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RESUMO 

 

A generalização é uma estratégia de segurança reprodutiva que compensa as flutuações na 

disponibilidade de polinizadores. A antese diurna e noturna complementa esta estratégia 

ampliando a gama de contribuintes para a aptidão da planta. O número de visitantes florais ao 

qual o conjunto de características da flor se adequam, sugere o grau de especialização na 

polinização por uma planta. Espera-se então, que as características de plantas generalistas sejam 

pouco restritivas e que a planta receba a contribuição assimétrica e multidirecional para a sua 

reprodução. Mensuramos a reflectância espectral da cor da flor e a produção de néctar e 

relacionamos com os resultados de fluxo de políades, de frutificação e de produção de sementes 

de experimentos de exclusão de polinizadores. Nossa amostragem avançou por períodos 

diurnos e noturnos. As variações nos traços da flor induzem a frequência de visitas e colabora 

para o resultado equilibrado da aptidão entre turnos. Calliandra fasciculata é uma espécie 

generalista que recebe contribuição de múltiplos grupos de polinizadores.  

 

Palavras-chave: Polinização em Mimosoidea; néctar em Mimosoidea; Reflectância da cor 

floral; Sistema misto de polinização; fluxo de políades. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

ABSTRACT 

 

The generalization is a strategy of reproductive security that compensates for fluctuations in 

availability of pollinators. Diurnal and nocturnal anthesis complements this strategy by 

expanding the range of contributors to plant fitness. It is then expected that characteristics of 

generalist plants are not very restrictive, and that plant receives an asymmetric and 

multidirectional contribution for its reproduction. We measured the spectral reflectance of 

flower color and nectar production and related them to the results of polyad flow, fruit set, and 

seed production from pollinator exclusion experiments. Our sampling progressed through 

diurnal and nocturnal periods. Variations in flower traits influence the frequency of visits and 

contribute to the balanced fitness outcome between shifts. Calliandra fasciculata is a generalist 

species that receives contributions from multiple pollinator groups. 

 

Key words: Pollination in Mimosoidea; nectar in Mimosaodea; reflectance color flower; mixed 

pollination system; movement of poliads. 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

LISTA DE FIGURAS 

Figura 1 Fenologia quinzenal da floração de Calliandra fasciculata Benth. entre dezembro de 

2022 e novembro de 2023. Registro da intensidade em cinco indivíduos em um Campo 

Rupestre, no Campus da Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e Mucurí – 

Diamantina – M.G. - Brasil. ..................................................................................................... 18 

 

Figura 2. (A) Inflorescências e Visitantes florais (B-F) de Calliandra fasciculata Benth. (B) 

Noctuidae sp1.: (C) Phyllostomidae sp.; (D) Collibri serrirrostris; (E) Apis mellífera; (F) 

Hesperidae sp. ........................................................................................................................... 21 

 

Figura 3. Frequência das interações dos visitantes florais com Calliandra fasciculata Benth 

obtida a partir do número de interações dividido pelo número de flores e pelo tempo de 

observação em cada turno. Houve diferença entre os turnos (P < 0,01). ................................. 22 

 

Figura 4. Variação das características do néctar de Calliandra fasciculata Benth.  (A): volume 

(P < 0,05); (B): concentração de açúcar (P < 0,05); e (C): massa de açúcar em cada flor (P < 

0,05). ......................................................................................................................................... 24 

 

Figura 5. Variação do contraste das flores com o fundo verde das flolhas (padrão do pacote 

“Pavo” (Maia et al. 2019)) de Calliandra fasciculata Benth. (A) Na visão subjetiva de abelhas 

(P < 0,05). (B) Na visão subjetiva de aves (P < 0,05). ............................................................. 25 

 

Figura 6. Políades encontradas nas anteras de Calliandra fascicula Benth nos turnos de 

polinização. Mais políades foram encontradas no turno da manhã (P < 0,05). ....................... 27 

 

Figura 7. Deposição de políades sobre estigmas de Calliandra fasciculata Benth nos turnos de 

polinização. Houve maior deposição à tarde (P < 0,01). .......................................................... 28 

 

Figura 8. Deposição de pólen heteroespecífico sobre os estigmas de Calliandra fasciculata 

Benth entre turnos. Não houve variação entre turnos (P > 0,05). ............................................ 28 

 

 

 



 

 

 
 

 

LISTA DE TABELAS 

Tabela 1. Total e porcentagem de interações entre os grupos funcionais de visitantes florais e 

Calliandra fasciculata Benth. no Campo Rupestre de uma área natural do Campus da 

Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e Mucurí – Diamantina – M.G. - Brasil. .. 21 

 

Tabela 2. Dinâmica de produção do néctar de Calliandra fasciculata Benth.. Os valores 

representam o número de flores amostradas em cada horário e as médias e desvios padrão para 

volume (μl), concentração de açúcar (%) em todo o néctar produzido por horário, e a massa de 

açúcar (mg) em cada flor. ......................................................................................................... 24 

 

Tabela 3. Tratamentos de polinização controlada em Calliandra fasciculata Benth. descrevendo 

o total de flores usadas em cada experimento, a média e o desvio padrão de frutos e sementes 

produzidas em cada experimento. Sem diferença entre polinização cruzada manual e 

polinização natural (P > 0,05). ................................................................................................. 26 

 

Tabela 4. Número de flores, porcentagens, médias, desvios padrão e total de frutos e sementes 

dos experimentos de exclusão de visitantes florais em diferentes turnos de polinização de 

Calliandra fasciculata Benth. Não houve variação entre os grupos: no conjunto de frutos: 

Anova, (P = 0,1); e conjunto de sementes: Kruskal-test, (P = 0,2). ......................................... 29 

 

Tabela complementar 1. Resultados dos valores de P e da estatística Z para as comparações de 

características do néctar entre diferentes horários. ................................................................... 50 

 

Continuação da tabela complementar 1. Resultados dos valores de P e da estatística Z para as 

comparações de características do néctar entre diferentes horários. ........................................ 51 

 

Tabela complementar: 2. Comparações das distâncias espectrais da cor de flores de diferentes 

idades sob a visão subjetiva de abelhas através do modelo hexagonal de cores (Chittka, 1992). 

Descrevendo os resultados para o valor de P e as diferenças de cada medida até uma distribuição 

normal em cada comparação, representadas pelos horários de coleta. ..................................... 51 

 



 

 

Tabela complementar: 3. Comparações das distâncias espectrais da cor de flores de diferentes 

idades sob a visão subjetiva de beija-flores no modelo tetraédrico de cores (Vorobyev et al. 

1998). Descrevendo o P valor de cada comparação e o valor da estatística Z para cada uma 

delas. ......................................................................................................................................... 52 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

SUMÁRIO 
1 INTRODUÇÃO ...................................................................................................... 9 

2 METODOLOGIA ................................................................................................. 12 

2.1 Local ............................................................................................................. 12 

2.2 Modelo de estudo ......................................................................................... 12 

2.3 Biologia Floral .............................................................................................. 12 

2.4 Visitantes florais ........................................................................................... 13 

2.5 Néctar............................................................................................................ 14 

2.6 Reflectância espectral e contraste com o plano de fundo ............................. 14 

2.7 Dependência de polinizadores e limitação polínica ..................................... 15 

2.8 Fluxo de pólen .............................................................................................. 15 

2.9 Produção de frutos e sementes por turno de polinização.............................. 16 

3 RESULTADOS .................................................................................................... 18 

3.1 Fenologia e biologia floral ............................................................................ 18 

3.2 Visitantes florais e frequência de visitas ...................................................... 18 

3.3 Dinâmica do néctar ....................................................................................... 23 

3.4 Contraste da flor em relação ao fundo verde ................................................ 25 

3.5 Dependência de polinizadores e limitação polínica ..................................... 26 

3.6 Fluxo de pólen .............................................................................................. 26 

3.6.1 Remoção de políades ................................................................................... 26 

3.6.2 Deposição de políades e de pólen heteroespecífico..................................... 27 

3.7 Sucesso reprodutivo entre turnos de polinização ......................................... 29 

4 DISCUSSÃO ........................................................................................................ 30 

5 CONCLUSÃO GERAL ....................................................................................... 35 

6 REFERÊNCIAS ................................................................................................... 38 

7 ANEXOS .............................................................................................................. 50 

 



9 

 

1 INTRODUÇÃO 

Cerca de 90% das plantas com flores dependem de animais polinizadores para a 

reprodução (Ollerton et al. 2012, Tong et al. 2023). Esses animais interagem com as flores 

porque estão buscando recursos florais. Os diferentes grupos de animais têm diferentes 

preferências sobre a qualidade e quantidade dos recursos, baseadas nas suas necessidades 

(Ferreira et al. 2016; Leimberger et al. 2022). Existem atrativos nas flores que sinalizam a 

presença do recurso e podem incitar os polinizadores a realizarem visitas (Faegri & Pijl, 1979). 

