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CONSEQUENCIAS ECOLOGICAS DA DISPERSAO DE SEMENTES POR
VERTEBRADOS NA ESTRUTURA DE

POPULACOES DE PLANTAS NEOTROPICAIS

INTRODUCAO

Aproximadamente 90% da flora neotropical produz frutos carnosos, com caracteristicas
atrativas para os vertebrados que os consomem (Howe & Smallwood, 1982; Peres & van
Roosmalen, 2002). Além disso, ¢ sabido que estes vertebrados, em especial aves e alguns
mamiferos, sdo capazes de consumir os frutos sem que haja destruicdo das sementes durante a
passagem pelo trato digestivo, ou seja, as sementes ainda podem ser depositadas em condigdes
viaveis para germinacdo (Grelle & Garcia, 1999). Estes tltimos sdo denominados dispersores de
sementes, ¢ possuem um papel fundamental na dindmica e estrutura das populagdes de plantas
neotropicais (Wenny, 2000).

Existem diversas formas de dispersao de sementes, mesmo dentro do grupo dos
vertebrados. Ha espécies de vertebrados que dispersam as sementes passivamente, ao ingerir
incidentalmente os frutos durante o forrageamento na planta. Isto é bastante comum entre
animais folivoros e/ou grandes herbivoros, como demonstrado por Janzen (1982). Outro exemplo
de dispersdo passiva € o caso dos animais que transportam as sementes externamente, grudadas
nos pélos e penas dos mesmos. Este tipo de dispersao ¢ conhecido como ectozoocoria, enquanto
a dispersao de sementes através da ingestdo dos frutos, seja acidental ou ndo, ¢ denominada
endozoocoria. Por ultimo, na endozoocoria, hd também o caso dos animais granivoros que

selecionam as sementes, as transportam e as armazenam em algum local, normalmente



enterradas, para posterior consumo. Estas espécies de animais sdo separadas dicotomicamente
em ‘“scatterhoarders” e “larderhoarders”. Os “scatterhoarders” armazenam muitas pilhas
pequenas de sementes, enquanto os “larderhoarders” armazenam poucas pilhas, cada uma com
muitas sementes (Price & Jenkins, 1986).

Para localizar os frutos e sementes, os animais utilizam diferentes sentidos. Aves e
primatas, por possuirem uma visdo colorida e desenvolvida, utilizam a cor dos frutos como
caracteristica principal para encontra-los; por outro lado, animais noturnos como morcegos €
outros mamiferos de atividade noturna, se baseiam nos odores dos frutos para encontrd-los
(Stiles, 1992). Assim, de acordo com van der Pilj (1982), determinadas caracteristicas dos frutos,
usadas a principio para atracdo de certos agentes dispersores, podem ser agrupadas em
“sindromes de dispersdao” de cada agente. Desta maneira, podemos observar a sindrome de
dispersdo das aves, dos mamiferos noturnos, dos mamiferos arboricolas, € dos morcegos (tabela
1). Podemos observar que o ponto comum entre as sindromes, ¢ a presenca de sementes ariladas.
O arilo ¢ uma protuberancia comestivel do tegumento da semente, e geralmente € rico
nutritivamente (Howe, 1986). Além disso, ¢ importante notar, que além das caracteristicas
estruturais dos frutos, o contéudo nutricional dos frutos e sementes, a dureza das sementes, as
toxinas presentes € o gosto dos frutos também influenciam que animais irdo visitar a planta, € o

comportamento de forrageamento dos mesmos na planta (Howe, 1986).



Tabela 1: Sindromes de dispersdo de sementes

Categoria

Caracteristicas dos frutos e sementes

Aves oportunistas

Sementes com arilos pequenos, ricas em
lipideos, proteinas e agticar, de cor preta, azul,
vermelha ou branca

Aves especialistas

Sementes grandes, com arilos grandes, ricas em
proteinas e lipideos, de cor verde, roxa, preta,
azul ou vermelha

Mamiferos terrestres e arboricolas

Sementes com arilos grandes, aromaticas, ricas
em proteina e actcar, de cor verde, amarela e
branca

Mamiferos aereos

Sementes com arilos grandes ou pequenos, com
odor forte, geralmente pendentes, de cor
branca, ricas em amido e lipideos

Claramente, ao observar que as plantas gastam parte de sua energia; que poderia ser

utilizada para crescimento, reprodugdo futura ou até mesmo maior investimento na reprodugao

corrente (maior producdo de sementes), na producdo de caracteristicas atrativas para os

vertebrados, como o arilo, odor, gosto, ¢ contéudo nutricional dos frutos, podemos imaginar que

a dispersdo de sementes pelos mesmos traz alguns beneficios aos individuos de plantas. Estes

beneficios sdo responsaveis pela explicacdo das forcas seletivas que moldaram a dispersao de

sementes por vertebrados. Observaremos na se¢do 1, as hipoteses que explicam a evolugdo da

dispersao de sementes.

