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Híbridos naturais entre Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart. e A. totai Mart. 

 e seu potencial agronômico 

 

 

RESUMO 

 

Acrocomia aculeata e A. totai são espécies de palmeiras oleaginosas nativas no Brasil, 

altamente produtivas, cujos óleos da polpa e amêndoa de seus frutos têm ampla aplicação 

nas indústrias de energia, alimentos, cosmética e fármacos. Em média A. aculeata tem o 

teor de óleo na polpa superior a A. totai, o que tem atraído mais investimentos em cultivo 

e pesquisas para aquela espécie. A delimitação não resolvida dessas espécies favorece a 

permanência desse cenário, quando coloca A. totai como uma A. aculeata inferior em teor 

de óleo na polpa. No entanto, além de haver estudos que suportam a delimitação das 

espécies, pesquisas recentes têm descoberto propriedades e potencialidades próprias de 

cada uma. Ademais, estudos sugerem a ocorrência de hibridação interespecífica entre elas 

em áreas onde ocorrem em proximidade no Brasil. Sendo assim, dada a importância 

econômica crescente dessas espécies, o avanço em sua domesticação e a possibilidade de 

se encontrar combinações genéticas peculiares em híbridos entre elas, este estudo propôs-

se a prospectar, identificar e caracterizar prováveis híbridos ocorrentes em populações do 

Mato Grosso do Sul, São Paulo e Paraná. Usando caracteres morfológicos e métodos de 

taxometria, investigamos 9 populações nos 3 estados e identificamos 8 indivíduos em 

populações no nordeste do MS e sudoeste de SP com morfologia intermediária entre A. 

aculeata e A. totai, possivelmente resultante de hibridação entre elas. Esses indivíduos 

foram avaliados em grupo quanto a caracteres morfológicos e de produção e comparados 

às espécies de referência parental. Tanto os híbridos como A. totai mostraram-se em 

média significativamente superiores à A. aculeata em produção de proteína total da 

amêndoa por planta, frutos por cacho e cachos por planta. Foram identificadas duas zonas 

de hibridação, no nordeste do MS e no oeste-sudoeste de SP, nas proximidades das 

margens do rio Paraná e Paranapanema e na divisa com o norte do Paraná. Foi identificada 

coocorrência das espécies no centro e extremo nordeste do MS. Foi demonstrado 

morfologicamente a alta probabilidade de ocorrência de híbridos naturais entre A. 

aculeata e A. totai, sugerindo fluxo gênico entre as espécies facilitado em parte por 

atividades antrópicas. Foram levantadas possíveis contribuições dos híbridos para o 

melhoramento das espécies. 

 

Palavras-chave: Arecaceae, híbridos interespecíficos, zona híbrida, melhoramento 
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Natural hybrids between Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart. and   A. totai Mart. 

and their agronomic potential 

 

ABSTRACT 

 

Acrocomia aculeata and A. totai are highly productive oleaginous palm trees native to 

tropical America, both ocurring in Brazil. The fruit pulp and kernel oils are used in 

energy, food, cosmetics and pharmaceutical industries. Some genotypes of A. aculeata 

are superior in oil yield compared with A. totai, which has attracted more investment in 

research and farming of the former species. The unsolved species delimitation plays a 

role in keeping this scenario. Nevertheless, besides to the existence of several studies 

supporting species delimitation, research has been discovering new properties and 

potential applications inherent to each species. Moreover, studies show molecular 

evidence of interspecific hybridization between these two species occurring in supposedly 

hybrid zones in Brazil. Therefore, given the crescent economic importance of these 

species, the progress of domestication programs and the possibilities of finding unique 

genetic combinations in those hybrids, this study aimed to prospect, identify and 

characterize supposedly hybrids occurring in populations from Mato Grosso do Sul (MS), 

São Paulo (SP) and Paraná (PR) states. Using morphological characters and taxometric 

methods, and searching between 9 populations, we identified 8 individuals bearing 

morphological characters intermediate to their reference populations of A. aculeata and 

A. totai, possibly due to their interbreeding, in the northeast of MS and southwest of SP. 

The yield indices of agronomic characters were evaluated in the hybrids as a group and 

compared with the populations of reference as parental species. They exhibited higher 

yield of total kernel protein per plant, fruits per bunch and bunches per plant, than 

populations of A. aculeata. Two sympatric zones has been detected, one in the center to 

furthest northeast of MS, and the other in the west-southwest of SP, close to the Paraná 

and Paranapanema river and south boundary to PR. The species co-ocur in the center and 

far northeast of MS. It was morphologically demostrated that there is a high probability 

of natural ocurring hybrids between A. aculeata and A. totai, suggesting gene flow betwen 

them, made possible by a not completely natural simpatric zone but promoted by human 

activities. Also, it was proposed some possible contributions of hybrids in the breeding 

programs of both species and suggested further research from the enlightenments brought 

by this study. 

