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Introducéo

A reproducdo de plantas por meio de sementes envolve processos separados
temporal e espacialmente, dependentes de diferentes variaveis, como o desenvolvimento
e a dispersdo das sementes, e o estabelecimento das plantulas (Willson 1992, Wang &
Smith 2002). A dispersdo de sementes é a etapa do ciclo reprodutivo das plantas que
representa o inicio da renovagdo das populagdes vegetais (Willson 1992, Herrera et al.
1994, Wenny 2000, Jordano & Godoy 2002, Wang & Smith 2002), sendo de extrema
importancia para a colonizagdo e manutencdo destas populagdes (Harper 1977, Howe &
Smallwood 1982).

Desta forma, a dispersdo de sementes é um processo que, em ultima analise, visa a
deposicdo das sementes em sitios propicios a germinagdo, ao estabelecimento das
plantulas, e a sobrevivéncia, crescimento e reproducdo subsequentes das plantas (Howe
& Smallwood 1982, Willson 1992, Houle 1992). A distribuicdo espacial de sementes
dispersas tem sido analisada a partir da perspectiva da planta-parental ou da perspectiva
populacional (Willson 1992), e estas abordagens contrastantes tém adotado dois termos
diferentes para descrever a distribuicdo de sementes: a sombra e a chuva de sementes
(Alcantara et al. 2000).



A sombra de sementes se refere a distribuicdo espacial gerada pela dispersao das
sementes de uma Unica planta-parental em funcdo da distdncia da fonte, sendo
freqlientemente usada para acessar aspectos evolutivos da dispersdo de sementes
(Willson 1993). Ja a chuva de sementes, que descreve a distribuicdo de sementes em um
habitat ocupado pela populacéo (geralmente negligenciando as fontes das sementes ou a
distancia potencial entre estas fontes), tem como foco uma visdo mais demografica da

dispersdo de sementes (Alcantara et al. 2000).

No entanto, a dispersdo secundéria e as caracteristicas do ambiente podem alterar
a distribuicdo de sementes que j& sofreram algum evento de dispersdo (Houle 1992,
Schneider & Sharitz 1988). Além disto, muitos processos ocorrem entre a dispersao das
sementes e o desenvolvimento das plantas adultas (Nathan & Muller-Landau 2000,
Wang & Smith 2002), influenciados por interaces entre espécies e fatores ambientais.
Assim, a ndo ser que a disponibilidade de sementes seja o fator limitante para o
desenvolvimento de uma populagdo, a importancia da chuva de sementes para a
estruturacdo de uma populagcdo vegetal ndo pode ser assumida a priori (Levine &
Murrell 2003).

Portanto, até que ponto a dispersdo de sementes influencia a estrutura de
populacdes vegetais? Este estudo apresenta os fatores que afetam e modificam a
deposicdo de sementes no ambiente, e como e porque os padrbes espaciais de
distribuicdo de sementes se alteram até o recrutamento das pléntulas em individuos

jovens.

Dispersao de sementes

As taxas de mortalidade das plantas sdo maiores em sementes, plantulas e estadios
iniciais do desenvolvimento (Janzen 1969, 1970, 1971, Harper 1977, Cavers 1983). A
dispersdo de sementes pode beneficiar o sucesso reprodutivo do individuo de trés
maneiras: (1) por diminuir a mortalidade por competicdo, predagéo e infestacdo por
patdgenos, comuns em areas com grande densidade de sementes, como perto da planta-
parental (Janzen 1969, 1970, 1971, Beattie & Lyons 1975, Handel 1976, Harper 1977,
O’Dowd & Hay 1980, Bond & Slingsby 1984, Holldobler & Wilson 1990, Stiles 1992,

Willson 1992, Herrera et al. 1994, Cain et al. 2000); (2) pela colonizagdo de novos
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habitats, geralmente raros, imprevisiveis, aleatorios ou efémeros (Willson 1992, Wenny
2000, 2001, Wang & Smith 2002), e (3) pela deposigéo de sementes em micro-habitats
propicios a sobrevivéncia de sementes e estabelecimento das plantulas (Howe &
Smallwood 1982, Willson 1992). Estas trés vantagens da dispersdo séo,
respectivamente, as bases das teorias de escape, colonizagdo e disperséo direcional
(Howe & Smallwood 1982, Wenny 2001). Estas hipdteses ndo sdo necessariamente
mutuamente exclusivas, e a importancia relativa de cada uma das vantagens pode variar
com o tempo e com a comunidade (Houle 1992). A dispersdao de sementes também
influencia no fluxo génico e na estruturacdo genética temporal e espacial dentro e entre
populagdes (Willson 1992, Hamrick et al. 1993, Ouborg et al. 1999, Jordano & Godoy
2002), além de propiciar a manutencdo da diversidade, com implicacdes para a
sucessdo, regeneracdo e conservacdo da comunidade vegetal (Willson 1992, Wenny
2000, Wang & Smith 2002).