1. Evolucao da dispersao de sementes

Uma vez que as plantas sdo organismos sésseis, elas estdo mais sujeitas as variacdes

ambientais ¢ a periodos desfavoraveis, ja que ndo possuem a capacidade de migragdo de

muitos animais que evitam situacdes desfavoraveis, migrando para outros locais. Sendo




assim, as plantas sdo organismos mais plasticos e possuem maior tolerancia as variagdes
ambientais (Silvertown, 1987). Porém, caso ndo houvesse migracdo em nenhum dos estagios
das plantas, a competi¢do entre os individuos de uma populagdo e de populagdes adjacentes
seria extremamente forte, e possivelmente poderia levar espécies a extingdo via exclusao
competitiva, assim como as taxas de endocruzamento muito altas (Willson, 1992). Assim, a
polinizacdo e a dispersdo de sementes garantem o movimento das plantas no espaco, € o
fluxo génico entre populacdes (Silvertown, 1987).

Existem 3 hipoteses principais que explicam a evolugdo da dispersdo de sementes,
demonstrando as vantagens do evento para as populacdes de plantas. As hipoteses se baseiam
em vantagens como: (a) evitar a mortalidade desproporcional das sementes e plantulas
proximas a planta —mae, (b) aumentar as chances da prole encontrar um ambiente livre de
competi¢do, como clareiras, uma vez que os ambientes estdo constantemente mudando, (c)
assegurar que a prole encontre um local favoravel para estabelecimento. Estas 3 hipoteses
nao sdo exclusivas, mas podem diferir em importancia de um habitat para outro, ¢ de uma
espécie para outra (Howe, 1986).

Além destas 3 hipoteses, denominadas “hipotese do escape”, hipotese da colonizagdo™ e
“hipdtese da dispersdo direta” por Howe & Smallwood (1982), ha outros beneficios da
dispersao de sementes. Entre eles, podemos salientar a importancia da dispersao em eventos
biogeograficos, como a coloniza¢dao de outros continentes por algumas espécies de plantas,
ou a colonizacdo de ilhas (MacArthur & Wilson, 1967); e o fato de que em alguns animais, a
passagem pelo trato digestivo ¢ responsavel pela quebra da dorméncia das sementes (Rick &

Bowman, 1961), aumentando assim as chances de germinagao.



1.1 Hipotese do Escape

De acordo com Janzen (1970), a diversidade e a baixa densidade de cada espécie nas
florestas tropicais, parecem ser resultado de dois processos comuns a maioria das florestas.
Os processos usados para explicacdo de tais padroes sdo: 1) a distribuicao leptocurtica das
sementes com relagdo a planta-mde, ou seja, a medida que a distancia da planta-mae
aumenta, o numero de sementes que atinge tal ponto na floresta ¢ menor, 2) a grande pressao
de predagdo que parasitas e predadores especializados exercem sobre adultos, sementes e
plantulas, especialmente quando os tltimos estdo sob o dossel dos adultos da mesma espécie.

A hipdtese do escape se baseia na mortalidade dependente de densidade nas
proximidades dos adultos da mesma espécie, seja por causa de predacdo de insetos e/ou
roedores que respondem a densidade das sementes, concentrando suas atividades onde seus
recursos sao comuns ¢ abundantes (Janzen, 1970; Connell, 1971). Além disso, Janzen (1970)
afirmou que a predagdo também ¢ maior proxima aos adultos da mesma espécie devido a
predadores que respondem a distancia das sementes e plantulas, ou seja, procuram por
sementes e plantulas apenas na vizinhanga dos adultos, ignorando aquelas que estdo mais
distantes. Alguns fatores alternativos que podem levar a mortalidade dependente de
densidade também fazem parte da hipdtese do escape. Entre eles, podemos citar a
interferéncia das plantas adultas na prole via alelopatia, diminuicdo de nutrientes
fundamentais no solo, seja por outras plantulas ou principalmente pelo adulto, e maior
sombreamento das plantulas pela planta-mae e por outras plantulas crescendo na area (Clark
& Clark, 1984).

De acordo com a hipotese do escape, a dispersdo de sementes ¢ benéfica e aumenta
aptidao dos individuos que sdo dispersos, uma vez que estes escapam da predagdo e tém

maiores chances de sobrevivéncia, e provavelmente maior recrutamento também.



1.2 Hipoétese da Colonizagdo

A hipotese da colonizagdo assume que os ambientes se alteram com o tempo, € que o
objetivo principal de um individuo ¢ disseminar suas sementes, de forma que algumas irdo
encontrar habitats com condigdes favoraveis para seu estabelecimento, como clareiras (Howe &
Smallwood, 1982). Nesta hipdtese, o sombreamento dos adultos sobre as plantulas e o
sombreamento de espécies competitivas sdo os principais fatores que delimitam o
estabelecimento de muitos individuos sob o dossel dos adultos, ao invés da pressao de predagdo.
(Howe, 1986).

Esta hipotese se aplica a comunidades em processo de sucessdo, de forma que as
vantagens da dispersdo estdo ligadas a chance de encontrar ambientes desocupados, onde nao
haja competicao por luz ou outros nutrientes fundamentais (Howe & Smallwood, 1982)

A hipotese da colonizagdo foi muito explorada em plantas herbaceas (Hartshorn, 1978
apud Howe, 1986), sendo poucos os testes desta hipdotese em plantas dispersas por vertebrados.
1.3 Hipotese da dispersao direta

Tal hipdétese assume que determinados animais levam as sementes a habitats ndo-

aleatorios, onde as condi¢des para o estabelecimento e crescimento sao melhores. Estes
locais especificos possuem certas caracteristicas edaficas que garantem o bom
desenvolvimento das sementes e plantulas (Howe & Smallwood, 1982; Howe, 1986).

