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DIAS, A. B. ECOLOGIA DA POLINIZAÇÃO E TROCA DE POLINIZADORES DE 

CARYOCAR BRASILIENSE SUBSP. INTERMEDIUM (CARYOCARACEAE), EM 

ÁREA MERIDIONAL DO CERRADO. 2017. Dissertação. 47 p. – INSTITUTO DE 

BIOCIÊNCIAS, UNESP - UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, BOTUCATU. 

RESUMO - Caryocar brasiliense (pequi) é uma árvore com flor de morfologia do tipo pincel 

que possibilita o livre acesso aos recursos florais, mas a polinização é realizada apenas por 

morcegos. Na distribuição meridional do Cerrado no estado de São Paulo, ocorre o Caryocar 

brasiliense subsp. intermedium (pequi-anão), cujo porte tanto vegetativo quanto das estruturas 

reprodutivas é menor que àqueles observados em C. brasiliense subsp. brasiliense na região 

central do Cerrado. Em tal contexto, foi testada a hipótese que a redução da morfologia floral 

em C. brasiliense subsp. intermedium possibilita a troca dos polinizadores noturnos para 

diurnos. Para isso, foi testada a efetividades dos grupos funcionais de polinizadores em relação 

ao periodo de visitação, por meio de experimentos de exclusão seletiva de polinizadores. Além 

disso, para melhor descrever o sistema reprodutivo da subespécie, foram feitos experimentos 

de polinização controlada e foi avaliada a biologia floral, ecologia da polinização e fenologia. 

Os polinizadores efetivos de C. brasiliense foram abelhas grandes, beija-flores, morcegos e um 

marsupial. Em C. brasiliense subsp. intermedium ocorreu maior efetividade dos visitantes 

diurnos, sendo quatro vezes mais frequentes e contribuíram com quatro vezes mais formação 

de frutos maduros que os visitantes noturnos. O pequi-anão tem antese noturna, mas com 

longevidade floral predominantemente diurna, cujas flores se abrem por volta de meia noite e 

sua senescência ocorre por volta das 18:00h. A subespécie é autocompatível e apresenta 

moderada limitação polínica. Esse estudo sugere que a formação do C. brasiliense subsp. 

intermedium com morfologia floral reduzida pode ter selecionado os grupos funcionais de 

polinizadores diurnos, o que possibilitou a mudança de um sistema de polinização especializado 

para um sistema de polinização mais generalista. 

Palavras-chave: efetividade, morfometria, pequi, polinização mista, troca de polinizador. 
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DIAS, A. B. POLLINATION ECOLOGY AND POLLINATOR SHIFT OF THE 

CARYOCAR BRASILIENSE SUBSP. INTERMEDIUM (CARYOCARACEAE), IN 

SOUTHERN AREA OF THE CERRADO. 2017. Dissertação. 47p. – INSTITUTO DE 

BIOCIÊNCIAS, UNESP - UNIVERSIDADE ESTADUAL PAULISTA, BOTUCATU. 

ABSTRACT- Caryocar brasiliense (pequi) is a tree with brush-like flowers which allow free 

access to the floral resources, however, the pollination is only made by bats. At the Cerrado 

meridional distribution, in the state of São Paulo, exists the ecotype Caryocar brasiliense 

subspecie intermedium (dwarf pequi), whose vegetative and reproductive structures are smaller 

than those observed in C. brasiliense at the Cerrado central distribution area. In this context, 

the hypothesis that the reduction of floral morphology in C. brasiliense subsp. intermedium 

allows a change of nocturnal pollinators to daytime ones was tested.. For this purpose, it was 

tested the effectiveness of pollinators functional groups in relation to the visitation period, 

throught experiments of selective exclusion of pollinators. Besides, for a better description of 

the reproductive system of this subspecies, controlled pollination experiments were performed, 

and the pollination ecology floral biology and phenology were assessed. The effective 

pollinators of C. brasiliense were large-sized bees, hummingbirds, bats, and a marsupial. In 

Caryocar brasiliense subsp. intermedium daytime visitors were more effectiveness than 

nocturnal visitors, with four times greater frequency and mature fruit formation than nocturnal 

visitors. The dwarf pequi does have nocturnal anthesis, but the floral longevity is predominantly 

daytime, with flowers that open around midnight and its senescence occurs around 6:00 PM. 