As sementes podem ser dispersas por um Unico agente, porém uma parte
consideravel das espécies de plantas é diplocorica, ou seja, dispersa por dois agentes, ou
policdrica, dispersa por agentes multiplos (van der Pijl 1972, Buckley 1982, Bakker et
al. 1996). Os agentes dispersores podem ser abidticos, como vento e agua, ou bidticos,
como animais vertebrados e invertebrados (van der Pijl 1972). Uma Unica semente pode
sofrer mais que um evento de dispersdo, o que pode afetar seu destino e, assim, o
sucesso de estabelecimento da pléntula (Roberts & Heithaus 1986, Vander Wall &
Joyner 1998, Nathan & Muller-Landau 2000, Wang & Smith 2002).

Estrutura espacial

O recrutamento vegetal é um processo espacialmente estruturado e com muitos
estagios que determina a distribuicdo, a dindmica e a estrutura genética das populagdes e
comunidades vegetais (Schupp 1995; Clark et al . 1999; Nathan & Muller-Landau 2000;
Levine & Murrell 2003). Segundo Hill (1973), a estrutura espacial das espécies vegetais
pode ser determinada por trés grupos de fatores: (1) a forma de crescimento dos
individuos e o padrdo de dispersdo de suas sementes; (2) a competicdo inter- e intra-
especifica durante o estabelecimento, e (3) as diferencas ambientais da comunidade,
incluindo variagfes no estadio sucessional que condicionam disponibilidade de luz,

umidade e temperatura. Além destes fatores, as interacbes com inimigos naturais
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(predadores, patdgenos e parasitas) também sdo importantes na determinacdo da
estrutura espacial de espécies arboreas tropicais (Janzen 1970, Connell 1971,
Augspurger 1984).

A estrutura espacial dos individuos de uma populagdo é, portanto, resultado do
arranjo espacial de seus ancestrais e das oportunidades de crescimento vividas por cada
membro desta populacdo no decorrer de seu desenvolvimento, desde a fase de semente
até o estagio adulto (Hutchings 1986). Em ultima andlise, os padrdes de distribuicdo e
abundéncia dos individuos adultos estdo diretamente relacionados com a eficiéncia da
dispersdo de sementes (quantidade e qualidade dos locais para onde as sementes sao
dispersas) (Schupp 1993, Venable & Brown 1993), e com as probabilidades de
estabelecimento e sobrevivéncia dos individuos jovens até a maturidade reprodutiva
(Cook 1980).

Assim, uma questdo central em demografia de plantas é se o recrutamento pode
ser previsto espacialmente a partir da chuva de sementes (concordancia espacial) ou se
0s processos pos-dispersdo se sobressaem aos padrdes de deposicdo de sementes,
levando a independéncia, ou mesmo a uma relagdo negativa, entre a chuva de sementes
e 0 recrutamento vegetal (discordancia espacial; Houle 1995, Jordano & Herrera 1995,
Schupp 1995, Schupp & Fuentes 1995). A relagdo entre a chuva de sementes e o
recrutamento vegetal depende do grau de heterogeneidade espacial das perdas pés-
dispersdo em relacéo ao padréo espacial da deposicdo de sementes, e das probabilidades
de sobrevivéncia ao longo do processo de recrutamento. Para demonstrar isto, séo
usados modelos que relacionam o recrutamento com a distancia das fontes de sementes
(como o de Janzen-Connel e de Hubbell) e que descrevem o recrutamento em relagéo a
heterogeneidade ambiental (Garcia et al. 2005).

O modelo de Janezen-Connel prediz que a maior proximidade de adultos co-
especificos e a alta densidade de jovens co-especificos levariam a uma taxa de
mortalidade desproporcionalmente maior de sementes e plantulas, ocasionada por
patdgenos, herbivoros e predadores. Assim, a probabilidade de recrutamento seria maior
a uma determinada distancia da planta parental, onde ha diminuicdo da densidade de
sementes e aumento da chance de sobrevivéncia. Isto permitiria, entdo, o
estabelecimento de individuos de outras espécies entre a planta parental e sua progénie.
Esta situacdo reduziria o grau de agregac¢do dos individuos adultos de uma espécie em

comparacdo a um modelo em que a mortalidade fosse independente de distancia e/ou
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densidade, e levaria a coexisténcia de um grande nimero de espécies arbdreas nas
florestas tropicais (Janzen 1970, Connell 1971). Entretanto, a maioria dos estudos sobre
estrutura espacial de espécies arbdreas, principalmente nos neotrépicos, tem
demonstrado que o padrdo mais freqliente é o agregado (manchas de individuos co-
especificos), ocorrendo também, em menor freqiiéncia, o padrdo aleatério (individuos
distribuidos ao acaso) e, raramente, o regular (individuos distribuidos regularmente;
Forman and Hahn 1980, Hubbell 1979, 1980, Lang et al. 1971, Sterner et al. 1986,
Strasberg 1996).