A dispersao direta ja foi sugerida para algumas espécies de aves (Howe & Estabrook,
1977) porém parece que o evento ¢ bastante raro entre plantas que sdo dispersas por
vertebrados. Por outro lado, o evento ¢ bem documentado para formigas (Thompson, 1980),
que carregam as sementes para seus ninhos, onde as condi¢des do solo sdo quase ideais para o

estabelecimento das plantas.



2. Dispersao de Sementes por Vertebrados X Demografia das Plantas Neotropicais

A dispersao de sementes ¢ reconhecida como um dos principais fatores afetando o
recrutamento das plantas, seja ao reduzir os niveis de predagdo nas proximidades dos adultos da
mesma espécie (Clark & Clark, 1984), ao aumentar as chances de germinacao das sementes apos
a passagem pelo trato digestivo (Grelle & Garcia, 1999), ou através da colonizagdo de novos
habitats favoraveis para o estabelecimento (Sanchez-Cordero & Martinez-Gallardo, 1998). Além
disso, a dispersao de sementes também determina a distribui¢ao espacial dos individuos adultos
da populagao (Wenny, 2000). Por fim, de acordo com Silvertown (1987), o movimento das
sementes € um topico de interesse dos ecologos que estudam populagdes de plantas porque as
sementes sdo responsaveis pelo aumento ou diminuicdo do numero de individuos de cada
populagdo, e também porque as sementes podem agir como fundadoras de novas populagdes.

Diversos estudos demonstram os efeitos da dispersdo de sementes sobre a demografia das
plantas neotropicais. A maioria dos estudos se propde a testar a influéncia dos dispersores sobre
o recrutamento ¢ a mortalidade, e comprovar quais das vantagens da dispersdao de sementes,
discutidas por Howe & Smallwood (1982), ¢ responsavel pelo aumento das taxas de
recrutamento e sobrevivéncia (e conseqlientemente da aptiddo) dos individuos de plantas
neotropicais que sao dispersos por vertebrados.

Muitos trabalhos com plantas neotropicais comprovam que ha mortalidade
desproporcional de sementes e plantulas nas proximidades da planta-mae (Howe & Primack,
1975; Sanchez-Cordero & Martinez-Gallardo, 1998). Além destes trabalhos citados acima,
podemos observar outros exemplos que comprovam a importancia da dispersdo de sementes no

recrutamento e sobrevivéncia das sementes e plantulas via fuga da predacao (Janzen et al., 1976;



Clark & Clark, 1981; Howe et al., 1985). Na Costa Rica, na estagdo biologica de La Selva, os
padrdes observados por Clark & Clark (1984) no seu estudo com individuos de Dipteryx
panamensis apoiam a hipotese proposta por Janzen-Connell (sensu Clark & Clark, 1984). As
sementes de Dypterix panamensis podem ser dispersas por morcegos, cotias, esquilos e
possivelmente primatas (Bonaccorso et al, 1980). Os resultados do estudo mostram que nenhuma
plantula que esteja entre 0-8 metros dos adultos sobrevive a idade de 21 meses, e a longevidade
das plantulas ¢ positivamente correlacionada com a distancia dos adultos. Mesmo com a maior
parte das sementes sendo depositadas proximo aos adultos, mais de 80% das plantulas com 2
anos de idade sdo encontradas a mais de 14 metros dos adultos. Tais resultados sugerem que ha
mortalidade dependente de densidade e de distancia dos adultos, e outros estudos acerca desta
espécie de planta suportam a idéia de que tal mortalidade ¢ causada por herbivoros e patdgenos,
uma vez que os individuos mais jovens raramente ocorrem em distdncias que permitam a
competi¢do por luz ou nutrientes entre eles (Clark & Clark, 1984). Outro estudo com Dypterix
panamensis, no Panama, encontrou um padrao semelhante ao do trabalho de Clark & Clark
(1984). Os resultados de De Steven & Putz (1984) também suportam a hipdtese do escape da
predagdo, demonstrando que o recrutamento ¢ delimitado nos estadios de semente e plantula pela
predagdo por mamiferos, € que a sobrevivéncia das plantulas ¢ menor embaixo dos adultos e
mais alta em pequenas clareiras. Peres ef al. (1997) também mostraram evidéncias que
suportam a hipotese de Janzen-Connell. Em seu estudo na Amazonia, com sementes de
Bertollethia excelsa dispersas por cotias, foi demonstrado que a remog¢do de sementes &
desproporcionalmente mais alta em agrupamentos de adultos de Bertollethia comparado a
remogao de sementes a distancias de at¢ 300m dos agrupamentos de adultos desta espécie.
Alguns estudos sugerem evidéncias que suportam a idéia de que as sementes e plantulas

obtém maior chances de recrutamento e sobrevivéncia quando ocorrem distantes dos adultos,



porém a teoria do escape da predagdo por insetos e vertebrados nao parece se aplicar (Silva
Matos & Watkinson, 1998; Forget et al., 2000, Silva & Tabarelli, 2001). Silva Matos &
Watkinson (1998), por exemplo, ndo encontraram correlagdo entre as taxas de sobrevivéncia das
plantulas e sua densidade ou sua distancia da planta adulta mais proxima, por outro lado, a
sobrevivéncia e crescimento das plantulas foi muito baixa nas proximidades dos adultos de
Euterpe edulis, e o recrutamento dos juvenis declinou em distancias entre 4-6 metros dos adultos.
O que parece explicar tais resultados ¢ um declinio na qualidade dos habitats, em especial da
umidade do solo, nas proximidades dos adultos.