The subspecie reproductive system is classified as self-compatible, and with moderate pollen 

limitation. This study suggests that the formation of Caryocar brasiliense subsp. intermedium 

with reduced floral morphometrics may have selected the functional groups of daytime 

pollinators. It made possible a transition from a specialized pollination system to a more 

generalist pollination system. 

Key words: effectiveness, morphometry, pequi, mixed pollination,  pollinator shift.
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INTRODUÇÃO 

A flor está diretamente relacionada com várias funções reprodutivas das plantas que 

possibilitou vias mais eficazes na reprodução sexuada, sendo o órgão responsável pela síntese 

e abrigo dos gametófitos (Teixeira et al. 2014; Oliveira & Maruyama 2014). O surgimento das 

flores, e consequente interação com os polinizadores são considerados fatores chaves para 

diversificação e radiação das angiospermas (Stebbins 1970; Crepet 2000; Kay et al. 2006). 

Angiospermas e insetos possuem uma história evolutiva compartilhada que data do período 

Cretáceo, que possibilitou a co-radiação adaptativa entre as plantas com flores e os insetos 

antófilos (Lidgard & Crane 1988; Lunau 2004). No período Cenozóico a interação entre plantas 

e vertebrados possibilitou a utilização de novos nichos para esses animais, o que impulsionou 

a diversificação de aves e morcegos nectarívoros (Fleming & Muchhala 2008), em especial, nas 

zonas tropicais (Fischer et al. 2014). A especialização desses grupos funcionais tem importantes 

implicações evolutivas que refletem em características nas plantas, como o tamanho das flores, 

a química do néctar e a biomecânica da interação. Já nos vertebrados, tais características 

incluem baixa massa corpórea, capacidade de adejar e aparato bucal especializado na coleta de 

néctar (Muchhala 2003; Fleming & Muchhala 2008). 

A íntima relação mutualística entre flores e polinizadores ocorre atualmente em 94% 

das angiospermas que dependem de animais para sua reprodução (Ollerton et al. 2011). Isso 

possibilitou a evolução de inúmeros sistemas reprodutivos e diferentes mecanismos de 

polinização (Faegri & Pijl 1979; Waser et al. 1996; Fenster et al. 2004; Wilson et al. 2004; 

Harder & Barret 2006; Ollerton et al. 2007). Tais mecanismos muitas vezes envolvem ajustes 

precisos entre as flores e seus polinizadores (Muchhala 2006b; Delprete 2009), mas também 

podem envolver interações mais generalistas (Waser et al., 1996; Ollerton et al., 2009)  

Uma morfologia floral que possibilite melhor ajuste entre a flor e o corpo do polinizador 

pode gerar maior sucesso reprodutivo (Stebbins 1970; Kay et al. 2006). Logo, as características 

florais tendem a ser moldadas por aqueles polinizadores mais efetivos (Stebbins 1970). Dessa 

forma, com base nos atributos florais, Faegri & van der Pijl (1979) propuseram as síndromes 

de polinização, que são caracterizadas como um conjunto de atributos florais com adaptações 

convergentes que têm poder preditivo acerca dos principais polinizadores. O conceito se baseia 

em características morfológicas, sensoriais e fisiológicas que estimulam visitação e utilização 

do recurso floral por determinado grupo funcional de animais que atuam como polinizadores 

(Faegri & Pijl 1979; Fenster et al. 2004). Entretanto, as características florais não restringem a 

visita a um determinado grupo animal. Logo, pode ocorrer a sobreposição de atributos florais 
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que atraem diferentes grupos funcionais de polinizadores (Faegri & Pijl 1979; Ollerton & Watts 

2000; Muchhala 2003). 

No entanto, a caracterização dos sistemas de polinização fundamentada apenas em 

caracteres da morfologia floral é questionável (Waser et al. 1996), visto que a morfologia floral 

pode ter baixo poder preditivo (Ollerton et al. 2009). Entretanto, outro estudo corrobora o 

conceito de síndromes e sugere que a morfologia floral realmente pode refletir a adaptação aos 

polinizadores mais efetivos (Rosas-Guerrero et al. 2014). Embora trabalhos evidenciem 

diferentes conclusões sobre as síndromes de polinização, os resultados não são necessariamente 

incompatíveis e excludentes, pois empregam diferentes metodologias de estudo (Ollerton et al. 