Ja Hubbell (1979) discutiu que a alta densidade de sementes préxima as plantas
parentais, resultado da sombra de sementes, produziria um padréo espacial agregado da
progénie, mesmo com a alta taxa de mortalidade nas proximidades de adultos co-
especificos, a ndo ser que houvesse uma distancia minima abaixo da qual ndo haveria
chances de estabelecimento. Desta forma, para testar se ocorre mortalidade dependente
de distancia e/ou densidade, deve-se determinar se os individuos adultos estdo mais ou
menos agregados do que seria esperado caso a mortalidade dos individuos mais jovens
ocorresse ao acaso. Se existir um componente espacial relacionado a dispersao,
sobrevivéncia ou crescimento, as diferencas no padrdo espacial de diferentes estadios
ontogenéticos ou classes de tamanho devem ser evidentes (Sterner et al. 1986). Se 0s
adultos estiverem menos agregados do que o esperado, processos COmo 0S propostos por
Janzen e Connell podem ser inferidos (Clark & Clark 1984, Henriques & Sousa 1989).
Por outro lado, se os adultos estiverem mais agregados do que o esperado, processos
alternativos, como grande especializacdo em micro-habitats ou baixa frequéncia de
condi¢cbes adequadas para regeneragdo, como ocorréncia de clareiras, podem ser
considerados mais importantes na determinagéo da estrutura espacial de uma populagéo
(Alves 1994).

Enquanto os modelos de Janzen-Connell e de Hubbell assumem que a
sobrevivéncia de sementes é negativamente dependente de densidade (ou positivamente
dependente de distancia), a relacdo espacial entre sementes e plantulas é negativa, ou
seja, discordante, no modelo de Janzen-Connel, mas positiva, ou seja, concordante, no
modelo de Hubbell. Na verdade, existem muitas outras fungdes de sobrevivéncia
possiveis (McCanny 1985, McCanny & Cavers 1987) que resultam em diferentes

relacbes espaciais entre sementes e plantulas (concordancia, discordancia, ou
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independéncia), e em diferentes padrbes de distribuicdo de sementes e plantulas (Houle
1995).

Como explicitado anteriormente, hd concordancia espacial entre a distribuicdo de
sementes e plantulas quando a chuva de sementes é muito mais heterogénea do que as
perdas pos-dispersdo, como, por exemplo, quando altas densidades de sementes sob
plantas-parentais compensam a mortalidade de sementes e plantulas, mesmo havendo
dependéncia de densidade (e.g. Houle 1995, 1998). Também ocorre concordancia
quando as taxas de sobrevivéncia sdo espacialmente acopladas ao longo dos estadios,
como ocorre quando manchas de habitat que recebem mais sementes também séo as
mais propicias para evitar predadores e para a germinacdo das sementes (e.g. Schupp
1995, Wenny 2000, Wenny & Levey 1998). Por outro lado, a mortalidade p6s-dispersédo
altamente heterogénea e desacoplada geralmente leva a padrdes de estabelecimento de
plantulas que séo discordantes com aqueles da chuva de sementes (Herrera et al . 1994,
Nathan et al. 2000, Rey & Alcantara 2000, Garcia 2001).

No entanto, é importante ressaltar que as analises ecoldgicas necessitam a
inclusdo de um componente espacial que considere escalas espaciais grande (ou meso-
escala, que inclui o habitat como um todo), intermediéria (micro-habitat) e pequena
(micro-sitio), as quais potencialmente acarretam em diferencas na dispersdo e
germinacdo das sementes, na sobrevivéncia das plantulas e, como um resultado final, no
estabelecimento e recrutamento da espécie (Eriksson & Ehrlén 1992, Schupp 1995,
Kollmann 2000). O micro-sitio representa a heterogeneidade em pequena escala, em até
alguns poucos metros quadrados, e é determinado por caracteristicas de pequena-escala
(por exemplo, distancia da planta-parental, densidade da copa, textura do solo, ou
cobertura do solo por plantas herbaceas). O micro-habitat corresponde a manchas que
sdo distintas fisionomicamente pela presenca ou auséncia de diferentes coberturas
vegetacionais ou tipos de copa, ou por caracteristicas como rochas. Estas manchas se
estendem em 4reas entre 10 e 100m?. O habitat, também chamado de sitio em alguns
estudos, representa a heterogeneidade em grande escala que ocorre na escala de uma
regido ou paisagem, cobrindo no minimo alguns hectares e representando habitats locais
separados por caracteristicas topograficas, como topos de montanhas ou fundos de
vales. Estas escalas espaciais sdo hierarquicas, com um sitio contendo uma combinagao
de micro-habitats como niveis de variacdo dentro do sitio, e cada micro-habitat
contendo uma amplitude de micro-sitios (Garcia et al. 2005).