Essa é uma função importante na mediação do processo de polinização, uma vez que a atração 

antecede a visita e pode influenciar na efetivação ou não da deposição de pólen em uma flor 

(Chittka & Raine, 2006; Farré-Armengol et al. 2013).  

A cor da flor é ecologicamente relevante para polinizadores que são visualmente 

guiados (Lunau et al. 1996). Há uma diversidade de cores de flores que abrangem todo espectro 

de cores da visão humana e de polinizadores, variando enormemente em uma gama de escalas 

geográficas e temporais (Menzel & Shimida, 1993). A variação temporal na cor da flor em um 

indivíduo pode acontecer intrinsecamente como resultado do envelhecimento, ou 

extrinsecamente em resposta à polinização (Weiss, 1995). Nas flores que mudam de cor, o 

estado da cor oferece informações para polinizadores a curtas distâncias. Na flor pré-mudança, 

geralmente há néctar, pólen e os estigmas receptivos, e na flor pós-mudança não há recursos e 

as funções sexuais já estão inativas (Weiss, 1995). Animais que visitam flores que mudam de 

cor, aprendem a associar o estado da cor floral à recompensa (Weiss, 1995). Nesse contexto, a 

cor floral tem o potencial de influenciar o movimento dos polinizadores sinalizando a presença 

do recurso. 

O néctar talvez seja o alimento floral mais onipresente do planeta (Nicolson, 2007), e 

há uma diversidade enorme de animais consumidores de néctar das flores (Proctor et al. 1996). 

Por ter um papel central na mediação das interações planta-polinizador, a compreensão da 

dinâmica do néctar ajuda a explicar a relação evolutiva entre plantas e animais (Galetto & 

Bernardello 2005). A produção de néctar está associada a possíveis custos para as plantas, que 

provavelmente afetam a evolução dos atributos do néctar, que co-evoluem com os atributos dos 

polinizadores, modulando as síndromes de polinização (Pyke & Ren, 2023). Mudanças 

temporais nas características do néctar como, volume, concentração, viscosidade e composição 

garantem a atratividade para uma sucessão de diferentes polinizadores ao longo do dia, 

favorecendo a generalização dos sistemas de polinização (Corbet et al. 1979; Amorim et al. 

2013). Devem então existir ajustes mútuos em múltiplas características que permitam a 
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interação de um determinado animal com uma flor. Na perspectiva da planta, um conjunto de 

características podem favorecer um ou muitos grupos funcionais de polinizadores. Esse 

conjunto de características correlacionadas definem as síndromes de polinização (Ollerton et 

al. 2009; Dellinger 2020; Faegri & Pijl, 1979).  

Os sistemas de polinização estão distribuídos ao longo de um continuum que varia desde 

especialistas extremos, altamente dependente de uma espécie polinizadora (Muchhala 2006) até 

generalistas polinizados por muitas espécies de animais (Queiroz et al. 2016). Dentro deste 

gradiente, o que predomina na natureza são plantas generalistas (Waser et al. 1996; Hargreaves 

et al. 2004). Então a maioria das plantas recebe contribuições relativas de cada um de seus 

polinizadores, menores do que aquelas especializadas recebem de um grupo funcional 

específico (Ohashi et al. 2021). “Especializar-se” em ser generalista, no entanto, pode assegurar 

um maior saldo líquido do que a especialização na polinização (Aigner, 2001). Para o caso de 

plantas que dependem de polinizadores, a generalização pode ser uma estratégia de “garantia” 

reprodutiva tamponando as flutuações na disponibilidade dos serviços de polinização para cada 

polinizador em específico (Tur et al. 2013; Watts et al. 2016; Lázaro et al. 2020). 

A garantia para a reprodução de espécies generalistas também é favorecida por 

estratégias que incluem polinizadores diurnos e noturnos (Muchhala 2003; Queiroz et al. 2016; 

Razanajatovo et al. 2024) que aumentaria o número de vetores de pólen e a flexibilidade de 

produção de sementes (Muchhala, 2003). Nas comunidades essa estratégia é entendida como 

uma complementaridade funcional e ambiental entre os serviços de polinização diurna e noturna 

(Rozanajatovo et al. 2024). Nos trópicos, a polinização diurna realizada por beija-flores e 

noturna por morcegos é bem documentada (Buzato et al. 1994; Sazima et al. 1994; Muchhala 

et al. 2009; Cruz-Neto et al. 2015, Amorim et al. 2023), com casos excepcionais de mescla 

entre vertebrados, aves, mamíferos voadores e marsupiais (Queiroz et al. 2016). Existem visões 

distintas sobre os pontos evolutivos em que situam os sistemas generalistas envolvendo beija-

flores e morcegos. De um lado, há argumentos que descrevem estes casos como instáveis, de 

plantas ornitófilas transicionando para quiropterofilia (Buzato et al. 1994; Sazima et al. 1994), 

e de outro, uma visão de que se trata de sistemas estáveis, que contam com a contribuição de 

ambos os grupos (Muchhala, 2003). 

O gênero Calliandra tem características florais que se adequam a sistemas generalizados 

de polinização, com inflorescências do tipo glomérulos ou umbelas expostas acima das folhas 

(estilofloria). A flor do tipo pincel possui corola campanulada, androceu polistêmone (mais de 

10 estames por estigma) fundidos na base formando um tubo onde é retido o néctar, que é o 
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principal recurso. Os filetes são vistosos, brancos, róseos, vermelhos ou bicolores (brancos na 

base e róseos no ápice) (REFLORA, 2020; Mcqueen & Hernández, 1997). Há registros de 

variados grupos polinizadores interagindo com espécies de Calliandra, como esfingídeos 

(Haber & Frankie, 1989), morcegos, beija-flores, abelhas e borboletas (Hernández, 1991; 

Conrique-Hernandez, 2007). O principal centro de diversidade do gênero está nos Campos 

Rupestres das Cadeias do Espinhaço, onde há um predomínio de espécies da seção Montícola, 

em sua maioria endêmicas, e que provavelmente se diversificaram recentemente (Souza et al. 

2013). Ocorre na porção meridional desta cadeia de montanhas, Calliandra fasciculata, que é 

endêmica, e apresenta flores que ficam expostas durante períodos do dia e da noite e que mudam 

de cor, de branco para vermelho.  

Nosso objetivo foi diferenciar a contribuição de polinizadores diurnos e noturnos para 

a reprodução de Calliandra fasciculata e entender quais são as variações na cor da flor e na 

dinâmica do néctar em resposta aos diferentes turnos de polinização. Para isso, nós estudamos 

a biologia reprodutiva, a dependência do polinizador e a limitação polínica. Fizemos 

observações dos visitantes florais, mensuramos a cor e a quantidade de néctar durante vários 

períodos ao longo da floração, mensuramos a remoção de políades das anteras e a deposição 

delas nos estigmas e o sucesso feminino em cada turno de polinização.  
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2 METODOLOGIA 

2.1  Local 

Este estudo foi realizado entre dezembro de 2022 e setembro de 2023, em uma reserva 

natural de Campo Rupestre no campus da Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e 

Mucurí, Diamantina, Brasil (18º15’’S; 43º36’’W). Esta área está situada na porção meridional 

da Cadeia do Espinhaço a uma altitude média de 1.250 m acima do nível do mar. O clima é 

caracterizado como mesotérmico do tipo Cwd de Koppen, com a estação chuvosa de outubro a 

abril e estação seca entre maio e setembro (Alvares et al. 2013). A precipitação média anual 

está entre 1250 e 1550 milímetros e a temperatura média anual varia entre 18o e 19oC. O Campo 

Rupestre é uma fitofisionomia megadiversa que abriga mais de 5.000 espécies vegetais, cerca 

de 15% da diversidade de plantas do Brasil, em uma área que corresponde a 0,78% do seu 

território (Silveira et al. 2015). A alta diversidade florística tem sido relacionada a fatores como 

posição geográfica, alta diversidade geológica e heterogeneidade ambiental (Giulietti et al. 

1997).  

 

2.2  Modelo de estudo 

Calliandra fasciculata é um arbusto que ocorre sobre solos arenosos entre afloramentos 

de rochas em áreas ciliares de rios e córregos (Oliveira-Silveira et al. 2005). Suas flores são 

homomórficas, reunidas em inflorescências do tipo glomérulo, que reunidas formam pseudo-

racemos (REFLORA, 2020). A unidade de dispersão de pólen é uma mássula composta por 

oito grãos de pólen altamente aglutinados e assimétricos. A partir daqui, chamaremos esse 

aglomerado de pólen por políade. Essas políades têm formato elipsóide e apresentam um corpo 

de viscina que é um apêndice pegajoso, resultado de adaptação para a polinização (Greissl, 

2006). 