2015). 

Independentemente da validade da hipótese de síndromes de polinização, é de 

conhecimento que polinizadores exercem pressões seletivas sobre a morfologia floral (Lunau 

2004; Muchhala & Potts 2007; Muchhala et al. 2010; Benítez et al. 2014). A seleção natural 

mediada por polinizadores ocorre quando os polinizadores visitam preferencialmente 

determinados indivíduos dentro a população, ou quando determinados fenótipos florais 

possibilitam melhor ajuste morfológico ao polinizador mais efetivo (Gómez & Zamora 2006). 

Apesar dos polinizadores poderem utilizar preferencialmente determinados fenótipos florais 

(e.g. período de antese, sinal cognitivo, tipo do recurso, etc) e dessa forma promoverem seleção 

fenotípica, as plantas podem desenvolver mecanismos reprodutivos bastante complexos, que 

possibilitam a otimização do êxito reprodutivo via discriminação do polinizador mais efetivo 

(veja Betts et al. 2015).  

A existência de especialização floral limita a polinização a um único grupo funcional de 

polinizador, porém, não implica que haja especialização restrita a pares específicos de 

interagentes (Muchhala 2006; Rech & Brito 2012). Atributos florais bastante especializados 

como em flores esfingófilas e quiropterófilas, possibilitam um ajuste preciso com a morfologia 

dos polinizadores e restringe a polinização a um único grupo funcional. Tal restrição 

morfológica impossibilita que outros grupos funcionais de visitantes atuem como polinizadores, 

e desse modo exerçam pressões seletivas sobre a morfologia. Dessa forma, análises 

filogenéticas têm demostrado que esses grupos de plantas constituem “becos sem saída 

evolutivos”, visto que raramente dão origem a grupos menos especializados (Whittall & Hodges 

2007; Tripp & Manos 2008). Entretanto, a especialização dos sistemas de polinização não é via 

de regra um “fim” evolutivo (veja Brito et al., 2016), uma vez que a estratégia reprodutiva na 

maioria das espécies de angiospermas é do tipo generalista (Waser et al. 1996; Ollerton et al. 

2007; Fenster et al. 2004). Nesse caso, diferentes grupos funcionais atuam como polinizadores 
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efetivos, que apesar de diferirem entre si na efetividade, atuam como agentes complementares 

cujo papel como polinizador pode variar tanto no tempo quanto no espaço (Ollerton et al. 2007). 

As flores em forma de pincel oferecem livre acesso aos recursos florais, devido à 

morfologia com características como: corola aberta, pétalas pequenas ou reduzidas, 

polistêmone e estruturas reprodutivas externadas maiores que as pétalas. Nessas flores podem 

ocorrer a visita de vários grupos funcionais que desempenham diferentes papéis ecológicos, 

dependentes do tamanho dos caracteres florais, bem como do tamanho e comportamento do 

visitante (Sazima & Sazima 1988, Gribel & Hay 1993, Moré et al. 2006, Muchhala & Potts 

2007, Rocca & Sazima 2010; Amorim et al. 2013, Cruz-neto et al. 2015). A flor do pequi, 

Caryocar brasiliense, possui morfologia em forma de pincel que aliada à copiosa produção de 

néctar (Gribel & Hay 1993; Bobrowiec & Oliveira 2012) estimula a maior frequência de 

visitantes florais (Mitchell & Waser 1992; Galetto & Bernardello 2004). Muitas flores do tipo 

pincel com antese noturna são classificadas como quiropterófilas (Gribel & Hay 1993; Martins 

& Gribel 2007; Cruz-Neto et al. 2015). O C. brasiliense apesar de ser uma espécie considerada 

tipicamente quiropterófila (Prance & Silva 1973) também recebe visitas de outros grupos 

funcionais, tais como aves, mariposas e abelhas, que podem atuar como polinizadores 

secundários (Gribel & Hay 1993; Melo et al. 2001). Tais polinizadores também são 

responsáveis por ganho no fitness e podem gerar pressões nos fenótipos florais (Aigner 2004).  