A importancia de se considerar diferentes escalas espaciais nas quais 0S processos
atuam é avaliada em alguns trabalhos. Uma perspectiva de multiplas escalas torna
possivel elucidar se os diferentes processos de recrutamento (dispersao, sobrevivéncia e
germinacdo de sementes, e emergéncia de plantulas) sdo controlados por fatores que
operam em diferentes escalas espaciais (Schupp 1992, Clark et al. 1998, Kollmann
2000). Por exemplo, a chuva de sementes pode apresentar variacdo marcada em escala
local, mas os fatores pos-dispersdo, como a predacdo e a germinagdo de sementes,
podem se comportar mais homogeneamente no espago, porque a variagdo €
principalmente em menores escalas (Houle 1995, 1998, Wenny 2000, Garcia & Houle
2005). O estudo de diferentes escalas é importante porque 0s processos pés-dispersdo
somente desacoplam a chuva de sementes do recrutamento se ambos atuarem na mesma
escala espacial (Houle 1994, 1995, Jordano & Herrera 1995, Kollmann 2000). Além
disto, a abordagem de escala é necessaria para mostrar se a concordancia espacial entre
a chuva de sementes e o recrutamento ocorre em todas as escalas (Houle 1992, Schupp
1992, Clark et al. 1998).

Distribuicio de sementes dispersas

A distribuicdo das sementes dispersas € determinada pelo padrdo espacial dos
adultos reprodutivos, pela producdo de sementes destas plantas e pela dispersdo das
sementes no ambiente (Nathan & Muller-Landau 2000). Por exemplo, alguns estudos
mostraram que as chuvas de sementes de espécies dispersas por vento refletem
fortemente a distribuicdo das arvores adultas (Houle 1995, 1998, Nathan et al . 2000),
enquanto que as espécies dispersas por aves apresentam sementes acumuladas
desproporcionalmente sob os poleiros (Herrera et al . 1994, Rey & Alcéntara 2000;
Wenny 2000). Ja Hubbell (1979) encontrou que sementes dispersas por mamiferos tém
a chuva de sementes mais concentrada perto da planta parental do que sementes
anemocoricas, e estas, mais proximas da fonte do que sementes ornitocéricas, que, por

sua vez, se concentram mais do que sementes dispersas por morcegos na Costa Rica.

As diferencas encontradas entre a deposicdo de sementes prevista a partir dos
atributos das plantas-parentais e dos comportamentos dos dispersores primarios podem
ser explicadas pela dispersdo secundaria e por caracteristicas do ambiente que alteram a

distribuicdo das sementes primariamente dispersas (Nathan & Muller-Landau 2000).



Porém, antes de abordar estes tdpicos, sera ressaltado o papel dos dispersores primarios
no padrdo de deposigéo de sementes.

1. Dispersores primarios e padrdo de deposicdo de sementes.

Grande parte das espécies tropicais e temperadas tem suas sementes dispersas por
animais (Frankie et al. 1974, Howe & Smallwood 1982). Embora existam muitos
estudos sobre frugivoria e dispersdo de sementes (Howe & Smallwood 1982, Willson
1992), o entendimento das conseqiiéncias da dispersdo por animais frugivoros para o
estabelecimento e a distribuicdo espacial de pléantulas e arvores é relativamente pequeno
(Bleher & Bohning-Gaese 2001).

Os frugivoros determinam os locais onde as sementes sdo depositadas por meio da
escolha do local de forrageamento, da selegcéo de frutos, dos padrdes de forrageamento e
das preferéncias gerais entre os diferentes microhabitats (Hoppes 1987, Kollmann
2000). Assim, a distribuicdo espacial das sementes de plantas dispersas por estes
animais é o resultado de movimentos complexos de diferentes espécies de frugivoros
dentro e entre habitats estruturalmente heterogéneos (Chavez-Ramirez & Slack 1994,
Herrera & Jordano 1981, Hoppes 1987, Izhaki et al. 1991) e refletem as preferéncias de
habitat e microhabitat dos dispersores (Kollmann & Pirl 1995, Levey 1988).