 

2.3  Biologia Floral 

Para entender a biologia floral de C. fasciculata nós observamos a fenologia da espécie 

com enfoque na fase reprodutiva, antese e longevidade floral. Para a fenologia nós realizamos 

o acompanhamento quinzenal da floração em cinco indivíduos, entre dezembro de 2022 e 

novembro de 2023. Utilizamos o índice de intensidade de Fournier (1974) para categorizar os 

níveis de intensidade da floração da população. Em cinco níveis possíveis, a cada observação 

em cada indivíduo, foi atribuído uma categoria que varia de 0 a 4, representando cada uma 

delas: 0 = ausência de flores sexualmente ativas; “1” = presença de 1 a 25% de flores 
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sexualmente ativas; “2” = presença de 26 a 50% de flores viáveis; “3” = entre 51 e 75% de 

flores sexualmente ativas; e “4” = presença 76 e 100% de flores sexualmente viáveis (Fournier, 

1976).  

Para longevidade e antese (fases reprodutivas) nós usamos 20 inflorescências de cinco 

indivíduos. A longevidade floral foi definida a partir do início da antese até a senescência, que 

é caracterizada quando os estames ficam murchos e mudam de cor, de brancos para vermelhos. 

A cada seis horas realizamos amostragens para definir as fases reprodutivas da flor. Para avaliar 

a fase feminina, usamos solução aquosa de peróxido de hidrogênio a 20% sobre os estigmas 

para conferir a formação de bolhas, que é indicativo da receptividade estigmática (Kearns & 

Inouye, 1993). Para avaliar a fase masculina observamos as anteras para acompanhar a abertura 

e exposição das políades.  

Estimamos o número médio de flores por inflorescência realizando a contagem das 

flores em 30 inflorescências de 15 indivíduos. A média de anteras por flor foi obtida a partir da 

contagem de estames de cinco flores em cinco indivíduos. Uma vez caracterizada a longevidade 

floral delimitamos os turnos de atividade das flores, da seguinte forma: “Tarde”, início da antese 

até o crepúsculo (14:00 hs às 18:00 hs); “Noite”, do crepúsculo ao amanhecer (18:00 hs às 

06:00 hs da manhã); e “Manhã”, do amanhecer até o início da senescência das flores (06:00 hs 

às 10:00 hs). 

 

2.4  Visitantes florais 

Registramos o número e a qualidade das visitas realizadas por cada grupo funcional de 

visitantes florais fazendo observações focais e com câmeras filmadoras por períodos de 30 

minutos em indivíduos durante o dia e a noite. A partir dessas observações, fizemos o 

reconhecimento dos potenciais polinizadores de C. fasciculata atribuindo a um visitante a 

classificação de polinizador efetivo quando tocava as partes reprodutivas das flores. Em todas 

as observações, o total de inflorescências na planta observada foi registrado. Estimamos a 

frequência relativa de interações em cada turno a partir da divisão do número de interações pela 

quantidade de tempo de observação, e pelo número de inflorescências. Usamos esta frequência 

de visitas para construir um modelo linear generalizado com uma distribuição Gamma, 

utilizando os indivíduos de planta como fator aleatório. Testamos se houve diferenças entre 

turnos nas médias da frequência de visitas (ANOVA). 
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2.5  Néctar 

Para descrever a dinâmica de produção do néctar, realizamos um experimento para 

estimar o acúmulo, a concentração e a produção de açúcar em cada flor ao longo da antese. 

Ensacamos duas inflorescências em 10 plantas (n = 20 inflorescências) na fase de botão, e 

fizemos as medidas em flores individuais a cada quatro horas, iniciando após a antese floral às 

14:00 horas até as 10:00 horas da manhã seguinte (n = 06 coletas/seis conjuntos de flores). Para 

cada horário, selecionamos duas flores novas em cada planta e extraímos o néctar acumulado. 

Para extração do néctar usamos microseringas graduadas (μl) para obter o volume do néctar e 

refratômetro de bolso para a concentração de açúcar (oBrix). Relacionamos os valores desses 

parâmetros para obter a massa de açúcar em miligramas com a seguinte equação: Y= 0.00226 

+ (0,00937*x) + (0,0000585*x2). Aqui, X é a média da concentração em brix. O Y foi 

multiplicado pelo volume médio de néctar, assim chegamos à quantidade média de açúcar 

produzido em cada flor (Galetto & Bernardello, 2005). Usamos os três parâmetros observados 

para construir modelos não paramétricos (Kruskal & Wallis, 1952) e realizamos comparações 

entre os horários.  

 

2.6  Reflectância espectral e contraste com o plano de fundo 

Coletamos dados de reflectância espectral das flores de C. fasciculata para calcular o 

contraste entre a cor das flores e o plano de fundo na visão subjetiva de abelhas e beija-flores. 

Para isso, ensacamos seis conjuntos de flores, cada um contendo 10 inflorescências em pré-

antese em 10 plantas. A partir das 14hs, a cada quatro horas coletamos uma flor em cada 

inflorescência até alcançar 60 flores, às 10hs da manhã seguinte. Levamos as flores para o 

laboratório onde realizamos as coletas da reflectância espectral da cor dos estames. 

Consideramos os estames porque no gênero Calliandra eles desempenham função de atração 

de polinizadores. Usamos um espectrofotômetro USB 4000 (OceanOptics, Inc., Dunedin, FL, 

EUA) acoplado a uma fonte de luz deutério-halogênio (DH-2000; OceanOptics. Inc., 

Alemanha), com faixa de emissão de luz entre 215 e 1700 nm para as medições. A sonda de 

fibra óptica foi mantida a uma distância fixa de 6 mm e ângulo de 45o em relação ao plano de 

apoio sob o feixe de estames, e na mesma direção em relação à estrutura da flor. Para calibração 

do espectrofotômetro o padrão branco foi uma pastilha de sulfato de bário, e para o padrão 

negro, a ausência de luz a partir da obstrução da entrada do módulo do aparelho (Lunau et al. 

2011). 
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Usamos a função vismodel do pacote Pavo para análise espacial e espectral de padrões 

de cores (Maia et al. 2019) e calculamos os loci de cores das flores nos respectivos modelos 

de espaço de cores: o hexágono de cores para abelhas (Chittka 1992), e o tetraedro de cores 

para aves (beija-flor aqui) (Vorobyev et al. 1998). Nos dois modelos utilizamos iluminação 

diurna padrão (D65) (Wyszecki & Stiles, 1982) e o argumento “green” como plano de fundo 

na função. Usamos a sensibilidade dos fotorreceptores de Bombus terrestris com os seguintes 

valores de entrada: 328, 428 e 536 no modelo de abelha para os fotorreceptores UV, azul e 

verde, respectivamente (Peitsch et al. 1992). Para o modelo de visão de aves os valores de 

entrada foram 371, 444, 508 e 560, respectivamente para as sensibilidades espectrais dos 

seguintes fotorreceptores de beija-flores: SWS1, SWS2, MWS e LWS (Herrera et al. 2008). 

Construímos um modeloo linear (ANOVA) para testar se havia variação no contraste entre a 

flor e o fundo em função do tempo para as distâncias do modelo hexagonal de abelha e um 

modelo com distribuição beta com a função “betareg()” para as distâncias do modelo tetraédrico 

para aves, referentes aos contrastes de flores de diferentes idades.  

 

2.7  Dependência de polinizadores e limitação polínica 

Montamos três experimentos para avaliar a dependência de polinizadores e a limitação 

polínica. Usamos 45 inflorescências (n = 367 flores) de 15 indivíduos, que foram previamente 

ensacadas enquanto ainda botões, da seguinte maneira: autopolinização espontânea (n = 108 

flores), que consistiu no isolamento das inflorescências dentro de sacos de organza; polinização 

natural (n = 135 flores), na qual apenas marcamos as inflorescências e as deixamos expostas ao 

ambiente de polinização e após a senescência das flores, as ensacamos para acompanhar o 

desempenho; e polinização cruzada manual (n = 124 flores), nas quais realizamos a deposição 

de pólen xenogâmico, que coletamos em plantas distantes a mais de 10 metros. Na determinação 

do efeito de limitação polínica, usamos o conjunto de sementes produzidas por fruto dos 

tratamentos de polinização natural e polinização cruzada manual. Comparamos essas contagens 

utilizando um teste T.   

 

2.8  Fluxo de pólen 

Usamos experimentos de exclusão de visitantes florais para medir a remoção de políades 

das anteras e a deposição de políades nos estigmas em cada turno de polinização. Para medir 

essas variáveis no turno da tarde, em flores ensacadas na fase de pré-antese, após a abertura 

foram desensacadas às 14:00 hs e permaneceram expostas ao ambiente de polinização até o 
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término deste turno, às 18:00 hs. Coletamos as anteras e os estigmas das flores expostas e 

levamos para o preparo de lâminas em laboratório. O mesmo procedimento foi aplicado em 

cada um dos turnos subsequêntes. 

