
da eficiência das ações conservacionistas para este 
bioma (ver Bond 1994). 

Comparações dos resultados de testes entre 
estudos de revisão impõem limitações tanto pelas 
diferenças nos procedimentos para coleta dos 
dados de cada estudo incluído, como pelas distintas 
análises utilizadas em cada revisão (ver análises 
mais detalhadas desta questão em Larson & Barrett 
2000, Ashman et al. 2004, Knight et al. 2005, Aizen 
& Harder 2007, Aguilar 2009). Assim sendo, não 
é possível propor generalizações robustas neste 
momento para as espécies de Mata Atlântica, as 
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quais dependem de novos estudos comparativos no 
nível de espécies e populações. De qualquer modo, 
a menor ocorrência de LP nas espécies de Mata 
Atlântica em relação aos demais estudos de revisão 
sugere que a composição, abundância e atividade 
dos polinizadores, e consequentemente o processo de 
polinização, estão bem preservados nos remanescentes 
desse ecossistema. 
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