A quiropterofilia é considerada como um “dead-end” evolutivo, o que significa que 

raramente possa ser substituída por outro sistema de polinização (Tripp & Manos 2008; 

Muchhala & Thomson 2010). Já a rota inversa de transição entre melitofilia/ornitofilia para a 

quiropterofilia é um evento evolutivo mais comum (Tripp & Manos 2008; Muchhala & 

Thomson 2010), devido muitas plantas polinizadas por morcegos possuírem provável ancestral 

polinizado por abelhas e beija-flores (Buzato et al. 1994, Rosas-Guerrero et al., 2014). 

A maioria dos sistemas de polinização envolve mais de um grupo funcional de 

polinizador, como ocorre com flores que permanecem abertas e funcionais durante noite e dia, 

e assim fornecem recursos para uma ampla diversidade de visitantes, como morcegos, aves 

(Sazima et al. 1994, Buzato et al. 1994, Sahley 1996, Muchhala 2003, et al. 2009, Darrault & 

Schlindwein 2005; Fleming & Muchhala 2008, Amorim et al. 2013, Queiroz et al. 2016) e 

mariposas (Wolff et al. 2003). Normalmente os grupos funcionais variam em sua efetividade 

como polinizadores, e dessa forma, portanto, tais plantas podem ser consideradas como 

generalistas funcionais e ecológicas (sensu Ollerton et al. 2007). Esse sistema de polinização 

misto é amplamente distribuído em diferentes famílias botânicas e para quantificar a 

contribuição relativa de cada grupo funcional devem ser realizados experimentos de exclusão 
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de polinizadores diurnos e noturnos, com análise do sucesso reprodutivo relativo a cada período 

(Fleming et al. 1996; Sahley 1996; Groman & Pellmyr 1999; Maruyama et al. 2010; Amorim 

et al. 2013; Queiroz et al. 2016). 

Outros fatores ecológicos que interferem nas relações com os polinizadores dependem 

da composição de espécies vegetais, da comunidade dos polinizadores, qualidade do habitat 

(Biesmeijer et al. 2006), bem como, da influência antrópica. O Cerrado (savana neotropical) 

foi intensamente fragmentado nas últimas décadas (Klink & Machado 2005) e a perda de hábitat 

foi tão intensa e acelerada nesse bioma, que o elevou ao status dos hotspots de biodiversidade 

prioritários para conservação em todo o planeta (Myers et al. 2000).  

Atualmente a intensificação do uso do solo decorrentes das atividades antropogênicas, 

principalmente oriundas da agricultura e pecuária (Foley et al. 2005) tem ocasionado uma 

crescente diminuição de habitats naturais, que é sabidamente a principal causa do declínio da 

diversidade biológica (Primack, 2006) e da defaunação, características comuns do Antropoceno 

(Dirzo et al. 2014). Esses processos resultam na degradação dos ecossistemas e isolamento das 

áreas naturais, o que torna a paisagem menos transponível aos fluxos biológicos locais (Steffan-

Dewenter et al. 1999, et al. 2008). Nesse sentido, a perda e degradação de áreas naturais são 

consideradas como as principais causas do declínio da diversidade de polinizadores no mundo, 

pois a redução na oferta de recursos florais e de áreas para nidificação, tem causado o declínio 

na abundância e diversidade de polinizadores nativos, com a consequente erosão no serviço 

ecossistêmico da polinização (Kremen et al. 2002; Ollerton et al. 2014). 

O bioma Cerrado é a savana com maior diversidade global e ocupa 204,7 milhões de 

hectares na porção central do Brasil. O Cerrado encontra-se distribuído em um amplo gradiente 

latitudinal que cobre desde litoral do Maranhão até o Paraná. Porém, apenas 5,2% da área do 

Cerrado está protegida integralmente em unidades de conservação (Jepson 2005). Atualmente 

restam apenas 123,7 milhões ha de cobertura vegetal natural do Cerrado, e as áreas naturais 

mais extensas e preservadas são encontradas na porção norte e central do Brasil (Sano et al. 

2007), ao passo que na porção meridional do Cerrado, no estado de São Paulo, ocorre o maior 

efeito antrópico decorrente da alteração do uso de solo (Kronka et al. 2005). 