Os trabalhos de Schupp (1988 a,b) e Fialho (1990) demonstram que a dispersdo de
sementes pode ser vantajosa quando as sementes sdo depositadas em locais favoraveis. Schupp
(1988 a,b) mostrou que as sementes que sao depositadas em clareiras sofrem maior mortalidade,
devido a atividade mais intensa dos roedores neste locais. Sendo assim, a sobrevivéncia € o
estabelecimento de sementes e plantulas de Faramea occidentalis ¢ favorecido quando as
sementes sdo dispersas para areas onde ha cobertura vegetal. Fialho (1990) demonstrou que as
sementes de Erythroxylum ovalifolium possuem maiores chances de germinacdo e
estabelecimento quando dispersas para areas mais imidas, com cobertura vegetal.

Schupp (1988b) demonstrou, inclusive, que ndo ha mortalidade dependente da distancia e
da densidade dos adultos em Faramea occidentalis, € que em densidades altas a sobrevivéncia ¢é
maior embaixo dos adultos da mesma espécie. Tal resultado contraria a hipdtese de Janzen-
Connell, porém pode ser explicada pelo fenomeno de saciagdo dos predadores (Schupp, 1988b)
O mesmo resultado ¢ encontrado em sementes de Gustavia superba dispersas por cotias, onde a
vantagem da dispersao de sementes ¢ maxima quando as sementes sdo depositadas em habitats

onde haja tanta disponibilidade de sementes, que o predador se torna saciado (Forget, 1992).



Desta forma, a alta densidade de sementes promove maior sobrevivéncia das sementes embaixo
dos adultos.

Outros estudos demonstram a importancia da dispersdo na germinagao das sementes.
Forget (1990), em seu estudo com Voucapoua americana, demonstrou que o ato de enterrar as
sementes pelas cotias, acelera a germinacao das sementes, porque ha determinadas condig¢des
microclimaticas que impedem a germinacao das mesmas quando elas ndo sao enterradas. Smythe
(1989), em Barro Colorado, observou um padrao semelhante em Astrocaryum standleyanum. As
sementes de Astrocaryum também atingem maior sobrevivéncia quando dispersas e enterradas
por cotias, mostrando que a probabilidade de germinagao ¢ maior nestas sementes que foram
escarificadas e enterradas pelos animais. Porém, os resultados indicam que a maior probabilidade
de germinagdo nestas sementes ocorre porque a escarificagdo remove larvas de invertebrados
antes que eles tenham tempo de penetrar no endocarpo das sementes. Além disso o ato de
enterrar as sementes protege as mesmas de serem encontradas por outros predadores. Silva &
Tabarelli (2001), no Brasil, também observaram que o “scatterhoarding” das sementes de Bactris
acanthocarpa por cotias reduz a infestacdo das mesmas por insetos e a predag@o por vertebrados,
aumentando assim as chances de sobrevivéncia e germinacao dos individuos.

Condit et al. (1992), avaliaram a hipotese de Janzen-Connell com relagdo ao
recrutamento de espécies de plantas em Barro Colorado, e demonstraram que embora algumas
espécies de plantas possuam uma redugdo no recrutamento nas proximidades dos adultos, muitas
espécies neotropicais possuem picos de recrutamento nas proximidades dos adultos,
especialmente entre arbustos e plantas herbaceas, ou ndo possuem nenhum padrao claro. Tal
estudo, e os exemplos que observamos nos paragrafos acima, sugerem que, em geral, ha maior
mortalidade de sementes e plantulas proximas aos adultos, porém este nao ¢ o padrdo para todas

as espécies de plantas neotropicais. Sendo assim, os exemplos nos permitem observar que a
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dispersdo de sementes por vertebrados influencia positivamente a sobrevivéncia e o recrutamento
das plantas neotropicais, mas nao ha um unico fator capaz de explicar esta influéncia, ou seja, os
fatores variam em diferentes situagdes, podendo estar ligados ao escape da predagdo, a

colonizagdo de habitats favoraveis, a aceleracao da germinagao e muitos outros fatores.

3. Comportamento dos vertebrados X Distribuicdo espacial das plantas

O movimento das sementes dentro da populacdo de plantas € conseqiiéncia do
movimento dos vertebrados que dispersam tais sementes (Jordano, 1992). Assim, determinadas
caracteristicas morfoldgicas e comportamentais dos animais frugivoros, além do tempo de
retencdo das sementes no trato digestivo dos mesmos, sao responsaveis pelo padrao de deposi¢ao
das sementes (Stiles, 1992). Sendo assim, do ponto de vista da planta, a importancia evolutiva e
demografica da interagdo com os dispersores depende do nimero de sementes que eles removem,
¢ do local onde clas sdo depositadas (Jordano, 1992). Em outra palavras, uma vez que o
crescimento e a sobrevivéncia das plantas dependem de certa forma da distancia dos adultos da
mesma espécie (Clark & Clark, 1984), e da densidade de sementes e plantulas da mesma espécie
(Howe,1980), o movimento e os padroes de deposicao tém grande importancia na determinacao
da qualidade da deposi¢do das sementes e da eficiéncia e qualidade dos agentes dispersores
(Schupp, 1993).