 

 

Keywords: Acrocomia, interspecific hybrids, hybrid zone, plant breeding 
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1 INTRODUÇÃO 

 

Acrocomia Mart. é um gênero de palmeiras pantropical endêmico da América, 

ocorrendo desde o México ao norte da Argentina (Lima, 2018).  A maior diversidade de 

espécies ocorre no Brasil.  

Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart é a espécie mais abundante no 

continente. Ocorre em toda América central e do Sul, nas savanas tropicais. No Brasil 

ocorre no Cerrado e Mata Atlântica. É pioneira e adapta-se muito bem em ambientes 

deflorestados.  

Todas as espécies oferecem utilidade em sua diversidade de tecidos e metabólitos, 

desde a vassoura feita com folhas de espécies acaulescentes em comunidades do interior 

de Minas Gerais, ao biodiesel de aviação obtido com o óleo da polpa de A. aculeata, 

atualmente o principal e mais cobiçado produto dessa palmeira, juntamente com o óleo 

da amêndoa.  

Em A. aculeata o conteúdo de óleo na polpa varia de 30 a 60% (base seca), é rico 

em ácido oleico, apropriado à produção de biodiesel. A amêndoa encerra em torno de 

50% de óleo (base seca) rico em ácido láurico, composto de alta demanda na indústria 

cosmética (Arkcoll, (1988). O alto teor proteico da amêndoa - 10 a 20%, sendo 50 a 75% 

globulina - aliado à alta digestibilidade, é uma excelente fonte de proteína alternativa à 

carne e aos grãos para todos animais (Souza et al., 2019; Hiane et al., 2006).  

Acrocomia totai Mart. apresenta os mesmos óleos de A. aculeata, apesar da polpa 

ter, em média, menor teor (10 a 25%) do que A. aculeata.  Assim, tradicionalmente, o 

produto mais explorado é a farinha da polpa, rica em carotenóides e fibras solúveis 

(Vianna, 2021; Ramos, 2008). O Paraguai e o leste do Mato Grosso do Sul têm o histórico 

mais antigo de exploração dessa palmeira. No Paraguai há registros desde 1940 do 

comércio e exportação do óleo da amêndoa (Markley, 1955). Nesse país a história da 

exploração de A. totai assemelha-se à de A. aculeata no Brasil. Ambas de uso antigo e 

tradicional, com tentativas de domesticação e implementação de cultivos comerciais 

(McDonald, 2007), A. totai está para o Paraguai como A. aculeata está para o Brasil. 

A composição química da amêndoa, bem como as concentrações das substâncias 

de interesse variam pouco entre A. aculeata e A. totai, já a polpa apresenta grande 

variação, entre e dentro das espécies, para as substâncias de maior interesse econômico. 
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Devido ao grande potencial econômico e de aplicações alternativas dessas 

palmeiras em um contexto que exige urgentemente o desenvolvimento de 

sustentabilidade, essas espécies vêm ganhando atenção mundial. Em vista disso, 

pesquisas têm olhado para além dos frutos e óleos dessas palmeiras. Propriedades 

alimentícias funcionais e medicinais, inclusive anti-câncer, têm sido descobertas, além de 

aplicações de alta tecnologia em várias áreas. (Souza et al., 2017).   

Segundo a literatura, ambas as espécies têm estreita semelhança morfológica e 

uma grande plasticidade fenotípica. Os caracteres taxonômicos comumente usados na 

distinção das duas espécies são presença de espinhos e remanescentes da bainha foliar no 

estipe, espinhos na folha, tamanho dos frutos e teor de óleo na polpa. Apesar da 

similaridade morfológica é possível distingui-las em campo. Acrocomia aculeata tem 

frutos maiores com diâmetro entre 3,9 e 4,6 cm, estipe com maior densidade de espinhos, 

presença dos remanescentes da bainha foliar e espinhos nas pinas. Acrocomia totai tem 

frutos menores, 2.47 a 3,03 cm, estipe com menor densidade de espinhos ou ausentes, 

ausência destes nas pinas e ausência de remanescentes da bainha foliar (Vianna et al., 

2021).  

 No Brasil, A. aculeata é mais abundante em Minas Gerais, Goiás e São Paulo.  

Acrocomia totai ocorre em Mato Grosso do Sul, São Paulo e Paraná (Vianna, S.A.; 

Campos-Rocha, 2020). Em regiões próximas à divisa entre Mato Grosso do Sul e São 

Paulo, estudos encontraram populações com características morfológicas intermediárias 

entre as duas espécies, no tamanho dos frutos e teor de óleo da polpa (Sanjinez-Argandoña 

& Chuba, 2011; Abreu et al., 2012; Ciconini et al., 2013), além de combinações alélicas 

dessas espécies sugerindo uma possível hibridação interespecífica (Díaz et al., 2020). 