Na estimativa da remoção de políades realizada pelos polinizadores, coletamos quatro 

anteras de 15 flores em 15 indivíduos por turno. Colocamos cada conjunto de anteras em frascos 

Eppendorf de fundo arredondado, contendo 100 μl de álcool 70%. Introduzimos em cada 

eppendorf uma esfera de aço de 0,09 g, fechamos e agitamos o recipiente durante 60 segundos 

em contato com um vórtex ajustado em sua frequência máxima. A esfera foi retirada com uma 

pinça, e com uma micropipeta graduada, retiramos duas alíquotas de 10 μl da solução de álcool 

e pólen, e as depositamos nas superfícies de uma câmara de Neubauer. No microscópio, na 

objetiva de 4x/0.10, contamos todos os grãos de pólen presentes nos nove quadrantes de cada 

amostra. Relacionamos na seguinte fórmula os valores de: (número de grãos de pólen em nove 

quadrantes/10 μl presente na câmara) * volume total da solução (100 μl). Fizemos um modelo 

linear generalizado misto, usando o número de grãos de pólen encontrados nas amostras em 

função das horas, e os indivíduos como fator aleatório. Usamos o número de políades 

produzidas por antera, descrito em Greissl (2005), para comparar com os valores de políades 

encontradas nas anteras expostas nos experimentos de exclusão.  

Na contagem de políades depositadas sobre os estigmas, coletamos um estigma de 30 

flores em 15 indivíduos e preparamos lâminas com gelatina glicerinada e corada com fucsina 

para destacar os grãos de pólen. Observamos e contabilizamos o pólen coespecífico e 

heteroespecífico encontrado nas lâminas usando um microscópio na objetiva de 4x/0.10. Com 

os dois tipos de pólen depositados, construímos modelos lineares generalizados mistos com 

distribuição binomial negativa, usando plantas como fatores aleatórios para testar se havia 

variação entre os turnos.  

 

2.9  Produção de frutos e sementes por turno de polinização 

Para obtermos a resposta sobre a produção de frutos e sementes a partir da contribuição 

de polinizadores em diferentes turnos, realizamos experimentos de exclusão de polinizadores, 

semelhantes aos descritos na seção 2.8. Deixamos 30 inflorescências (n = 818 flores) marcadas 

e expostas aos polinizadores, em 15 plantas. Ao término de cada turno, essas inflorescências 

foram ensacadas para não serem mais visitadas. Acompanhamos o desenvolvimento dos frutos 

até a maturação, e coletamos para contagem das sementes. Construímos um modelo misto 

generalizado para analisar o efeito do turno de polinização e de polinização natural (flores 
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livres) no conjunto de frutos, considerando o número de frutos produzidos e o número de falhas 

como uma resposta binomial. Usando os mesmos grupos, avaliamos o efeito dos turnos de 

polinização no conjunto de sementes, considerando a média de sementes produzidas por fruto 

usando um modelo estatístico não paramétrico (Kruskal & Wallis, 1952). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



18 

 

3 RESULTADOS 

3.1  Fenologia e biologia floral 

A floração de C. fasciculata foi concentrada entre agosto e setembro (Fig. 1). Suas flores 

duram aproximadamente 24 horas (14:00 - 14:00). Os botões florais começaram a abrir por 

volta das 08:00 horas da manhã, iniciando o desenvolvimento da abertura da flor com a extensão 

gradual dos estames e pistilos. Entre as 12:00 e 14:00 horas, os estames e pistilos estavam 

completamente eretos e brancos, marcando o início da antese floral. As flores no início da 

manhã seguinte encontram-se levemente rosadas, porém ainda eretas. A fase feminina da flor 

permanece ativa durante todo o período de antese, já a fase masculina é iniciada a partir das 

16:00 hs com o início da deiscência das anteras e exposição das políades. Cada inflorescência 

produz em média oito flores com numerosos estames (62 ± 17,5). Em cada estame existe uma 

antera com duas tecas, em cada teca são produzidas quatro políades. No total são oito políades 

(Geirssl, 2005).  

 

Figura 1 Fenologia quinzenal da floração de Calliandra fasciculata Benth. entre dezembro de 2022 e 

novembro de 2023. Registro da intensidade em cinco indivíduos em um Campo Rupestre, no Campus 

da Universidade Federal dos Vales do Jequitinhonha e Mucurí – Diamantina – M.G. - Brasil. 

 

 

 

3.2 Visitantes florais e frequência de visitas 

Registramos 508 interações em 48 horas de observações. Os grupos funcionais que 

visitaram as flores de C. fasciculata foram: abelhas, vespas, beija-flores e borboletas durante o 

dia e mariposas e morcegos durante a noite (Fig. 2: Tabela 1). As borboletas ao visitarem essas 
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flores tocaram com as asas, tórax, abdômen e pernas nas anteras e nos estigmas (Fig. 2, F), mas 

sua frequência foi baixa. Representantes das abelhas foram observados nos turnos da tarde e da 

manhã. Registramos Centris sp. e Apis melífera (Fig. 2, E), sendo a última a mais frequente de 

toda a amostragem, com 54% das interações realizadas. Fora do período das amostragens 

avistamos Xylocopa sp. coletando recursos nas flores. Para extrair néctar as abelhas têm de 

encontrar brechas entre os estames ou, para extrair o pólen têm de se manter sobre eles e abraçá-

los em feixes, tocando nas anteras e estigmas em ambos os casos (Fig. 2,E). Nas visitas em 

busca de néctar quando chegavam pela base das flores, não tocavam anteras e estigmas, porém 

esse comportamento foi relativamente, pouco visto. As vespas também realizam visitas à tarde 

e de manhã, sempre pela base das flores em busca de néctar e poucas vezes tocaram os órgãos 

reprodutivos das flores. Os beija-flores registrados nas amostragens foram Colibri serrirostris 

e Augastes scutatus, que são territorialistas. Fora das amostragens avistamos Eupetomena 

macroura que é territorialista, e Calliphlox amethystina, um trapliner. Visitas de aves foram 

observadas à tarde. Porém, ao amanhecer até às 08:00 hs, fora das amostragens, presenciamos 

visitas exclusivamente de C. serrirostris (Fig. 2, D). Em cada forrageio por néctar, os beija-

flores pairam em frente às inflorescências e colocam seu bico e parte da cabeça na brecha dos 

estames de cada flor para lamber a gota de néctar, contactando anteras e estigmas. 

Principalmente os beija-flores menores (A. scutatus e C. amethystina) foram vistos introduzindo 

o bico nas bases das flores e não tocavam anteras e estigmas. Os morcegos visitaram as flores 

ao longo de toda a noite, intercalando “longos” horários de não atividade com breves períodos 

de “intensa” atividade. Eles também pairavam em frente às flores por brevíssimos períodos, 

colocando o focinho no emaranhado de estames e pistilos, tocando anteras e estigmas (Fig. 2, 

C). As mariposas realizaram a maior parte das visitas no início da noite, embora em alguns 

momentos no início da madrugada elas também foram observadas voando por entre as plantas. 

Poucos esfingídeos (Sphingidae - Lepidoptera) foram observados visitando essas flores, a maior 

parte dos casos foram de mariposas que pousam para extrair o néctar (Noctuidae - Lepidoptera) 

(Fig. 2, B). Na maioria das visitas elas tocaram as estruturas reprodutivas das flores, mas 

algumas vezes pousavam nos ramos abaixo das inflorescências e dali introduziram o aparelho 

bucal no tubo das flores.  

Encontramos diferenças nas frequências das interações nas comparações entre todos os 

turnos de polinização (ANOVA: ꭕ2 = 25,760; Df = 2, P < 0,01) (Fig. 3). A maior frequência foi 

no período noturno, em relação à tarde (Z=113,4; P < 0,01) e em relação à frequência observada 

na manhã (Z=160,5; P < 0,01). A frequência de visitas realizadas à tarde foi superior à 
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registrada na manhã (Z=113,6; P < 0,01). 
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Figura 2. (A) Inflorescências e Visitantes florais (B-F) de Calliandra fasciculata Benth. (B) Noctuidae 

sp1.: (C) Phyllostomidae sp.; (D) Collibri serrirrostris; (E) Apis mellífera; (F) Hesperidae sp. 
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Tabela 1. Total e porcentagem de interações entre os grupos funcionais de visitantes florais e Calliandra 

fasciculata Benth. no Campo Rupestre de uma área natural do Campus da Universidade Federal dos 

Vales do Jequitinhonha e Mucurí – Diamantina – M.G. - Brasil. 