Diversas caracteristicas dos vertebrados afetam os padroes de dispersdao, como por
exemplo o tratamento dos frutos e sementes pelos animais. Muitos animais, especialmente no
grupo das aves, podem ser classificados de acordo com a maneira com que tratam as sementes.
Sendo assim, podemos observar animais que engolem os frutos e /ou sementes e depois defecam,

e podemos observar animais que retiram a polpa dos frutos, e depois descartam os mesmos,
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regurgitando as sementes (Jordano, 1992). Em geral, esta divisdo pode ser vista como um
continuo, e fatores como o tamanho do animal em relacdo ao tamanho da semente que ele ingere,
e a propria identidade da espécie, sdo determinantes da forma de tratamento dos frutos e
sementes (Stiles, 1992). Em geral, animais que regurgitam as sementes, as depositam nas
proximidades dos adultos da mesma espécie, gerando um padrao agregado e diminuindo as
chances de sobrevivéncia e estabelecimento das mesmas, através da pressao de predagdo
dependente de densidade e de distancia, e da competi¢dao entre as plantulas (Howe, 1980). Por
outro lado, animais que processam os frutos e sementes no trato digestivo, possuem um tempo de
retengdo mais longo, e isto aumenta a probabilidade de que estas sementes sejam depositadas
longe dos adultos da mesma espécie (Howe, 1980; Jordano, 1992), porém as distdncias sdao
influenciadas pelo tamanho da é4rea de vida dos animais, e por outras caracteristicas
comportamentais (Stiles, 1992).

Alguns vertebrados que possuem pontos de atividade intensa dentro de sua area vida,
como poleiros ou ninhos, podem depositar todas as sementes nestes locais, gerando forte
agregacdo de sementes, e prejudicando as taxas de sobrevivéncia e recrutamento das mesmas
(Stiles, 1992). Janzen et al. (1976), por exemplo, observaram que individuos de Artibeus
Jjamaicensis depositam a maior parte das sementes embaixo dos adultos de Andira inermis que
sdo usados como poleiros para alimentacdo, e que a predagdo por gorgulhos do género
Cleogonus ¢ mais alta nas proximidades dos adultos. Fleming & Heithaus (1981) também
observaram que morcegos frugivoros na Costa Rica depositam grande parte das sementes em
poleiros, provavelmente por causa do risco de predacao nestes animais durante o forrageamento,
gerando assim distribui¢des agregadas.

Como pudemos observar no exemplo anterior, os padrdes de deposicdo agregado e

espalhado espacialmente ndo sdo determinados apenas pela forma de tratamento dos frutos e

12



sementes (defecar ou regurgitar). Porém, podemos notar que os padrdes afetam de forma
bastante diferente as chances de recrutamento das plantas. Sendo assim, em geral animais que
dispersam as sementes para longe dos adultos, e geram padrdes de deposicdo espalhados sao
dispersores mais eficientes, pois aumentam as chances de sobrevivéncia e recrutamento; por
outro lado, animais que geram padrdes de deposi¢do agregados parecem reduzir as taxas de
sobrevivéncia e recrutamento das plantas, uma vez que a competicao entre os individuos deve ser
maior e os individuos podem estar sujeitos aos efeitos dependentes de densidade e de distancia
que os predadores exercem (Jordano, 1992; Stiles, 1992). Obviamente, condigdes ambientais
especificas em cada um dos sitios de deposi¢do (umidade, luz), independente do padrdao de
deposi¢do, podem alterar as taxas de sobrevivéncia esperadas em cada um dos padrdes (Howe,
1989).

Existem alguns estudos comparando os destinos das sementes dispersas nos dois
diferentes padrdes de deposi¢ao. Pizo & Simao (2001) investigaram os efeitos de cada um dos
padrdes de deposi¢do de sementes de Euterpe edulis na sobrevivéncia de suas sementes. Os
resultados sugerem que sementes depositadas em fezes agrupadas, como € o caso das sementes
dispersas por antas e aves da familia Cracidae, possuem menor chance de sobreviver devido a
predagdo e competicio dependente de densidade de sementes e plantulas. Enquanto isso,
sementes que sdo regurgitadas individualmente em pequenos intervalos de tempo por aves da
familia Trogonidae e Ramphastidae, possuem maior chance de sobrevivéncia. Howe (1980)
demonstrou que apesar do grande numero de sementes de Tetragastris panamensis removidas
por Alouatta palliata, Cebus capucinus e Nasua narica (97% das sementes), estes dispersores
sdao pouco eficientes, uma vez que depositam as sementes embaixo dos adultos ou em fezes

agregadas, produzindo indiretamente altas taxas de mortalidade.
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Howe (1989) sugeriu que plantas que geralmente sdo dispersas por animais que
produzem padrdes de deposicao espalhada devem possuir sementes e plantulas desprotegidas, ao
contrario das plantas que sdo normalmente dispersas por animais que produzem padrdes de
deposi¢ao agregados, que devem produzir sementes e plantulas protegidas com defesas quimicas,
mecanicas e lignificacdo, de forma a evitar a predagao pelos agentes dependentes de densidade e
distancia. Seguindo esta mesma idé€ia, as plantulas que ocorrem agregadas devem possuir forte
habilidade competitiva e devem possuir maneiras de evitar competicdo, como a capacidade de
enxerto de raizes (Howe, 1989).