Nas Arecaceas é comum a hibridação interespecífica com geração de 

descendentes férteis, e eventualmente, também a hibridação intergenérica (Rosa et al., 

2021).  Híbridos naturais em Syagrus spp. são comuns e muitos estão formalmente 

identificados e descritos (Hodel, 2011).  A Embrapa desenvolve pesquisa com híbridos 

F1 férteis de Elaeis guineensis Jacq, x E. oleifera (Kunth) Cortés,  que apresentam estados 

de caracteres de ambas as espécies parentais (Antônio et al., 2014).  A tamareira ( Phoenix 

dactylifera L.) produz híbridos interespecíficos férteis e as variedades cultivadas têm 

histórico de hibridações em suas origens (Flowers et al., 2019). Em Bactris, outro gênero 

de grande utilidade econômica, também ocorrem híbridos entre espécies simpátricas 

(Boer, 1971).  

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-66337
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-66337
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-66346
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-66346
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-66346
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As utilidades agronômicas de um híbrido interespecífico natural podem ser 

inferidas teoricamente e com base em outros casos semelhantes, não somente em 

palmeiras, mas em outras angiospermas em que o fenômeno também ocorre. A primeira, 

imediata, é a ampliação da diversidade genética em relação aos parentais, pois combina 

alelos de ambos em um único indivíduo. Esses alelos podem ser recombinados em 

diferentes cruzamentos gerando ainda mais diversidade. Características indesejadas nos 

parentais podem manifestar-se melhoradas no próprio indivíduo híbrido. A diminuição 

da densidade de espinhos (alta em A. aculeata e baixa/ausente em A. totai), a antecipação 

da idade reprodutiva (6 anos para A. aculeata e 4 anos para A. totai), o aumento de 

carotenóides na polpa do fruto em a A. aculeata e o aumento do conteúdo de óleo da polpa 

em A. totai, são alguns exemplos. A possibilidade de heterose também pode ser 

considerada, o que seria uma grande vantagem. A combinação de propriedades 

qualitativas, como nutrientes funcionais e princípios medicinais seria ainda mais 

vantajoso.  A maior adaptabilidade de um híbrido amplia as zonas de cultivo e a adaptação 

a condições edafoclimáticas em constante mudança. Enfim, em um híbrido intermediário 

pode haver combinações de qualidades dos parentais, e as possibilidades são 

intermináveis.  

Dessa forma, é evidente a contribuição que a hibridação pode trazer ao 

melhoramento tanto de uma como de outra espécie. No entanto, para se conhecer as reais 

possibilidades de contribuição de híbridos na exploração econômica das espécies 

parentais é necessário conhecê-los, e para isso, identificá-los e caracterizá-los 

morfologicamente  

Sendo assim, dada a importância econômica das duas espécies e a evolução de 

seus programas de domesticação, este trabalho se propõe a prospectar, identificar e 

caracterizar híbridos interespecíficos naturais entre A. aculeata e A. totai a partir de 

material botânico coletado em suposta zona de hibridação das espécies, procurando 

levantar as possíveis vantagens agronômicas que possam apresentar em relação aos 

parentais e a contribuição que podem trazer ao melhoramento dessas espécies. 

.   

.  
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2 REVISÃO DE LITERATURA 

 

 

2.1 Acrocomias  

 

O gênero Acrocomia Martius (1823) está circunscrito na ordem Arecales, família 

Arecaceae, sub-família Arecoideae, tribo Cocoseae, sub-tribo Bactridinae (Stevens, 

2001), grupo que inclui outros três gêneros de importância econômica, Bactris, 

Astrocaryum e Aiphanes,  

Moore e Uhl (1973) sugerem a origem das Arecaceas na meridional Gondwana, 

atuais América do Sul, África e Australásia, no final do Jurássico e início do Cretáceo, 

antes da separação dos continentes, tendo diversificado e dispersado em direção a 

Laurásia. Couvreur e Baker (2013) contestam essa hipótese, atribuindo o centro de origem 

e início da diversificação no continente Laurasiano, no meio do Cretáceo, a 100Ma, e 

posterior dispersão para regiões tropicais meridionais.  

A sub-família Arecoidae inicia sua divergência de Ceroxyloidae na América do 

Norte há 78 Ma, mas sua diversificação ocorre na América do Sul por vicariância há 74 

Ma, tendo se extinguido no centro de origem. A tribo Cocoseae é estimada em 64 Ma, 

início do Paleoceno. A sub-tribo Bactridini teve origem entre 54 a 36 Ma, entre o Eoceno 

e o Oligoceno, época de um longo evento de extinções em massa causado pelo drástico 

resfriamento e ressecamento do clima (Prothero, 1994). A diversificação em Bactridinae 

é estimada entre 34 e 23 Ma. Em Acrocomia a especiação se inicia ao redor de 16 Ma, e 

as espécies mais recentes em torno de 5 Ma, no Plioceno (Eiserhardt et.al., 2011; 

Couvreur e Baker, 2013; Meerow et.al., 2015). 