 

Grupos funcionais Total % 

Morcegos 66 13 

Abelhas 273 54 

Beija-flores 11 2,2 

Borboletas 4 0,8 

Mariposas 6 1,2 

Vespas 148 29,1 

 

 

 

Figura 3. Frequência das interações dos visitantes florais com Calliandra fasciculata Benth obtida a 

partir do número de interações dividido pelo número de flores e pelo tempo de observação em cada 

turno. Houve diferença entre os turnos (P < 0,01). 
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3.3  Dinâmica do néctar 

O néctar esteve disponível por aproximadamente 20 horas e apresentou três fases. A 

secreção seguida da estagnação e reabsorção do volume produzido, que variou ao longo da 

antese floral (KRUSKAL-WALLIS: ꭕ2 = 72,2; df = 5; P < 0,01; Fig 4, A). As flores recém-

abertas, às 14:00 hs já continham néctar (7,69 µl ± 7,93: Tab. 2). Houve um aumento do volume 

até às 22:00 hs (27,9 µl ± 14,6), período que caracteriza a fase de secreção do recurso, com 

duração de 10 horas (entre 14:00-22:00 hs). Entre 22:00 hs e 06:00 hs da manhã houve a 

estagnação da secreção, que durou 08 horas. Do amanhecer, às 06:00 hs até às 10:00 hs o néctar 

foi reabsorvido (12 µl ± 8,2) (Fig. 4, A). Nos horários do crepúsculo (18:00 hs), da noite (22:00 

e 02:00hs) e do amanhecer (06:00 hs), houve mais néctar nas flores do que no início da antese 

às 14:00 hs (P < 0,05 para todas as comparações; Tabela suplementar 1), e no final da antese, 

às 10:00 hs (P < 0,05 para todas as comparações; Tabela suplementar 1).  Entre o início da 

antese e a manhã (14:00 e 10:00 hs) não houve diferença (Z = 1,6; P > 1). Não houve diferença 

no volume produzido entre os horários do crepúsculo até o amanhecer (18:00 até às 06:00 hs) 

(P > 0,05; ver Tabela suplementar 1 para estas comparações).  

Houve variação na concentração de açúcar no néctar ao longo do tempo (KRUSKAL-

WALLIS: ꭕ2 = 23,37; df = 5; P < 0,05; Fig. 4,B), que ficou entre 13,1% e 17,2% (Tab. 02). A 

menor concentração de açúcar foi no momento de abertura da flor (14:00 hs) em relação ao 

crepúsculo (18:00 hs: P < 0,05), às 22:00 hs (P < 0,05) e à manhã seguinte (10:00 hs: P < 0,05). 

Não houve diferença entre as demais comparações (Tabela suplementar 1).  

A produção média em miligramas de açúcar por flor apresentou variação semelhante 

àquela observada no volume (KRUSKAL-WALLIS: ꭕ2
 = 53,80; df = 5; P < 0.01; Fig. 4, C). 

Nos horários a partir do crepúsculo (18:00 hs) até o amanhecer (06:00 hs), houve maior 

produção de açúcar em relação ao início da antese (14:00 hs: P < 0.01 para todas as 

comparações). Exceto o horário das 18:00 hs (P > 0.01) (Fig. 4, C), no decorrer da noite até de 

manhã (06:00 hs) a produção de açúcar foi maior do que às 10:00 (P < 0.01 para todas as 

comparações; Tabela suplementar 1). Não houve diferença entre o início e final da antese (14:00 

hs - 10:00 hs) na produção de açúcar (Z = 2,10; P > 0.01).  
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Tabela 2. Dinâmica de produção do néctar de Calliandra fasciculata Benth.. Os valores representam o 

número de flores amostradas em cada horário e as médias e desvios padrão para volume (μl), 

concentração de açúcar (%) em todo o néctar produzido por horário, e a massa de açúcar (mg) em cada 

flor.  

 

  Volume - µl Concentração (%) Açúcar - mg 

Grupos (tempo) Flores (n) Média Desvio padrão Média Desvio padrão Média Desvio padrão 

14 20 3,6 6,01 6,28 8,15 0,57 1,24 

18 20 20 7,15 15,18 3,15 3,28 1,48 

22 20 27,85 14,58 17,18 6,15 5,35 3,93 

2 20 36,95 16,12 13,55 4,32 5,16 2,71 

6 20 33,95 11,92 13,1 3,09 4,81 2,31 

10 20 9,55 8,35 15,2 11,39 1,98 1,94 

 

 

 

Figura 4. Variação das características do néctar de Calliandra fasciculata Benth.  (A): volume (P < 

0,05); (B): concentração de açúcar (P < 0,05); e (C): massa de açúcar em cada flor (P < 0,05).  
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3.4  Contraste da flor em relação ao fundo verde 

Ao longo da antese floral encontramos diferenças no contraste da cor com o plano de 

fundo, tanto para a visão subjetiva de abelhas (ANOVA: ꭕ2 = 13,35; Df = 5; P < 0,05) quanto 

para a visão subjetiva de beija-flores (ANOVA: ꭕ2 = 62,52; Df = 5; P < 0,05). Após a abertura 

das flores, às 14:00 hs até às 06:00 hs da manhã, o contraste entre flores e o fundo verde 

permaneceu constante, deste momento em diante as distâncias hexagonais e tetraédricas de cor 

reduziram significativamente.  No modelo para as abelhas os menores contrastes foram nos 

horários das 06:00 e 10:00 hs da manhã em relação aos contrastes nas flores das 14:00 hs, 18:00 

hs, 22:00 hs e 02:00 hs (com valor de P < 0,05 para todas as comparações ver tabela suplementar 

2) (Fig. 5, A). Entre 06:00 e 10:00 hs não houve diferença (P > 0,05), e entre os grupos da tarde 

e noite, 14:00, 18:00, 22:00 e 02:00hs, todos com ausência de diferença entre eles (P > 0,05). 

Um padrão na variação do contraste semelhante a este foi encontrado no modelo de distâncias 

tetraédricas entre grupos (Fig. 5, B). Foram observadas diferenças entre os grupos de flores da 

manhã (06:00 e 10:00 hs), que apresentaram menores contrastes quando comparadas com os 

grupos de flores da tarde e da noite (14:00, 18:00, 22:00 e 02:00) (os valores ajustados para 

todas as comparações, P < 0.05). Entre 06:00 e 10:00 não houve diferença (P > 0,05). Entre os 

grupos da tarde e noite também não houve diferença (todos os valores ajustados de P > 0,05). 

 

 

 

Figura 5. Variação do contraste das flores com o fundo verde das flolhas (padrão do pacote “Pavo” 

(Maia et al. 2019)) de Calliandra fasciculata Benth. (A) Na visão subjetiva de abelhas (P < 0,05). (B) 

Na visão subjetiva de aves (P < 0,05). 
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3.5 Dependência de polinizadores e limitação polínica 

Dentre as 108 flores testadas para a autopolinização espontânea, nenhuma delas 

produziu fruto ou semente. Das 135 flores testadas para polinização natural nove (6%) 

formaram frutos com uma média de 2,2 ± 4,38 sementes (Tab. 3). Nas 124 flores testadas para 

polinização cruzada manual registramos quatro frutos (3%) com média de 1 ± 2,64 sementes. 

Nas comparações dos tamanhos dos conjuntos de sementes dos tratamentos de polinização 

natural e cruzada manual para testar a limitação polínica, não houve evidência de diferença 

entre os tratamentos (T = 0.10333, Df = 3.97, P = 0.9). 

 

Tabela 3. Tratamentos de polinização controlada em Calliandra fasciculata Benth. descrevendo o total 

de flores usadas em cada experimento, a média e o desvio padrão de frutos e sementes produzidas em 

cada experimento. Sem diferença entre polinização cruzada manual e polinização natural (P > 0,05). 

 

 Flores  Frutos   Sementes  

Tratamentos Total Total Média 
Desvio 

padrão Total Média 
Desvio 

padrão 

Auto polinização 

espontânea 108 0 0 0 0 0 0 

Polinização cruzada manual 124 4 0,27 0,6 15 1 2,65 

Polinização natural 135 9 0,6 1,24 33 2,2 4,38 

 

 

3.6 Fluxo de pólen 

3.6.1 Remoção de políades 

Houve diferença na quantidade de políades encontradas nas anteras de flores expostas 

pelos turnos de polinização (ꭕ2 = 6.0685; df = 2; P < 0.05) (Fig. 6). Anteras da manhã 

apresentaram maior número de políades, com média de 19,6 ± 22,2 por antera, que foi maior 

do que a quantidade encontrada nas anteras da tarde (Z = 2,42; P = 0,03), que em média 

continham 10,7 ± 16,7 políades. Observamos em cada uma das anteras da noite uma média de 

14,3 ± 19,9 políades, sendo intermediária e não diferente das contagens da manhã (Z = 1,26; P 

= 0,41) e da tarde (Z = 1,15; P = 0,47).  
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Figura 6. Políades encontradas nas anteras de Calliandra fascicula Benth nos turnos de polinização. 

Mais políades foram encontradas no turno da manhã (P < 0,05). 