Entre os dispersores secundarios, a dicotomia “scatterhoarding” e “larderhoarding”
também parece gerar padrdoes de deposi¢do distintos. “Scatter hoarders”, como os esquilos,
enterram as sementes individualmente ou em grupos pequenos, enquanto “larder hoarders”
enterram grande parte das sementes juntas, diminuindo as chances de que estas sementes
germinem e se estabelecam, seja pela forte predacao e ataque de fungos ou pela competigdo entre
plantulas.

A dieta dos vertebrados também parece influenciar as chances de sobrevivéncia das
plantas. Em caso de animais com dietas mistas, a identidade das sementes que serdo depositadas
juntas pode ser determinante na sobrevivéncia das espécies. Se alguma espécie ¢
competitivamente superior, as outras plantulas presentes na area ndo conseguirao se desenvolver
¢ se estabelecer (Loiselle, 1990).

Por fim, a dispersao de sementes por vertebrados afeta diretamente a distribui¢ao espacial
dos individuos da populacdo de plantas que sdo dispersos (Wenny, 2000). O padrao de deposicao
das sementes ira determinar a distribuicao espacial dos individuos daquela populaciao, ao menos
que haja mortalidade dependente de densidade nas proximidades dos adultos da mesma espécie,

desta forma transformando uma distribui¢do agregada em uma distribuicao futura uniforme ou
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aleatoria (Howe, 1980). Fleming & Heithaus (1981) demonstraram que morcegos frugivoros
depositam as sementes de espécies como Cecropia peltata, Muntingia calabura e Chlorophora
tinctoria em poleiros noturnos e desta forma, tornam a distribui¢ao destas populacdes agregadas.
Bactris acanthocarpa é outra espécie que possui distribuicdo agregada na natureza, e este padrao
parece ser fruto das baixas taxas de remog¢do de sementes e da curta distdncia que as cotias
dispersam tais sementes (Silva & Tabarelli, 2001).

Apesar das previsdes de que a agregagao dos individuos de uma espécie de planta seria
prejudicial para o estabelecimento e desenvolvimento das sementes e plantulas em questdo,
devido & maior predagao dependente de densidade e de distancia (Janzen, 1970), podemos
observar varias populagdes na natureza que possuem distribuicdo agregada (Silva & Tabarelli,
2001). Isto ocorre porque, ha persisténcia de juvenis sob o dossel dos adultos da mesma espécie
devido 4 baixa, mas ndo inexistente, sobrevivéncia do grande numero de sementes que ¢
depositado embaixo dos adultos (Hubbell, 1980), uma vez que a distribuicdo das sementes, em

geral, ¢ leptocurtica (Janzen, 1970).

4. Estudo de Caso - Virola nobilis (Howe et al., 1985; Howe, 1993)

Virola nobilis ¢ uma espécie didica, de abundancia e fecundidade moderadas em Barro
Colorado, no Panama. A espécie produz frutos conspicuos, de coloracdo vermelho brilhante, que
sdo atrativos para os animais. Além disso, o arilo ¢ extremamente nutritivo, com 63% de seu
contetido em lipideos, 9% em carboidratos e 3% em proteinas (Howe & Vande Kerckhove,
1981). Estudos de 5 anos com a espécie em questdo (anteriormente conhecida como Virola
surinamensis), mostram que 5 espécies de aves; Ramphastos swainsonii, Penelope purpurascens,

Ramphastos sulfuratus, Trogon massena, e Baryphthengus martii; sdo responsaveis pela
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dispersdao de aproximadamente 47 % das sementes produzidas pela planta, sendo assim os
principais visitantes da Virola.

O estudo buscou reavaliar causas e conseqiiéncias da mortalidade de sementes e
plantulas, e conseqiiéncias da dispersdao de sementes pelos animais no recrutamento. Um dos
objetivos secundarios do trabalho ¢ testar a hipotese do escape da predacdo (Howe &
Smallwood, 1982) .

Para testar a hipotese do escape da predagao, foram plantadas sementes frescas, sementes
germinando e plantulas ja estabelecidas em anéis concéntricos & distancias de 5 (embaixo do
adulto), 15 (proximo da cobertura do adulto), 25, 35 e 45 metros dos adultos. Foram plantadas 40
sementes frescas, nos 5 anéis, em torno de 17 individuos de Virola e foram plantadas 25
sementes germinando (com protrusdo da radicula)e 25 plantulas estabelecidas (2-4 folhas, sem
endosperma), nos 5 anéis, em torno de 13 e 7 plantas de Virola respectivamente. O
monitoramento foi realizado entre 0 e 6 semanas, e depois de 12, 24 e 52 semanas.

Os resultados demonstram que entre as sementes frescas e germinando, aquelas que
foram dispersas a alguns metros de distancia dos adultos obtiveram vantagem, expressa em
maior sobrevivéncia. As evidéncias para Virola sugerem que sementes disseminadas a 45 metros
dos adultos possuem 44 vezes mais chances de sobreviver do que aquelas sementes que
permanecem embaixo dos adultos. Porém, entre as plantulas ja estabelecidas, a mortalidade foi
de 96% e foi independente da distancia dos adultos.