Espécies de Acrocomia ocorrem nas zonas tropical e subtropical da América, 

desde o México ao norte da Argentina (Lima, 2018).  A maior diversidade de espécies 

ocorre no Brasil. Sete das nove espécies atualmente descritas: Acrocomia 

hassleri (Barb.Rodr.) W.J.Hahn., A. emensis (Toledo) Lorenzi  e A. glaucescens Lorenzi, 

de hábito acaulescente;  as duas últimas endêmicas do Brasil. Acrocomia aculeata (Jacq.) 

Lodd. ex Mart., A. totai Mart., A. intumescens Drude e A. corumbaensis  S.A.Vianna, de 

hábito arbóreo. As seguintes não ocorrem no Brasil:  A. media O.F.Cook, endêmica de 

Porto Rico e das Ilhas Virgens, e A. crispa (Kunth) C.F.Baker ex Becc., endêmica de 

Cuba,  também arbóreas. 

https://www.ipni.org/a/465-1
https://www.ipni.org/a/19847-1
https://www.ipni.org/a/10716-1
https://www.ipni.org/a/20011737-2
https://www.ipni.org/a/20011737-2
https://www.ipni.org/a/2322-1
https://www.ipni.org/a/20033048-1
https://www.ipni.org/a/1781-1
https://www.ipni.org/a/21866-1
https://www.ipni.org/a/403-1
https://www.ipni.org/a/15852-1
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2.2 Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart. 

 

2.2.1 Distribuição e morfologia 

 

Acrocomia aculeata é nativa da América tropical e a mais amplamente distribuída 

no continente. Ocorre em toda a América Central e do Sul, desde o México ao Mato 

Grosso do Sul e noroeste do Paraná (Leonardo e Armando, 2009). No Brasil ocorre em 

quase todo o território, mais abundantemente em Minas Gerais, Goiás, Mato Grosso e 

São Paulo (Soares et.al., 2014), em lugares ensolarados arenosos e pedregosos, secos e 

áridos, desprovidos de grandes árvores, mas também às margens de rios e lagos (Martius, 

1844).  É encontrada em regiões de cerradão e matas semidecíduas. Prefere solos férteis 

e bem drenados, ricos em matéria orgânica, condições que favorecem a produção de frutos 

maiores (Henderson, 1995; Lorenzi, 2010; Coelho et al., 2017). No entanto, adapta-se 

bem em terrenos de baixa fertilidade (Novaes, 1952).  É pioneira e abundante em 

ambientes perturbados e antropizados. Encontrada com frequência em capoeiras, 

capoeirões e área de pastagem, onde tem como dispersor prevalecente o gado. Berton 

(2013) encontrou a maioria das populações de A. aculeata que estudou nesse ambiente.   

Planta perene, de estipe solitário, aéreo de 6 a 15m de altura e 10 a 35cm de 

diâmetro uniformemente cilíndrico, marcados pela cicatriz das folhas caídas em forma de 

anéis horizontais ou ligeiramente oblíquos, mantendo os remanescentes da bainha foliar 

à semelhança de escamas ou “catafratos” recobertos de espinhos lineares pontiagudos, 

comprimido-lisos, escuros,  de vários centímetros de comprimento; lenho fibroso e preto; 

fronde com 20 a 30 folhas, de 3 a 5m de comprimento com pecíolo esparsamente 

tomentoso e espinhoso, raque setosa e espinhosa; pinas onduladas membranosas, lineares, 

pontiagudas, verde-acinzentadas, pubescentes por baixo; espata saindo entre as folhas 

maduras, 45 a 100cm ou mais longa, primeiro ereta, depois ondulante, finalmente 

pendular coberta por espata fusiforme, lanceolada, lenhosa, tomentosa com espinhos; 

inflorescência com mais de 80 ráquilas, com flores masculinas sésseis aglomeradas na 

porção posterior em alvéolos rômbicos formados por brácteas membranosas 

esbranquiçadas e finamente pubescente. Cálice pequeno com sépalas oval-triangulares, 

obtusas, planas ou ligeiramente carenadas, ocres claras. Pétalas da corola ovais-

acuminadas, geralmente planas comprimidas, pergaminho grosso, amareladas, base 
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medianamente conadas com uma substância carnosa. Seis estames, na parte inferior da 

flor de comprimento subigual. Anteras lineares, oblongas, obtusas, sub-sagitadas, 

amareladas; flores femininas na porção anterior da ráquila, sésseis, 15mm, flanqueadas 

por duas flores masculinas (tríade), cálice verde pálido, substância membranosa, mais 

fina que a corola, sépalas ovado-triangulares, corola três vezes maior que o cálice, pétalas 

suborbiculares, côncavas, subanguladas no dorso, densamente imbricadas com o ovário 

obovado-globoso, a maior parte envolta pela corola, com tricomas castanhos muito 

diminutos, apresentando no centro os rudimentos de três lóculos, dois dos quais sempre 

abortam, estigmas lanceolados, agudos, revoluto; fruto drupa depresso-globosa, com mais 

de 2,5 a 5,0 cm de diâmetro, casca lisa brilhante verde oliva a verde-amarelada, 

quebradiço quando maduros, polpa branca fibrosa, caroço lenticular, ósseo, espesso, 

muito duro, marrom-ocre, s emente oval-cônica, núcleo sólido ou no centro escava-se 

uma pequena fossa irregular, uniforme, duro, branco-leitoso, oleoso (Figura 1) (Jacquin, 

1763; Martius, 1824, 1844; Bailey, 1941; Lorenzi, 1992; Henderson, 1995).  