 

 

 

3.6.2. Deposição de políades e de pólen heteroespecífico 

Houve diferença na variação da deposição de políades entre os turnos de polinização (ꭕ2 

= 13,63; df = 2; P < 0,01) (Fig. 7). A maior deposição foi de 105 políades nos estigmas da tarde, 

com média de 7,5 ± 5,7 políades por estigma, que foi maior do que a deposição nos estigmas 

noturnos (Z = 3,52; P < 0,01), com 43 políades e média de 2,9 ± 3,2 por estigma. A deposição 

de 58 políades nos estigmas da manhã, com média de 3,9 ± 4,7 foi menor do que a quantidade 

depositada nos estigmas da tarde (Z = 2,79; P = 0,01). Entre os turnos, da noite e da manhã não 

houve diferença (Z = 0,74; P = 0,91). Foi encontrado pólen heteroespecífico sobre os estigmas 

em todos os turnos de polinização, embora, sem variação (ꭕ2 = 1,00; df = 2; P = 0.60) (Fig. 8).  
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Figura 7. Deposição de políades sobre estigmas de Calliandra fasciculata Benth nos turnos de 

polinização. Houve maior deposição à tarde (P < 0,01).  
 

 

 

 

Figura 8. Deposição de pólen heteroespecífico sobre os estigmas de Calliandra fasciculata Benth entre 

turnos. Não houve variação entre turnos (P > 0,05).  
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3.7  Sucesso reprodutivo entre turnos de polinização 

O sucesso na produção de frutos e a média de sementes por fruto a partir da contribuição 

de polinizadores em cada turno não apresentaram diferenças, respectivamente, (ANOVA: ꭕ2  = 

6,04; df = 3; P = 0,1) e (KRUSKAL-WALLIS: ꭕ2  =  39, 345; df = 3; P = 0,2)     (Tab. 4). 

 

Tabela 4. Número de flores, porcentagens, médias, desvios padrão e total de frutos e sementes dos 

experimentos de exclusão de visitantes florais em diferentes turnos de polinização de Calliandra 

fasciculata Benth. Não houve variação entre os grupos: no conjunto de frutos: Anova, (P = 0,1); e 

conjunto de sementes: Kruskal-test, (P = 0,2). 

 

 Flores Frutos Sementes 

Tratamentos Total Total (%) Média Desvio padrão Total Média Desvio padrão 

Noite 264 8 3,03 0,53 0,92 27 1,8 2,96 

Tarde 276 7 2,54 0,47 0,83 23 1,53 3,02 

Manhã 278 3 1,08 0,25 0,45 16 1,33 2,57 

Polinização natural 135 9 6,67 0,6 1,24 33 2,2 4,38 
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4 DISCUSSÃO 

Calliandra fasciculata é uma espécie xenogâmica e generalista. Dentre os grupos 

diurnos e noturnos de visitantes florais, abelhas, beija-flores, morcegos e mariposas são seus 

potenciais polinizadores. Durante boa parte da antese as flores brancas absorventes de UV 

mantêm-se detectáveis pelos seus polinizadores, e oferecem néctar, em maior volume à noite. 

Já ao amanhecer o néctar é reabsorvido e ocorre a alteração da cor da flor, marcando o último 

turno da antese floral. Além disso, a frequência das visitas florais acompanhou a dinâmica da 

cor e do néctar. A deposição de pólen e produção de frutos ocorrem em todos os turnos de 

polinização. Sendo assim, essa dinâmica integrada de cor, néctar, visitas florais e fluxo de 

políades durante o dia e a noite, apoiam a natureza generalista adaptativa (Muchhala, 2009) do 

sistema de polinização em Calliandra fasciculata. 

A morfologia, a qualidade da cor e a fenologia da flor são aspectos que sustentam a 

variedade de grupos funcionais de polinizadores que interagem com C. fasciculata. A flor do 

tipo pincel é presente em plantas de diversas famílias (Endress, 1994), sendo classificada como 

extremamente generalista do ponto de vista morfológico, pois é pouco restritiva, permitindo 

acesso livre ao néctar, e por isso é associada a uma ampla gama de visitantes florais (Koptur 

1983; Stone et al. 2003; Queiroz et al. 2016). Ao longo dos primeiros turnos da antese floral, à 

tarde até o amanhecer, a cor da flor de C. fasciculata apresenta qualidades espectrais médias 

perceptíveis por seus polinizadores. Flores brancas absorventes de UV são facilmente 

detectáveis e visitadas por abelhas e beija-flores (Bergamo et al. 2016), por mariposas em uma 

extensa faixa geográfica (Goyret et al. 2008), e por morcegos em uma floresta seca com alta 

incidência de flores quiropterófilas (Domingos-Melo et al. 2021b). A duração da antese 

presumivelmente reflete os trade-offs entre o tempo necessário para alcançar o máximo sucesso 

reprodutivo (masculino e feminino) e os custos envolvidos com o período de exposição das 

flores (Blair & Wolfe, 2007).  

O investimento na produção de néctar em termos de volume e massa de açúcar é iniciado 

no final do dia com alta à noite. Padrões similares são recorrentes em espécies que recebem 

visitantes diurnos e noturnos como Calliandra longipedicellata (Hernández-Conrique et al. 

2007b), Inga subnuda (Avila et al. 2015) e Encholirium spectabile (Queiroz et al. 2016). Em 

C. fasciculata a dinâmica do néctar coincide com a atividade de abelhas, beija-flores, morcegos 

e mariposas. Nos turnos em que esses grupos estão ativos, em cada flor são produzidos em 

média entre 20 a 37 ul de néctar com aproximadamente 3 a 5 mg de açúcar. Por isso essa planta 

deve representar uma importante fonte de energia para esses grupos, especialmente para aqueles 
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com altas demandas energéticas devido ao tamanho corporal, a endotermia e ao voo pairado 

(Baker 1975; Winter & Von Helversen 1998; Raguso & Willis 2003).  

A concentração de açúcar verificada foi sempre baixa e está de acordo com as 

preferências de beija-flores e morcegos (Baker & Baker 1983). Néctares diluídos parecem ser 

mais bem ingeridos pelos beija-flores, além de servir como fonte de água para eles (Baker, 

1975). Essa característica de baixa concentração de açúcar no néctar deve ser também 

sustentada pelas condições ambientais. Sabe-se que sob a alta umidade da noite a evaporação 

da água contida nos néctares é inibida, mantendo-os diluídos, dentro das preferências dos 

morcegos (Borges et al. 2016). As mariposas parecem apresentar preferência por néctares com 

concentrações intermediárias, mas também consumiram néctar de C. fasciculata e 

frequentemente consomem néctares diluídos de espécies relacionadas (Hernández-Conrique et 

al. 2007; Amorim et al., 2013; Cruz-Neto et al. 2015). Existe uma evidência de mecanismo de 

adaptação comportamental de uma mariposa Noctuidae para se alimentar de solução diluída 

(Wei et al. 1998), que pode ajudar a entender essas não raras interações mariposa-planta. 

Abelhas também consumiram o néctar diluído de C. fasciculata. Embora acreditava-se que 

néctares diluídos pudessem excluir abelhas (Bolten & Feinsinger 1978b) hoje há evidências de 

que elas se adaptam constantemente no modo de alimentação de acordo com a concentração de 

açúcar no néctar disponível (Wei et al. 2022). Pouco néctar diluído em cada flor, para todos os 

casos aqui de polinizadores com grandes demandas energéticas, deve influenciar os seus 

movimentos entre as flores.  

Ao amanhecer, a cor da flor e o néctar variaram conjuntamente, e influenciaram a 

frequência de visitas. Nesse horário, a flor que era branca muda para rosa na visão humana. 

Essa alteração é baseada na síntese de pigmentos que são energeticamente “caros” (Weiss, 

1995), e ocorre no mesmo momento que a flor inicia a reabsorção de néctar, que é um recurso 

também “caro” para a planta (Pyke & Ren, 2023). Pode haver aí um realocamento de recursos 

dentro da flor, o que precisaria ser testado (Shuel, 1961). O efeito resultante desse processo na 

visão dos polinizadores diurnos é a redução do contraste entre as inflorescências e o plano de 

fundo verde das folhas. Para a planta, isso leva à redução da frequência de visitas, porque essas 

flores devem ficar menos perceptíveis para abelhas a curtas distâncias (Brito et al. 2015). Flores 

rosas absorventes de UV são pouco cromáticas para as abelhas (Bergamo et al. 2015). Para 

beija-flores, o efeito dessa alteração na cor deve ser menos intenso do que para as abelhas, já 

que são capazes de detectar a longas distâncias cores não espectrais como o rosa ou o roxo 

(Stoddard et al. 2020; Bergamo et al. 2015). Embora a frequência geral de visitas tenha reduzido 
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pela manhã, beija-flores foram vistos visitando as flores de C. fasciculata neste turno, fora das 

amostragens. As abelhas também mantiveram uma constância relevante nessas flores nas 

primeiras horas do dia. Isso deve ocorrer devido à capacidade que os beija-flores e as abelhas 

possuem, de associar o sinal da cor com as recompensas (Lunau et al. 1996). No início do dia 

ainda há néctar nas flores, embora o processo de reabsorção já tenha sido iniciado. Em si, a 

redução da frequência de visitas nesse caso deve representar uma vantagem para a planta. 