As principais causas de mortalidade parecem estar ligadas a predacdo de sementes e
plantulas. Nas primeiras semanas (0-12 semanas), quase 100% da mortalidade pode ser atribuida
a gorgulhos (Conotrachelus sp), besouros (Nitidulidae) e alguns mamiferos. Apos 12 semanas,
quando as plantulas ndo dependem mais do endosperma e por isso estdo livre da infestagdo por

insetos; roedores e outros mamiferos, como antas, sdo responsaveis pela mortalidade das
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plantulas ja estabelecidas, independente da distancia destas plantulas com relagdo aos adultos
Como os efeitos da distancia dos adultos na mortalidade sdo perceptiveis apenas nas sementes
mais jovens e/ou nas plantulas se desenvolvendo, a influéncia dos insetos na predagdo de
sementes e plantulas parece ser a principal responsavel por conferir a vantagem da dispersao de
sementes, ja que o efeito da predacao por mamiferos independe da distancia.

De acordo com Howe (1993) a distancia dos adultos ¢ importante para a sobrevivéncia e
recrutamento durante a fase de estabelecimento das plantulas, uma vez que ha a vantagem de
escapar da forte pressdo de predagdo exercida pelos insetos, especialmente Conotrachelus, que
parece ser um predador especifico do género Virola (Howe et al., 1985), porém, apds o
estabelecimento o que importa para o recrutamento sao as condi¢des microclimaticas do local.

Estudos anteriores com espécies do género Virola, demonstram que habitats como
clareiras ndo sdo criticos para a sobrevivéncia das plantulas, e que as sementes sdo capazes de
germinar ¢ se estabelecer mesmo em areas sombreadas (Howe et al.,1985). Sendo assim, a
natureza do sitio de deposicdo da semente com relagdo a incidéncia de luz, ndo parece ser
responsavel por variagdes na sobrevivéncia e recrutamento. Por outro lado, ¢ bastante clara a
influéncia positiva da dispersdao de sementes como forma de evitar a predacdo dependente de
distancia, em especial durante as fases iniciais das sementes e plantulas. Efeitos da densidade das
sementes e plantulas ndo foram medidos, porém podem estar presentes € podem ser confundidos
com os efeitos da distancia, ou seja, a forte predagdo embaixo dos adultos pode ser resultado da
grande densidade neste local.

E importante notar que ha diferencas nas habilidades dispersoras dos diferentes agentes
dispersores desta espécie. Tais diferencgas sdo responsaveis por alterar as distribuigdes espaciais,
e possivelmente o recrutamento, das sementes e plantulas (Howe, 1993). Desta maneira, os

resultados confirmam a hipdtese de que frugivoros especializados sdo mais eficientes na
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dispersdo das sementes e no estabelecimento das plantulas (Howe et al., 1985). Entre os animais
que visitam V. nobilis, aves maiores como Ramphastos swainsonii, R. sulfururatus e Penelope
purpurascens removem entre 65-100% das sementes para longe dos adultos, enquanto aves
menores como Baryphthengus martii, Tytira semifasciata, Trogon massena e primatas (Ateles
geoffroy) depositam, respectivamente, 46 e 83% das sementes embaixo dos adultos da mesma
espécie (Howe et al., 1985). Sendo assim, aves maiores sao dispersores mais eficientes, uma vez
que carregam muitas sementes e as depositam em locais favoraveis, sendo responsaveis pelo
aumento da sobrevivéncia das sementes e plantulas, uma vez que através da sua dispersdo, ha
escape da predacdo. Por outro lado, neste estudo aves menores e primatas geram distribui¢des
agregadas de sementes e plantulas e desta forma, do ponto de vista da planta, estdo depositando
as sementes em um local desfavoravel para o estabelecimento, j& que nas proximidades dos
adultos, onde eles depositam as sementes, ha mortalidade desproporcional (99.94%) das

sementes e plantulas dependente de densidade e de distancia.

5. Perspectivas Futuras

Apesar dos diversos estudos considerando a dispersao de sementes por vertebrados nos
Neotropicos, a maior parte do conhecimento integrando frugivoria e demografia das populagdes
de plantas esta relacionado a aves (ex. Howe, 1993), morcegos (e. g. Fleming & Heithaus, 1981)
e roedores (e.g Smythe, 1989), enquanto que estudos neste aspecto com primatas, grandes
herbivoros terrestres e carnivoros arboricolas sdo muito poucos, sendo a grande maioria dos
estudos com estes grupos apenas descritivos (e.g Olmos et al., 1999). Outro ponto importante

que deve ser estudado ¢ a comparagdo dos padrdes de deposicdo gerados por diferentes
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dispersores, ¢ as conseqiiéncias do padrao de dispersdo no recrutamento das plantas (Wenny,
2000). A ligagdo entre a dipersdo de sementes por vertebrados e o recrutamento das plantulas
ainda ¢ muito pouco conhecido. Como a dispersao ¢ apenas o primeiro de uma série de eventos
que afetam o recrutamento, sendo estes eventos a remog¢dao dos frutos, disseminacdo das
sementes, predacdo pods-dispersdo, dispersao secunddria, germinacdo e estabelecimento das
plantulas (Wenny, 2000), todos estes eventos sdo influenciados pelo comportamento do agente
dispersor, e assim para entender completamente a ligagdo entre dispersdo de sementes e
recrutamento ¢ necessario estudar cada estagio do recrutamento (idealmente, deve-se observar a
planta desde o momento da dispersao das sementes até a idade reprodutiva).