Essa descrição, de caráter unicamente botânico-taxonômico, não aborda a imensa 

variabilidade existente na espécie. Num estudo inédito de triagem e caracterização de 33 

populações em São Paulo e Minas Gerais, Berton (2013) encontrou ampla variabilidade, 

tanto inter como intrapopulacional, para todos caracteres descritos acima. A maioria dos 

estudos de caracterização concentram-se em caracteres do fruto, principalmente físico-

químicos, visto que são diretamente os de interesse econômico (Figura 2). Estudos da 

morfologia e anatomia florais são raros (Santos, 2021), e de caracterizacão morfológica 

de plantas, escassos (Faria, 2012; Berton, 2013, Camargo, 2021).  
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Figura 1. Concepção de Acrocomia aculeata (esquerda) e A. totai (direita) dos botânicos 

e desenhistas do século 19 (Martius, 1824, 1844). 

 

2.2.2 Usos tradicionais e exploração econômica 

  

A infinidade de nomes ameríndios atribuídos a A. aculeata por toda América é um 

indicativo da sua importância intrínseca na cultura desses povos. Ao lado de outros 20 

gêneros de palmeiras utilizadas pelos indígenas, fornece casa, alimento, beberagem, 

remédio, ferramentas, ornamentos, cordas e cestos (Lévi-Strauss, 1950). Do lenho 

  

 

 



8 

 

duríssimo fabricavam arcos e fusos (Spix e Martius, 1938).  O palmito era o mais 

apreciado dentre as palmeiras. A polpa e a semente dos frutos eram usadas em afecções 

catarrais, daí um de seus nomes ser côco-de-catarro (Martius, 1824). Ainda hoje seu uso 

permanece entre grupos indígenas e quilombolas do cerrado. Os Krahò do Tocantins 

comem a polpa e amêndoa dos frutos. Tem a maior diversidade de usos entre as palmeiras 

utilizadas por comunidades quilombolas em Goiás, até mesmo como antiofídico e para 

dor de ouvido (Nascimento, 2009; Martins, 2012) 

Seu uso é tão antigo quanto os próprios indígenas. Registros fósseis de endocarpo 

de A. aculeata associados ao homem estão presentes em todo território centro-sul 

americano. Na Amazônia brasileira encontra-se o mais antigo deles, datado de 11.200 

A.P., sugerindo o consumo dos frutos pelos primeiros habitantes da América do Sul 

(Morcote-Ríos & Bernal, 2001). Os Maias chegaram a cultivá-la, iniciando um tipo de 

pré-domesticação e promovendo sua dispersão na América Central (Acal, 2015). Pode ter 

sido a principal fonte de gordura na dieta desses povos, visto que não dispunham 

regularmente de gordura animal (Lentz, 1990).  

Viajantes, naturalistas e romancistas do século 19 mencionam a ocorrência e as 

utilidades de Acrocomia aculeata na América Central e do Sul. No México o refrescante 

“vino de coyol” era muito apreciado e difundido entre os nativos da região costeira 

(Sartorius, 1859; Reid, 1871,1891). A macaúba, nome comum no sudeste brasileiro, foi 

notada às margens do Rio São Francisco por Spix e Martius (1938). Sua “elegância” não 

passou despercebida a Saint-Hilaire (1941) que a registrou em São João D’el Rei, MG. 

No Brasil, estava na lista de plantas economicamente promissoras divulgada para 

os estrangeiros que desejassem imigrar e explorar seus infindáveis recursos naturais, 

visando principalmente suas fibras têxteis e o óleo de seus frutos (Hitchcock, 1886).  

 O conhecimento indígena sobre as utilidades da macaúba, passado adiante, se 

manteve nos cafundós rurais por sitiantes que extraíam o óleo da polpa de forma 

rudimentar para o fabrico de sabão. O visionário Sr. Syneas Martins Campelo parece ter 

sido um dos poucos que manteve essa atividade até chegar ao conhecimento da mídia e 

acabou divulgando a macaúba e inspirando pesquisadores (Macaúba, 2013). Enquanto 

fazendeiros eliminavam a “praga” de seus pastos e lavouras, ele a cultivava. Em nível 

industrial houve algumas iniciativas que não perduraram. No começo do século 20 havia 

a Usina Itacolomy em Belo Horizonte, que processava os frutos (Silva, 1923).  
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 Até fins da década de 1980, senão por uma e outra publicação, a macaúba 

permaneceu no claustro da comunidade científica. A partir daí surgem publicações na 

área alimentícia e de saúde. Com o advento da crise energético-climática é que a macaúba 

vem à tona, visada pela sua alta produtividade de óleo. Na década de 2010 as publicações 

em diferentes áreas mais do que triplicam (Vargas-Carpintero, 2021). 