Alguns estudos tém mostrado como o comportamento de aves frugivoras que
forrageiam em ambientes heterogéneos determina o padrdo de deposicdo das sementes
dispersas. Para espécies vegetais mediterraneas, geralmente a distribuicdo das sementes
é agregada embaixo de individuos co-especificos ou que também produzem frutos
carnosos, em ambientes que apresentam baixa cobertura vegetal (Alcantara et al. 2000,
Arrieta & Suérez 2005). J& ambientes com maior cobertura tendem a ter uma
distribuicdo mais uniformemente distribuida das sementes (Alcantara et al. 2000). A
alta densidade de sementes em areas com vegetacdo mais fechada e sob a planta-
parental jA& ¢ bem documentada (Houle 1995, Jordano & Herrera 1995, Obeso &
Ferndndez-Calvo 2003), e ocorre principalmente devido a alta taxa de visitacdo de aves
por causa da grande concentracdo de frutos, e da busca por abrigos contra condigdes
climéticas ou predadores. Alem disto, para comunidades mediterréneas, a barocoria é
quase tdo importante como a dispersdo de sementes por aves (Arrieta & Suarez 2005).



No entanto, os adultos de muitas espécies de arvores tém mecanismos que nao
permitem o estabelecimento de co-especificos sob suas copas (Augspurger 1983, Howe
et al. 1985, Herrera et al. 1994). Nestes casos, 0 recrutamento da espécie sob a planta-
parental pode ser nulo ou muito baixo, e a popula¢do pode ser condenada a extin¢ao a
longo-prazo (Alcantara et al. 2000).

Diferengcas na deposicdo de sementes em funcdo do comportamento dos
frugivoros também foram demonstradas em florestas tropicais. Bleher & Bohning-
Gaese (2001) analisaram a distribuicdo espacial de duas espécies congenéricas em dois
diferentes locais: Africa do Sul, onde hd um grande nimero de aves frugivoras, e
Madagascar, onde a fauna de aves é depauperada. Partindo do pressuposto que as
diferencas na dispersdo de sementes e no estabelecimento das pléntulas podem afetar a
abundéncia e a distribuicdo das &rvores adultas, as autoras mostraram que a alta
dispersdo na Africa do Sul é correlacionada com uma distribuicio mais uniforme das
arvores, enquanto que a baixa dispersdo em Madagascar é correlacionada com uma
populacdo agregada. Como a distribuicdo de microhabitats propicios para o
estabelecimento das plantulas ndo aparenta a ser a razdo para os diferentes padrdes
espaciais das arvores entre as duas areas de estudo, as dispersdes de sementes distintas
aparentam ser a explicacdo mais plausivel para os padrfes espaciais observados (Bleher
& Bohning-Gases 2001).

2. Dispersores secundarios e desacoplamento dos padrdes espaciais da chuva de
sementes e do estabelecimento das plantulas.

A dispersdo secundaria pode reorganizar espacialmente a chuva de sementes,
geralmente aumentando as distancias de dispersdo, mas também, algumas vezes,
concentrado sementes em micro-habitats especificos (pequenas depressdes, troncos
caidos ou clareiras; Hoppes 1988, Matlack 1989, Schupp et al. 1989). O rearranjo da
chuva de sementes atraveés da dispersdo secundaria acarreta, em parte, a falta de
concordancia entre os padrbes espaciais das sementes dispersas e das pléantulas
estabelecidas. Como apresentado no préximo topico, pequenas variagdes no padréo
espacial da viabilidade de sementes na superficie do solo também podem estar
envolvidas nesta falta de concordancia (Houle 1992).

Dispersores secundarios frequentemente relatados sdo as formigas. Além de
alterar o espectro de deposicdo das sementes, a interacdo entre as formigas e as
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sementes pode: (1) possivelmente alterar a dinamica do banco de sementes (Levey &
Byrne 1993, Pizo & Oliveira 1998, 1999); (2) facilitar a germinacdo de sementes
(Culver & Beattie 1978, Oliveira et al. 1995, Leal & Oliveira 1998); (3) promover o
estabelecimento de plantulas (Culver & Beattie 1978, Levey & Byrne 1993), e (4) afetar
0 padrdo espacial de individuos de espécies primariamente dispersas por vertebrados
(Bohning-Gaese et al. 1999), por autocoria ou barocoria, ou por agentes abidticos (van
der Pijl 1982) e, assim, afetar a comunidade vegetal como um todo (Willson 1992,
Levey & Byrne 1993, Wang & Smith 2002).

3. Heterogeneidade espacial e desacoplamento dos padrdes espaciais da chuva de
sementes e do estabelecimento das plantulas.