Outro problema dos estudos das conseqiiéncias da dispersdo de sementes na demografia
das plantas, em especial no recrutamento, ¢ a dificuldade de encontrar as sementes dispersas. A
grande maioria dos estudos ndo considera o destino das sementes apos a dispersdo, e se preocupa
apenas em observar a quantidade de frutos na dieta e o tratamento das sementes no trato
digestivo, como forma de avaliar a importancia dos dispersores na aptiddo das plantas (e.g
Howe, 1986). Entre os estudos que consideram o destino das sementes apos a dispersao, os
resultados sdo gerados através de sementes experimentalmente dispersas (e.g Silva & Tabarelli,
2001), e praticamente ndo hd dados acerca da dispersao real de sementes.

A maior parte dos estudos integrando a dispersdo de sementes com a dinamica das
populagdes de plantas, considera a hipotese de evitar a predagdo dependente de densidade e de
distancia como fator responsavel pela vantagem da dispersdo (e.g Clark & Clark, 1984; Peres et
al., 1997). Poucos estudos se preocupam em observar caracteristicas dos habitats onde as
sementes sdo depositadas. Nestes poucos estudos, em geral, tais caracteristicas sdo observadas
isoladamente, como se fossem independentes umas das outras na natureza (Schupp, 1988a). E

importante que novos estudos, além dos de Schupp (1988a,b), considerem a importancia destas
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caracteristicas conjuntamente, de forma a analisar qual delas ¢ a mais importante e a existéncia
de interagdes entre elas que possam alterar a demografia das plantas.

Além disso, poucos estudos avaliam a consisténcia dos efeitos dependentes de densidade
anualmente, ou se preocupam em observar as interagdes entre os efeitos dependentes da
densidade e os efeitos das caracteristicas do local de deposicao nas taxas de sobrevivéncia, € nas
chances de germinagdo e estabelecimento (Schupp, 1988a). Sendo assim, novos estudos
deveriam seguir as coortes de plantas dispersas anualmente, e avaliar todos os fatores que podem
influenciar a demografia destas plantas, de forma a separar os efeitos de cada fator (separar por
exemplo efeitos dependentes de densidade, de efeitos dependentes de distancia; ou efeitos do
local de deposicdo dos efeitos da predagdo desproporcional), sugerir quais os fatores mais
importantes em cada populacdo, e discutir qual o efeito final de todos os fatores na demografia
das plantas.

Por fim, os trabalhos que geram evidéncias pros e/ou contra a hipdtese de Janzen-
Connell, em geral, geram evidéncias pouco claras, uma vez que os testes das hipoteses ndo sao
bem aplicados. Clark & Clark (1984) discutiram diversos métodos que poderiam ser usados para
testar a hipotese de Janzen-Connell, inclusive, indicando qual o método mais eficiente, que
poderia gerar evidéncias mais claras acerca do assunto, e que deveria ser usado nos préximos

trabalhos, de forma a uniformizar os resultados.

6. Conclusao

Parece bastante clara a importancia da dispersdo de sementes por vertebrados na
demografia das plantas neotropicais. As evidéncias, baseadas nos resultados dos estudos

observados acima, sugerem que a dispersdo das sementes de um individuo da populagdo confere
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vantagem adaptativa a este mesmo individuo, uma vez que em geral ha maior mortalidade de
sementes e plantulas proximas aos adultos da populagdo em questdo, porém este ndo € o padrao
para todas as espécies de plantas neotropicais. Sendo assim, os exemplos nos permitem observar
que a dispersdo de sementes por vertebrados, na maioria das vezes, influencia positivamente a
sobrevivéncia e o recrutamento das plantas neotropicais, mas nao ha um unico fator capaz de
explicar esta influéncia, ou seja, os fatores variam em diferentes situagdes; podendo estar ligados
ao escape da predagdo, a colonizagdo de habitats favordveis, a aceleragdo da germinacdo e
muitos outros fatores.

E importante lembrar que os padrdes de deposicio das sementes que os vertebrados
produzem podem prejudicar as taxas de sobrevivéncia, ao invés de gerar beneficios, como ¢
esperado usualmente. Além disso, ¢ fundamental ter em mente que apesar da mortalidade ser
geralmente maior nas proximidades dos adultos, a mesma ndo ¢ zero, e que por isso muitas vezes
encontramos populagdes de plantas com distribuicdo agregada na natureza. Por fim, muitas vezes
a agregacao dos individuos pode ser vantajoso para a sobrevivéncia, seja por causa da saciagdo
dos predadores, ou por causa das condi¢des nas proximidades dos adultos, que podem ser mais
favoraveis ao estabelecimento.

Sendo assim, podemos dizer que parece existir um padrao de aumento da aptidao dos
individuos que sao dispersos para longe dos individuos da mesma espécie, tornando assim
vantajosa a evolugdo das sindromes de dispersdao de sementes; porém, como todo padrao, ha

excecgoes.
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