 A produtividade da macaúba é maior do que qualquer oleaginosa granífera e pode 

superar facilmente a palma de óleo (Elaeis guineensis Jacq.) em condições adequadas de 

cultivo e melhoramento (Silva, 1994). Estima-se a 2,5 ton.ha.ano-1 a produtividade da 

macaúba sob extrativismo e 5,0 ton.ha.ano-1 com seleção e cultivo, enquanto que 

atualmente a palma produz em torno de 3,0 ton.ha.ano-1 (Colombo et al., 2018). 

 A polpa do fruto (mesocarpo) contém de 30 a 60% de óleo (base seca) 

naturalmente “high oleic” ( mais de 50% de ácido oléico), muito adequado à produção de 

biodiesel, e muito próprio também à alimentação humana, tendo composição semelhante 

ao azeite de oliva (Jorge, 2010; Coimbra e Jorge, 2011;  Aoqui, 2012 ). O óleo da amêndoa 

(endosperma), em torno de 50%, é rico em ácido láurico e substitui integralmente o 

palmiste de palma (Amaral et al., 2012; Pimenta e Antoniassi, 2012; Lieb et al.,2017), 

que tem alto valor agregado e demanda crescente na indústria alimentícia e farmacêutica 

(Arkcoll, 1988). 

  A alta acidez do óleo da polpa, cerca de 9%, é prejudicial tanto à obtenção de 

biodiesel quanto à alimentação humana (Coimbra e Jorge, 2011).  É causada por atividade 

microbiana favorecida pelos métodos convencionais extrativistas de colheita e pós-

colheita e agravada pelo método de extração por prensagem (Mota, 2011; Souza, 2013; 

Franco, 2019). Para superar esse inconveniente buscam-se, de um lado, novos métodos 

de síntese de biodiesel que permitam a utilização de óleos ácidos, de outro, métodos de 

colheita, pós-colheita e extração que preservem a qualidade alimentícia do óleo, e.g. 

extração enzimática por via úmida (Nunes, 2013; Santos, 2016; Ramos et al., 2017; 

Favaro, 2020) 

  As tortas são coprodutos promissores na alimentação animal e humana. A torta 

da polpa, com alto conteúdo de fibras e lipídios residuais, tem sido testada como 

volumoso e substituto de farelos na dieta de suínos, ovinos e bovinos com resultados 

interessantes (Sobreira, 2011; Brandão, 2013; Pereira, 2013; Dias, 2019). Ensaios na 

fabricação de cerveja têm experimentado a torta como adjunto e fonte de pectina (Vilaça, 

2022). A torta da amêndoa mostra-se ainda mais promissora, inclusive para alimentação 

http://www.wikidata.org/entity/Q84497
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humana, rica em fibras dietéticas (49%), proteínas (36%), P, Mg e K, não contém 

inibidores de protease, tendo digestibilidade superior às tortas de leguminosas (Hiane et 

al., 2006; Toledo e Silva, 2021). Na alimentação humana a torta in natura pode ser fonte 

efetiva de proteína vegetal em dietas restritivas e agregar valor nutricional em produtos 

de panificação (Silveira, 2014). O processamento das tortas é uma via de criação de novos 

produtos para nichos especializados, com alto valor de mercado. Toledo e Silva et al. 

(2022) obtiveram um concentrado proteico funcional ideal para produtos de base vegetal.  

A macaúba é uma PANC (Planta Alimentícia Não Convencional) ainda 

subutilizada. No entanto, o consumo da polpa in natura, fresca ou transformada em 

farinha, tem sido incentivado por estudos nutricionais. Rica em fibras alimentares e de 

alto conteúdo energético é também alimento funcional, fonte de carotenóides e minerais 

(Ramos et al., 2008; Pereira et al., 2021), além de possuir propriedades hipoglicemiantes 

e antioxidantes confirmadas por Monteiro-Alfredo et.al. (2021), com potencial aplicação 

na terapêutica do diabetes tipo 2. 

O endocarpo pode ser usado como brita na fabricação de tijolos de concreto com 

a vantagem de aumentar o isolamento térmico (Calvani et.al., 2020). O carvão do 

endocarpo além de maior rendimento, tem poder calorífico mais alto (idem para o 

epicarpo) (Silva et al. 1986; Evaristo et al. 2016a), e quando ativado, possui qualidades 

filtrantes superiores aos comumente oriundos de resíduos agrícolas e eucalipto (Ribeiro, 

2019; Barbosa et al., 2020). O engaço do cacho, resíduo destinado à queima ou 

compostagem, mostrou-se matéria-prima de alta tecnologia como fonte de nanocelulose 

para fabricação de biopolímeros (Manoel et.al., 2022).  