Muitas vezes, a deposi¢do de sementes ndo é facilmente explicada pela chuva de
sementes, mas sim, pelas caracteristicas da paisagem, como relevo e curvas do terreno,
e pelas caracteristicas morfoldgicas das sementes que determinam a maneira com que
elas se relacionam com o terreno. A distribuicdo real das sementes pode, portanto, ser
bem diferente daquela prevista pela chuva de sementes (Levine & Murrell 2003). A
heterogeneidade aumenta significativamente a variacdo da relacdo entre os padrdes
espaciais da abundancia de sementes, plantulas e adultos de uma espécie vegetal em
diferentes escalas (Houle 1992).

Muitos estudos demonstram a relagdo entre a deposicdo de sementes e as
caracteristicas da paisagem, sem, no entanto, determinarem como esta deposi¢do
influencia na estrutura espacial das populagtes vegetais (Levine & Murrell 2003).
Exemplos s@o sementes hidrocoricas que se estabelecem em areas mais elevadas de
pantanos (Schneider & Sharitz 1988), e em curvas e obstaculos de rios (Johansson &
Nilsson 1993, Nilson et al. 1991); e sementes que, em ambientes aridos, se depositam
em rachaduras no solo, causadas pelo seu umedecimento e ressecamento consecutivo,

originando populac¢Ges com distribuicdo reticulada (Friedman & Stein 1980).

Distribuicdo de plantulas
O recrutamento de plantulas € determinado por dois fatores: o numero de
sementes que chegam a um sitio propicio para a germinacdo e estabelecimento das

plantulas (limitacdo da dispersdo), e 0 nimero de sitios propicios (limitacdo de micro-
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sitio; De Steven & Wright 2002, Garcia-Fayos & Verdu 1998, Jordano & Herrera 1995,
Rey & Alcantara 2000, Schupp & Fuentes 1995, Turnbull et al. 2000). Os fatores que
atuam sobre a chegada da semente em um determinado sitio foram explicados
anteriormente. Neste topico, serdo abordados os fatores que determinam o sucesso da
semente dispersa gerar uma plantula estabelecida.

As condi¢Ges ambientais sdo as mais criticas nos primeiros estadios do ciclo de
vida, quando a mortalidade é alta (Harper 1977). O padrdo espacial do recrutamento de
plantulas em individuos jovens integra 0s processos criticos pds-dispersdo de
sobrevivéncia e germinacdo das sementes, e sobrevivéncia das plantulas (Calvifio-
Cancela 2002).

As trés hipdteses de como a dispersdo de sementes é vantajosa para as plantas
implica que o recrutamento ocorra a uma certa distancia, ndo especifica, da planta-
parental, e que a distribuigéo de plantulas seja discordante da distribuicdo das sementes
dispersas. Em ultima analise, os padrdes de recrutamento das plantulas, influenciados
pela dispersdo de sementes, também afetam a distribuicdo dos adultos (Janzen 1970,
Connell 1971, Hubbell 1979, 1980).

Alguns processos pos-dispersdo indicam a importancia do micro-sitio onde a
semente é depositada: germinacdo, por exemplo, pode ser afetada por variacdo de
temperatura, luz, umidade e composic¢do quimica das imediacGes da semente, sendo esta
variagdo causada por compactagdo do solo, presenca de serapilheira ou plantas
herbaceas, e cobertura vegetal (Arrieta & Suérez 2004, Molofsky & Augspurger 1992,
Verdu & Garcia-Fayds 1996). Além da germinacdo, outros processos pos-dispersdo sao
a predacdo e o ataque de patdgenos de sementes, a incorporacdo de sementes em bancos
de sementes, e a herbivoria, o ataque de patdgenos e a mortalidade por competicéo das
plantulas (Wang & Smith 2002). Assim, diferencas nos filtros pds-dispersdo aumentam
a importéncia de escalas grandes (sitio) e pequenas (micro-sitio) na distribui¢do espacial
do recrutamento (Garcia et al. 2005). O aumento da variagdo a partir da chuva de
sementes até o estagio de plantula sugere que uma heterogeneidade maior se desenvolve
ao longo do tempo, talvez em relacdo ao requerimento da qualidade do micro-sitio
especifico de cada estadio (Lamont et al. 1993, McKee 1995).