Visitas pela manhã podem remover as políades depositadas nos estigmas nos turnos de 

polinização anteriores. Para essa morfologia de flor, parece haver um limite de frequência de 

visitas até onde pode-se ter ganhos para a aptidão (Avila et al. 2015). Evitando então a remoção 

de políades dos estigmas, pode-se evitar uma provável limitação polínica. 

C. fasciculata é uma espécie que depende do polinizador para a reprodução pois não é 

autógama. Baseamos essa afirmação no fato de que nenhum fruto e semente foram produzidos 

por autopolinização espontânea. A probabilidade de que ocorra a limitação polínica em espécies 

autógamas é reduzida (Burd, 2004). Do contrário, em espécies não autógamas como C. 

fasciculata, as chances de limitação pelo pólen aumentam (Bennett et al, 2020). Mas esse não 

é o caso aqui. Nosso resultado de indiferença entre as produções de frutos e sementes dos 

tratamentos de polinização cruzada manual e polinização natural revelou a ausência de 

limitação polínica nesta população. Nos Campos Rupestres, os níveis de limitação polínica são 

baixos devido à oferta suficiente de polinizadores (Lopes et al, 2023). Mas embora o resultado 

do teste não tenha apontado diferença, não podemos afirmar que os serviços de polinização 

resultam na máxima aptidão nesse caso. Isso porque a frutificação foi em geral baixa, apenas 

2,2% de frutos formados, e a deposição de políades nos estigmas foi de 80%. Isso revela uma 

alta proporção flor-fruto, recorrente em alguns membros de Mimosoideae (Koptur, 1983; 

Amorim et al, 2013; Cruz-Neto et al. 2015; Hernández-Conrique et al. 2007; Avila et al. 2015). 

Para esse caso, mecanismos de autoimcompatibilidade (Cruden, 1977) podem estar atuando e 

gerando esse padrão, influenciados pela origem do pólen. Quando uma auto políade ou de 

parentes próximos fecundar óvulos de uma flor esses óvulos devem ser abortados seletivamente 

(Burd, 2004).  Neste cenário, as caractarísticas intrínsecas do forrageamento dos polinizadores 

têm forte influência sobre a baixa frutificação.  

O comportamento diferencial dos polinizadores influenciou também os resultados de 

remoção e deposição de políades e de frutificação e formação de sementes dos experimentos de 

exclusão. Com maior produção de néctar à noite e com a frequência de visitas acompanhando 

essa tendência, era de se esperar maior fluxo de pólen e maior aptidão feminina neste turno. No 
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entanto, esses resultados não ficaram em acordo com a frequência e dinâmica do néctar. A 

começar pelos resultados de fluxo de pólen que foram maiores à tarde. As abelhas, 

principalmente a Apis mellifera, contribuem com essa alta quando coletam políades ou quando 

buscam por néctar, tocando nas anteras. A morfologia da flor nesse caso também deve 

contribuir para aumentar o tempo de manuseio pela abelha (Cakmak et al. 2009) que pode 

aumentar a quantidade de pólen colocada no seu corpo (Harder & Thomson, 1989). A ausência 

de restrição morfológica dessa flor para beija-flores, morcegos e mariposas, permite visitas mais 

rápidas, que possivelmente resultam em menos políades carregadas por vez. Por isso, o 

resultado de remoção e deposição está sob forte influência das abelhas à tarde. Como as abelhas 

realizam geitonogamia (Wei et al. 2021), a quantidade superior de políades movimentadas 

nesse turno deve ser compensada negativamente pela sua baixa qualidade. No turno da noite, 

com mais visitas e polinizadores maiores, embora tenham sido movimentadas menos políades, 

elas devem possuir uma qualidade melhor. 

Sem diferenças entre a produção de frutos e sementes nos tratamentos de exclusão e de 

polinização natural, a qualidade das políades é o que pode explicar esse equilíbrio na produção 

entre os turnos. Polinizadores que se limitam a circular dentro de uma mancha de flores 

restringem o fluxo gênico a esta mancha, enquanto deslocamentos a longas distâncias 

promovem a coesão genética (Gamba & Muchhala 2023). Plantas que recebem muitas visitas 

possuem certa “garantia” de serem fecundadas, e evitam a autopolinização, um mecanismo de 

segurança reprodutiva (Devaux et al, 2014). Essas plantas rejeitam o pólen delas mesmas ou de 

parentes próximos, evitando-se a endogamia (Waser & Price, 1993). O forrageamento de 

morcegos nectarívoros é baseado em grandes deslocamentos (Horner et al. 1998) que promove 

o fluxo gênico entre populações com políades de melhor qualidade (Wanderley et al. 2020). 

Beija-flores territorialistas provavelmente levam cargas polínicas mais puras nos seus corpos, 

mas restritas a uma mancha de flores relativamente pequena onde eles se limitam a cultivar e 

proteger o néctar das flores (Jacobi & Antonini, 2008). Em contraste, beija-flores trapliners 

realizam rotas que extrapolam essas manchas e podem trazer políades de melhor qualidade para 

a reprodução da população (Wanderley et al. 2020). O efeito negativo promovido pelos 

territorialistas deve superar a vantagem da atuação do único trapliner, o C. amethystina, que 

nesse caso é pouco abundante. De acordo com as nossas observações, as aves territorialistas 

grandes, C. serrirostris e E. macroura realizaram a maioria das interações e inibiram a atuação 

dos beija-flores pequenos, A. scutatus e C. amethystina por meio de ataques e do canto (Jacobi 

& Antonini, 2008).  
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Os aspectos da biologia e da cor floral mais a dinâmica de néctar, e a contribuição para 

a reprodução pela polinização de abelhas, beija-flores, mariposas e morcegos, revelam a 

generalização na polinização de Calliandra fasciculata. A generalização funciona como uma 

estratégia de segurança reprodutiva, que assim como nos inúmeros casos documentados, aqui, 

mostra ser eficiente, pois está associada à contribuição de polinizadores em três diferentes 

turnos do dia. Essa extensão da exposição floral por três turnos deve contornar problemas 

decorrentes da eventual ausência de algum grupo de polinizador, especialmente neste caso de 

dependência total deles para a reprodução da planta. A contribuição em igual nível entre 

polinizadores nos três turnos de polinização é uma evidência de generalização adaptativa 

(Waser et al. 1996). Para avaliar essa evidência, sugerimos estudos que quantifiquem nesta 

espécie e em outros táxons, os componentes qualitativos da contribuição de cada um dos grupos 

de polinizadores e associem esses resultados a traços florais, como cor (Bergamo et al. 2015; 

Brito et al. 2015), tamanho e abertura do tubo floral (Maruyama et al. 2013; Cruz-Neto et al. 

2015), a altura de estames e pistilos (Amorim et al. 2013), e a dinâmica de néctar (Primo et al. 

2022). Desta maneira, seria possível clarificar os agentes de seleção e o valor adaptativo desses 

traços florais, ampliando assim o entendimento sobre a evolução da especialização nesse 

gênero. Assim como, esclarecendo melhor em qual posição no caminho evolutivo as espécies 

de Calliandra sp. encontram-se quanto a seus sistemas de polinização: se a generalização é um 

ponto de transição da ornitofilia para a quiropterofilia (Buzato et al. 1994; Sazima et al. 1994), 

ou em estabilidade (Muchhala, 2003), se equilibrando entre as compensações das diferenças de 

eficácia de seus diferentes polinizadores (Aigner, 2003). 
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5 CONCLUSÃO GERAL 

Com os estudos que realizei nesta etapa de formação sobre biologia e ecologia da 

polinização, adquiri um melhor entendimento sobre qual é a real importância de se estudar o 

processo de polinização mediado por animais. Para além de ser uma disciplina que envolve 

sistemas quase sempre coloridos e belos, esse processo e as consequências dele, parece ser um 

dos motores que impulsionam a vida nos ecossistemas terrestres. Em primeiro plano, a 

polinização está diretamente envolvida no resultado da montagem das comunidades de plantas. 

A função e a contribuição para o status das comunidades naturais ainda é um assunto não 

esgotado em ecologia de comunidades, mas aparentemente, apresenta diferentes níveis a 

depender da escala. Em segundo plano, mas não menos importante, é a contribuição da 

polinização para a produção de alimentos fundamentais a diversas espécies, inclusive para a 

espécie humana. Polinizadores são consumidores primários e agentes diretos da transferência 

de energia, do nível trófico dos produtores para os níveis tróficos superiores dos consumidores. 