Os frutos de macaúba apresentam uma rica microbiota associada. Resende (2014) 

encontrou 39 espécies de leveduras, entre endofíticas e epifíticas, com potencial aplicação 

em biotecnologia como fonte de enzimas. Fungos endofíticos com atividade 

antibacteriana presentes na folha são mais uma aplicação potencial (Araújo, 2018). 

 

2.3 Taxonomia 

 

Gênero de taxonomia controversa e difícil delimitação de espécies, situação não 

incomum em Arecaceae, ocorrendo o mesmo em Butia (Soares, 2013). O número de 

espécies em Acrocomia varia muito entre autores. Wallace (1853) reconhecia 8 espécies, 

usa A. lasiospatha referindo-se a A. aculeata e levanta dúvidas quanto a sua distinção de 
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A. sclerocarpa; Bailey (1941) reconhecia 25 espécies; Henderson (1995), reconhecia 

apenas duas, A.aculeata e A. hassleri; Lorenzi (2010), seis somente no Brasil; WFO Plant 

List (2023) lista 9 espécies;  Palmweb (2023) 8 espécies.   

 Acrocomia aculeata teve uma longa história de classificações equivocadas, o que 

legou uma lista de 41 sinonímias (Palmweb, 2023; WFO, 2023). Isso ocorre também com 

outros gêneros de palmeiras e Henderson (1995) atribui em grande parte ao muito estrito 

“conceito de espécie de herbário” dos botânicos Bailey e Burret, e demais, que fundavam 

espécies baseados em fragmentos da planta, às vezes um pedaço de folha ou 

inflorescência, e desconheciam as variações locais dessa espécie. Acrescente-se a isso a 

grande semelhança morfológica das espécies e a dificuldade de distinção relatada pelo 

próprio Martius (1844), que já questionava os diferentes nomes atribuídos à espécie e a 

falta de caracteres diagnósticos. A primeira descrição foi feita por Jacquin em 1763 

(Jacquin, 1973), a partir de um espécime da Martinica, a qual nomeou de Cocos aculeatus 

Jacq. Martius (1824) incluiu-a no gênero Acrocomia e a renomeou para A. sclerocarpa, 

descrevendo-a detalhadamente. Loddiges (1845) combinou-os no nomem novum A. 

aculeata.  

No que se refere às 3 espécies arbóreas presentes no Brasil a falta de consenso é 

ainda mais evidente. Pimentel (2011) trata como sub-espécies de A. aculeata:  A. aculeata 

ssp. sclerocarpa, A. aculeata ssp. totai e A. aculeata ssp. intumescens. Pires (2013) 

prefere reconhecer as sub-espécies de Pimentel como sinonímias de A. aculeata.  

Machado (2015) considera A. sclerocarpa e A. totai ecótipos de A. aculeata. Lima et al. 

(2016), baseada estritamente em genética molecular sugere que A. aculeata e A. totai são 

a mesma espécie. Já Lanes et al. (2014) acreditam num processo de especiação em 

andamento, assim como o faz Soares (2013) com certas espécies de Butia. Não obstante, 

Soares (2014) encontra suporte morfológico, Vianna et al. (2017) anatômico, e Díaz et al. 

(2020) e Lima et al. (2020), molecular para diferenciar essas espécies. 

 A indefinição taxonômica, sem dúvida, provém da alta variabilidade fenotípica e 

genotípica do gênero, bem como sua ampla ocorrência geográfica aliada a alta 

plasticidade fenotípica e à falta de estudos direcionados ao tema.  

 Apesar disso, avanços têm sido feitos em suportar a distinção das espécies. 

Contudo, pesquisadores parecem não levar em conta e tratar com pouco critério a 

identificação e uso da nomenclatura, gerando uma confusão prejudicial, principalmente 

em relação às caracterizações e distribuição. Essa falta de clareza é mais constante entre 
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as espécies A. aculeata e A. totai, a exemplo de César et.al. (2015), que citam nome e 

dados de A. aculeata e fotos e distribuição de A. totai. 

 Em consequência do exposto, no presente estudo se reconhece a distinção bem 

definida entre A. aculeata e A. totai, e como a literatura é confusa, as informações e dados 

tiveram que ser, muitas vezes, atribuídos a uma e outra espécie pelo autor com base em 

sua área de ocorrência, principalmente, associada a imagens (quando presentes) e valores 

biométricos. Na literatura encontra-se com maior frequência o uso do nome A. aculeata 

de forma generalizada. A. totai, quando aparece, é usado como sinonímia de A. aculeata. 