Esta discordancia pode ser observada em alguns estudos. Por exemplo, Calvifio-
Cancela (2002) mostrou que, apesar da maior deposicdo de sementes dispersa por aves

sob as plantas mediterraneas, o pequeno numero de sementes em areas abertas foi
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vantajoso para llex aquifolium, devido a um aumento do recrutamento das plantulas.
Houle (1992) mostrou que a abundancia de plantulas ndo foi significativamente
associada com a abundancia de sementes para nenhuma das cinco espécies estudadas de
arvores dispersas por vento em uma floresta semidecidua da América do Norte. Os
padrdes espaciais de distribuicdo de sementes e plantulas ndo foram concordantes nas
parcelas de estudo para nenhuma das espécies. O autor atribuiu isto as possiveis
dispersdo secundéria; presenca de obstaculos (como galhos ou vegetacdo herbacea)
durante a dispersdo primaria; variacdo em pequena escala da estrutura das copas, o que
afeta 0 padréo espacial das sementes dispersas por vento; variagdo em pequena escala
da topografia do solo (Beatty 1984, Beatty & Stone 1986), o que afeta a dispersdo
secundaria; e atividade animal, que também contribui com a heterogeneidade em
pequena escala da abundancia de sementes na superficie do solo (Houle 1992). A
auséncia de uma relacdo significativa entre os padrdes espaciais e abundancia de
sementes e plantulas é um fator complicador que se soma a complexidade existente dos
processos de regeneragdo em pequena escala (Houle 1998).

J& Herrera et al. (1994) encontraram padrfes concordantes de deposi¢do de
sementes e de emergéncia de plantulas para Phillyrea latifolia em uma comunidade
savanica no sudeste da Espanha, mas ndo em um local proximo constituido de floresta.
Garcia et al. (2005) também encontraram concordancia entre a chuva de sementes e 0
recrutamento de plantulas para espécies dispersas por aves no Mediterraneo. Os autores
encontraram que o0s padrbes espaciais das plantulas estabelecidas refletiram a
distribuicéo de sementes, independentemente dos diferentes processos que operam entre
estes dois estadios (Houle 1995, Jordano & Herrera 1995, Schupp & Fuentes 1995). No
entanto, a concordancia espacial foi dependente da espécie e da escala de estudo. As trés
espécies estudadas pelos autores mostraram concordancia entre a chuva de sementes e 0
estabelecimento na escala de micro-habitat (chuva de sementes altamente heterogénea
comparada a fatores pos-dispersdo relativamente homogéneos). Em todas as espécies,
micro-habitats que receberam mais sementes também mostraram atividade mais
concentrada de predadores de sementes, mas isto ndo foi suficiente para causar
desacoplamento no estagio entre a dispersdo e a predacdo, porque mais sementes foram
recrutadas embaixo das copas de arvores, onde elas sdo depositadas em maiores
densidades. Os padrdes concordantes encontrados por Herrera et al. (1994) e Garcia et

al. (2005) contrastam com a discordancia comum encontrada para plantas com frutos
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carnosos dispersos por aves no Mediterrdneo, onde as fortes restricbes abidticas no
estabelecimento das plantulas e na sobrevivéncia desacoplam o recrutamento de
plantulas da chuva de sementes (e.g. Jordano & Herrera 1995; Rey & Alcantara 2000).

No entanto, Garcia et al. (2005) ressaltaram que a concordancia entre a dispersao
e o recrutamento ndo foi consistente em todas as escalas. Uma questdo ndo resolvida é
se os padrbes de concordancia que emergem em uma dada escala sdo o resultado de
mecanismos especificos da escala, ou se sdo conseqiéncias do acumulo de padrdes
similares em escalas imediatamente menores (Garcia & Ortiz-Pulido 2004, Wiens
1989).

A infestacdo de patdgenos também pode contribuir para desacoplar a distribuicéo
das sementes da das plantulas. Augspuger (1984) estudou os fatores de mortalidade ao
longo do tempo das plantulas de nove espécies anemocoéricas em funcdo das suas
distancias das plantas-parentais na floresta semidecidua da Ilha de Barro Colorado, no
Panama. A autora encontrou que a maior causa de mortalidade para seis espécies foi 0
ataque de patdégenos em um periodo de dois meses apds a germinacdo das sementes. A
mortalidade por patégenos foi pronunciada préximo as plantas-parentais, devido a alta
densidade de plantulas, de forma que a mortalidade diminuiu com a distancia da planta-
parental. Todas as espécies estudadas tiveram maior sobrevivéncia em clareiras, mesmo
com a alta densidade de individuos, provavelmente devido a um menor ataque de
patdgenos (Augspurger 1984).