De fato, essa é uma função tão relevante para o funcionamento dos ecossistemas que as 

interações planta-polinizador são uma das mais recorrentes no planeta. Entender como ocorre 

este processo em diferentes escalas e em comunidades diversas é essencial para a preservação 

dos polinizadores e para a manutenção dos serviços ecossistêmicos. 

O estudo e a compreensão do processo de polinização em muitos biomas, no entanto, 

ainda são incipientes. Isso vale para os Campos Rupestres do Leste Sulamericano, um 

ecossistema antigo, de topo de montanhas, repletas de linhagens antigas e em constante 

diversificação de linhagens endêmicas. A composição, estrutura e distribuição florística dos 

Campos Rupestres, são pautadas pelas condições fisiográficas encontradas em poucos lugares 

do planeta. A mescla de solos arenosos e pobres em nutrientes com afloramentos rochosos 

quartzíticos, e um clima predominantemente estável resulta em um ambiente altamente 

heterogêneo. Essas características constituem barreiras ao fluxo gênico e à coesão genética, e 

historicamente impulsionaram as plantas com flores a adquirirem adaptações que definiram 

padrões interessantes nos modos de polinização que quebram essas barreiras. Até onde se sabe, 

no Campo Rupestre há um predomínio de sistemas de polinização relacionados a polinizadores 

de longo alcance, que podem conectar populações isoladas ao longo da paisagem arquipélago. 

Há o predomínio de sistemas de polinização por abelhas, seguido de vento e por beija-flor. A 

polinização pelo vento, pequenas abelhas e moscas aumentam com a elevação, e os sistemas de 

polinização por abelhas pequenas e vento predominam nas pastagens. Os sistemas de 

polinização de grandes abelhas e beija-flores são constantes com a elevação e mais frequentes 
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nos afloramentos rochosos isolados. Além das adaptações para contornar as barreiras 

geográficas, as comunidades de plantas do Campo Rupestre adquiriram estratégias reprodutivas 

baseadas em características fenotípicas, os sistemas de polinização. 

Entre as estratégias reprodutivas das plantas existe um gradiente entre especialização e 

generalização, e na natureza, especialmente em ambientes megadiversos, são mais comuns 

casos de generalização. O posicionamento de uma espécie vegetal nesse gradiente é balizado 

pelas suas características florais. É notável e amplamente aceito que há uma enorme diversidade 

de traços florais, e tradicionalmente essa grande variedade foi entendida como o resultado de 

processos coevolutivos entre flores e polinizadores. Esse entendimento é baseado na ideia de 

que a seleção natural favorece a especialização das plantas ao seu polinizador mais eficaz. 

Desse modo, os polinizadores são agentes naturais de seleção de características nas flores e por 

isso impulsionam a diversidade floral provocando isolamentos reprodutivos podendo gerar 

especiações. Esses isolamentos ocorrem em casos de restrição morfológica por parte das 

plantas, e pode “permitir” o acesso de apenas um grupo polinizador. Mas, não são raros os casos 

de plantas com estruturas morfológicas que se imagina ser adequados a um grupo polinizador, 

mas que na prática recebe visitas e contribuições pela polinização de diversos grupos. Também 

há casos de espécies de flores que agregam características pouco restritivas, que recebem muitas 

visitas de muitos grupos e contribuições para a aptidão de boa parte deles. Em uma visão 

contrária àquela que mira a especialização no sistema de polinização como alvo de seleção, está 

a ideia de que as plantas generalistas, ou boa parte delas adquiriram adaptações permissivas a 

múltiplos polinizadores, sendo este então um sistema “estável”. Entre as vantagens da 

generalização está a garantia reprodutiva, já que os serviços de polinização sofrem flutuações 

em decorrência de inúmeras causas. Na ausência de um polinizador, outro ou outros podem 

contribuir com serviços efetivos de polinização.  

A antese diurna e noturna se enquadra nesses sistemas generalistas. Com flores sem 

barreiras restritivas e expondo seus recursos em períodos do dia a da noite, a gama de 

polinizadores tende a ser extensa. Em Mimosoideae essa estratégia é bem comum e foi já 

relativamente bem documentada em espécies de Inga sp. Para espécies de Calliandra sp, no 

entanto que se tem notícias existe apenas um trabalho com um táxon endêmico do méxico. O 

Gênero Calliandra spp. é composto por 132 espécies exclusivamente neotropicais. Algumas 

espécies podem apresentar elasticidade fenotípica intraespecífica como flores homomórficas e 

heteromórficas. Também há casos de espécies com mudança de cor, como Calliandra 

fasciculata. Em nossa investigação sobre seu sistema de polinização, descobrimos que suas 



37 

 

características de cor e néctar são adequadas aos seus polinizadores diurnos e noturnos. Esses, 

contribuem em igual nível para o sucesso reprodutivo dessa espécie. O resultado final sugere 

que a confluência dos padrões de forrageamento e de comportamento de manuseio das flores 

na extração dos recursos pelos polinizadores, e a morfologia pouco restritiva juntamente com 

mecanismos pós-polinização, devem ser os fatores que levam a essa evidencia de generalização 

adaptativa. Por isso a importância de estudar a polinização, por ser um processo que tem 

influência em múltiplas escalas nos ecossistemas. 
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7 ANEXOS 

Tabela suplementar 1. Resultados dos valores de P e da estatística Z para as comparações de 

características do néctar entre diferentes horários. 

 

Parâmetro Comparações Z P valor 

Volume 

10 - 14 1,6 1 

10 - 18 -2,3 0.32 

14 - 18 -3,9 0.00 

10 - 2 -5,05 0.00 

14 - 2 -6,65 0.00 

18 - 2 -2,75 0.09 

10 - 22 -3,55 0.01 

14 - 22 -5,15 0.00 

18 - 22 -1,25 1 

2 - 22 1,5 1 

10 - 6 -4,85 0.00 

14 - 6 -6,45 0.00 

18 - 6 -2,55 0.16 

2 - 6 0,2 1 

22 - 6 -1,31 1 

Concentração 

10 - 14 3,02 0.04 

10 - 18 -0,24 1 

14 - 18 -3,26 0.02 

10 - 2 0,64 1 

14 - 2 -2,38 0.26 

18 - 2 0,87 1 

10 - 22 -1,53 1 

14 - 22 -4,56 0.00 

18 - 22 -1,3 1 

2 - 22 -2,17 0.45 

10 - 6 1,1 1 

14 - 6 -1,92 0.83 

18 - 6 1,34 1 

2 - 6 0,47 1 

22 - 6 2,64 0.12 

   
Continua 
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Continuação da tabela complementar 2. Resultados dos valores de P e da estatística Z para as 

comparações de características do néctar entre diferentes horários. 

 

Parâmetro Comparações Z P valor 

Massa de açúcar 

10 - 14 2,11 0.53 

10 - 18 -1,65 1 

14 - 18 -3,76 0.00 

10 - 2 -3,57 0.01 

14 - 2 -5,67 0.00 

18 - 2 -1,91 0.83 

10 - 22 -3,35 0.01 

14 - 22 -5,46 0.00 

18 - 22 -1,7 1 

2 - 22 0,21 1 

10 - 6 -3,52 0.01 

14 - 6 -5,62 0.00 

18 - 6 -1,86 0.94 

2 - 6 0,05 1 

22 - 6 -0,16 1 

 

 

 

Tabela complementar: 3. Comparações das distâncias espectrais da cor de flores de diferentes idades 

sob a visão subjetiva de abelhas através do modelo hexagonal de cores (Chittka, 1992). Descrevendo os 

resultados para o valor de P e as diferenças de cada medida até uma distribuição normal em cada 

comparação, representadas pelos horários de coleta. 

 

Comparação Diff 

P 

Valor 

14-10 0,28 0 

18-10 0,28 0 

2-10 0,26 0 

22-10 0,28 0 

6-10 -0,04 0,99 

18-14 0 1 

2-14 -0,02 1 

22-14 0,01 1 

6-14 -0,32 0 

2-18 -0,02 1 

22-18 0,01 1 

6-18 -0,31 0 

22-2 0,02 1 

6-2 -0,3 0 

6-22 -0,32 0 
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Tabela complementar: 4. Comparações das distâncias espectrais da cor de flores de diferentes idades 

sob a visão subjetiva de beija-flores no modelo tetraédrico de cores (Vorobyev et al. 1998). Descrevendo 

o P valor de cada comparação e o valor da estatística Z para cada uma delas. 

 

Comparações Z P valor 

 10-14 -4,8 0 

 10-18 -4,47 0 

 10-2 -4,94 0 

 10-22 -4,58 0 

 10-6 0,8 0,97 

 14-18 0,36 1 

 14-2 -0,3 1 

 14-22 0,1 1 

 14-6 5,69 0 

 18-2 -0,65 0,99 

 18-22 -0,25 1 

 18-6 5,36 0 

 2-22 0,39 1 

 2-6 5,81 0 

 22-6 5,44 0 

 

 

 

 

 

 

 