Caryocar brasiliense Cambess. é uma espécie endêmica do Cerrado com ampla 

distribuição geográfica (Ratter et al. 1996) e de reconhecido valor socioeconômico (Araújo et 

al. 1995; Caldeira-Júnior et al. 2007), sendo uma das espécies mais comumente encontradas 

nesse bioma devido sua alta abundância ou densidade (Hay et al. 2000; Miranda et al. 2006; 

Ratter et al. 2003). Na porção meridional do Cerrado, na cidade de Botucatu (SP), ocorre uma 

subespécie, Caryocar brasiliense subsp. intermedium (Wittm.) Prance & Freitas, cujas plantas 



12 

possuem porte reduzido tanto nas estruturas vegetativas, quanto reprodutivas. Tais diferenças 

fenotípicas entre as populações de C. brasiliense, que ocasionaram redução no porte vegetativo 

e reprodutivo, podem refletir em diferenças nas interações com a fauna dos visitantes florais e 

polinizadores, alterando o desempenho dos diferentes grupos funcionais de polinizadores. 

Nesse sentido, o presente estudo tem como objetivo testar a hipótese de que as 

diferenças nas dimensões dos caracteres florais da população de Caryocar brasiliense subsp. 

intermedium levaram a troca de polinizadores, ou seja, uma transição de quiropterofilia para 

sistema de polinização menos especializado. Para isso, se analisou a morfologia dos caracteres 

reprodutivos e vegetativos de C. brasiliense em diferentes populações no Brasil. Também foram 

realizados experimentos de exclusão de visitantes diurnos e noturnos para analisar a 

contribuição relativa de ambos os grupos funcionais para o sucesso reprodutivo da espécie. 

Adicionalmente, também se caracterizou o sistema reprodutivo, bem como a fenologia de C. 

brasiliense subsp. intermedium no município de Botucatu, São Paulo.  
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CONCLUSÃO 

O estudo sugere que apenas uma pequena mudança na característica morfológica da 

flor, como a redução do tamanho dos verticilos florais, possibilitou que outros grupos 

funcionais contribuíssem mais com a frutificação. O estudo dá pleno suporte a 

existência de duas subespécies de Caryocar brasiliense (Prance & Silva 1973) no Cerrado 

do Brasil, mesmo com a aparente controvérsia em relação à existência da subespécie 

meridional do pequi, visto que essa não foi reconhecida na última revisão da família 

Caryocaraceae no estado de São Paulo 
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(Vitta 2005). A troca do sistema de polinização especializado para um mais generalizado é um 

evento raro, ou pelo menos pouco evidenciado na literatura (Armbruster 1998; Brito et al. 

2016). Aspecto como baixa pequena hercogamia floral, autocompatibilidade, e mesmo a 

ocorrência de autogamia facultativa, também favorecem a transição para um sistema de 

polinização mais generalizado em Caryocar brasiliense subsp. intermedium, uma vez que não 

existem caracteres florais restritivos (Prance & Silva 1973; Gribel & Hay 1993).  

A ausência de caracteres florais não restritivos a morcegos possibilitou até que 

mamíferos não voadores atuasse como polinizadores efetivos em uma das populações 

estudadas. No CCPIU em Uberlândia (MG) foram observados os primeiros registros de visita 

legítima de um marsupial (Gracilinanus sp.) em flores de Caryocar brasiliense subsp. 

ibrasiliense. Apesar das poucas horas amostradas, o marsupial possui alta efetividade e 

possivelmente se trata de um importante agente polinizador da espécie. 

Caryocar brasiliense subsp. intermedium apresenta dupla limitação ecológica durante 

os processos reprodutivos (Jordano 2006), uma decorrente da moderada limitação polínica e 

eficiência reprodutiva para geração de frutos, e outra limitação é a falta de dispersores das 

sementes, justamente porque novos indivíduos ficam fadados a se estabelecerem muito 

próximos à planta mãe (Collevatti et al. 2010b). Isso eleva o risco de depressão endogâmica, o 

que aliado ao histórico de perda de habitat do Cerrado paulista denota que o Caryocar 

brasiliense subsp. intermedium pode estar em risco de extinção local caso não sejam tomadas 

medidas legais de conservação e preservação da espécie, assim como educação ambiental. 
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