Assim, o nimero absoluto de plantulas que sobrevivem ao longo do tempo a
varias distancias das plantas-parentais depende da distribuicdo original das sementes
dispersas e germinadas, e das probabilidades de sobrevivéncia de sementes e plantulas
em cada um dos intervalos de distancia. A distribuigéo de plantulas pode se tornar muito
discordante da distribuicdo de sementes ao longo do tempo se as probabilidades de
sobrevivéncia variarem em funcdo da distancia, devido a mortalidade dependente de
distancia ou densidade. As nove espécies estudadas por Augspurger (1984)
apresentaram grande variagdo espacial das plantulas com um ano, devido justamente aos
fatores de mortalidade que operam para cada uma das espécies em funcdo da distancia
das plantas-parentais. Além disto, algumas espécies sobreviveram mais nas clareiras, o
que ndo permite prever suas distribuices espaciais, devido a coincidéncia da formagéo

aleatdria e imprevisivel das clareiras em florestas. Ja as espécies que sobrevivem bem
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em locais mais sombreados podem ter sua distribuigdo prevista com maior precisdo em
funcédo da distancia da planta-parental (Augspurger 1984).

Evidentemente, nem toda semente vai produzir uma pléntula: a semente tem que
ser depositada em um sitio que forneca todas as necessidades para a germinagdo e
estabelecimento de plantulas com sucesso, e que também constitua um reflgio contra
predadores e patdgenos (Harper 1977). Se a predagdo for dependente de densidade, as
abundancias de sementes e plantulas devem ser negativamente relacionadas. Além disto,
se a competicdo entre plantulas, ou predacéo ou ataque de patdgenos em plantulas forem
maior em &reas com alta densidade, entdo deve haver como resultado uma relacéo
complexa entre os padrdes de abundancia de sementes e plantulas. VVariagdes espaciais e
temporais na importancia relativa da competicdo, predacdo, ataque de patdgenos e
alelopatia podem complicar a busca por uma associacdo forte e consistente entre os
padrdes de abundéncia de sementes e plantulas (Houle 1982).

Considerac0es finais

Somente poucos estudos demonstraram, de fato, a relagdo entre o padrdo de
deposicéo das sementes e a distribuicdo das populagdes vegetais (Bleher & Bohning-
Gaese 2001). Como visto anteriormente, os padrfes de deposicdo das sementes sdo
determinados pelo padréo espacial dos adultos reprodutivos, a producdo de sementes
destas plantas e a dispersdo das sementes no ambiente, enquanto que o recrutamento das
plantulas depende em sua maioria da probabilidade da chegada da semente e da
disponibilidade de um micro-sitio propicio a germinagdo e ao estabelecimento da
plantula (Nathan & Muller-Landau 2000).

Assim, o que 0s estudos tém mostrado € que a ocorréncia de diversos processos
entre a dispersdo de sementes e 0 estabelecimento de plantas adultas torna improvavel, e
até mesmo impossivel, a previsdo dos efeitos da deposicdo de sementes sobre a
estrutura de populacGes vegetais (Levine & Murrell 2003, Wang & Smith 2002). A
partir do momento que uma semente inicia seu trajeto a partir da planta-parental e é
depositada em um micro-sitio, ela esta sujeita a diversos fatores até que possa se
estabelecer como um individuo adulto: é necessario passar despercebida por predadores,
ndo sofrer ataque de patdgenos, encontrar condi¢bes propicias & germinacdo e ao
desenvolvimento da plantula, ndo sofrer herbivoria... Além disto, eventos estocasticos

como fogo e enchentes também podem resultar na inviabilidade das sementes ja
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dispersas (Wang & Smith 2002). Desta forma, somente uma pequena porcentagem das
sementes produzidas originam individuos adultos, tornando imprevisivel a real

influéncia da dispersao na estrutura de populac6es vegetais (Levine & Murrell 2003).

Porém, as dificuldades em se estabelecer as consequéncias da dispersdo para a
estruturacdo de uma populacdo ndo significam que elas ndo existam. Provavelmente,
ndo ha uma relacdo causal deterministica entre dispersdo de sementes e estrutura
populacional, como mostram muitos estudos (e.g. Augspurger 1983a, b, Ellner 2001,
Law et al. 2003, Levine & Murrell 2003), mas provavelmente, as caracteristicas da
chuva de sementes contribuem em algum grau para a estruturacdo das populacOes
vegetais. Esta influéncia pode ser verificada em casos nos quais a disponibilidade de
sementes € o Unico fator limitante nas populagcGes, que se estruturam de acordo com as
caracteristicas da chuva de sementes (Dalling et al. 2002, Svenning 2001, Svenning &
Skov 2002). Além disto, a influéncia da dispersdo no valor adaptativo, na colonizacdo e
na persisténcia de populagBes vegetais ja é bem documentada (Harper 1977, Howe &
Smallwood 1982), sugerindo que mais estudos fazem-se necessarios para o melhor
entendimento da relagdo entre dispersao de sementes e estrutura de populagdes vegetais
(Levine & Murrell 2003).
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