 

2.4 Sistema reprodutivo, fenologia e ploidia 

 

 Acrocomia aculeata e A. totai são monóicas, com flores unissexuadas separadas 

nas ráquilas da inflorescência, as femininas localizam-se na porção proximal e as 

masculinas, na porção distal. Sistema reprodutivo misto, com predominância de alogamia 

(xenogamia), seguida de autogamia (geitonogamia, entre duas inflorescências do mesmo 

indivíduo). Autogamia na mesma inflorescência não ocorre devido à protoginia. 

Apomixia é reportada em baixíssima proporção e deixa dúvida quanto a erros 

experimentais (Scariot, 1991; Carreño-Barrera et al., 2021). 

 A polinização é feita principalmente por coleópteros Nitinulidae, Curculionidae 

e Scarabidae. Dezenas de espécies visitam as flores femininas. No entanto, a polinização 

efetiva é feita por Mystrops debilis e Andranthobius sp., Cyclocephala forsteri, apesar de 

polinizador, é predador de flores. O mecanismo de polinização é sofisticado e sugere uma 

coevolução planta-inseto. A polinização pelo vento é acidental e secundária (Scariot, 

1991; Carreño-Barrera et al., 2021). 

No geral, A. aculeata floresce, no Brasil, uma vez ano, de agosto a março, com 

pico em dezembro e janeiro. A dinâmica individual de florescimento é de “multiple bang” 

e populacional de “cornucópia” (Scariot, 1991; Lima et al., 2016). Tais estratégias 

garantem um longo período de aptidão reprodutiva nas populações. Os frutos levam em 

torno de 12 meses até a maturação, quando se dá sua abcissão. 

Acrocomia aculeata é diploide com 30 cromossomos (2n=2x=30). O estado 

plesiomórfico (ancestral) do número cromossômico em Arecaceae parece ser 32, havendo 

reduções até 26 (Calamoideae) e acréscimo até 36 (Coryphoideae).  Há variabilidade 

cariotípica interpopulaciopnal, o que sugere uma evolução acompanhada por rearranjos 
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cromossômicos, como inversões pericêntricas ou translocações desiguais (Advíncula, 

2016; Barrett et al, 2019).    

 

 

2.5 Acrocomia totai Mart. 

 

2.5.1 Distribuição e morfologia 

 

 Acrocomia totai Mart. ocorre apenas na América do Sul, com registros na Bolívia, 

Paraguai, Argentina, Peru e Brasil. Fora do Brasil, Martius (1844) registra sua ocorrência 

desde a latitude 12º até 28º sul em planícies arenosas e matas ciliares. No Paraguai ocorre 

em maior densidade em morros e serras, em áreas de agricultura (Markley, 1956).  No 

Brasil ocorre no Mato Grosso do Sul, com predominância no sul do estado, no oeste do 

Paraná, oeste de São Paulo e Tocantins (Martius, 1844; Lorenzi et al., 2010; Leitman et. 

al., 2015). 

 Palmeira de estipe solitário cilíndrico ao redor de 15 a 20m de altura e 20 a 40cm 

de diâmetro, às vezes intumescido ao redor da região mediana, anelado, totalmente inerme 

ou totalmente armado, com gradações intermediárias e aumentando em direção à coroa, 

nos indivíduos mais velhos, nos indivíduos jovens, frequentemente armado e às vezes 

mantendo a base do pecíolo; fronde com 20 a 30 folhas pinadas, pecíolo armado com 

espinhos de 3 a 10cm, raque com espinhos de tamanhos variados, com 110 a 275 pinas 

glabras e verdes; espata tomentoso-vilosa marrom avermelhada, com ou sem espinhos 

esparsos ou concentrados no ápice, 30cm de comprimento; inflorescência de 30 a 100cm 

com 85 a 315 ráquilas; flores estaminadas amarelas de 5 a 7mm de comprimento, 

oblongas, numerosas, inseridas nos 2/3 distais da ráquila; flores pistiladas inseridas na 

base das ráquilas formando tríades, amarelas, ao redor de 3 a 9, maiores que as 

estaminadas.; fruto drupa globosa de 1,9 a 3,8cm de diâmetro, epicarpo cartáceo de 

coloração variada (amarelo, alaranjado, castanho, verde), glabro, ocasionalmente com 

indumento castanho, mesocarpo carnoso, fibroso, mucilaginoso, de coloração amarela a 

alaranjada quando maduro; endocarpo ósseo, espesso, marrom escuro, aderido ao 

mesocarpo; 1 a 2 sementes com endosperma sólido adnato ao endocarpo (Figura 1) 

(Martius, 1844; Bailey, 1941; Markley,1956; Vianna e Campos-Rocha, 2023).   

À semelhança de A. aculeata o espectro de variação morfológica também é amplo. 

Há variação em todos os caracteres já medidos, dentre vegetativos e reprodutivos. Altura, 
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diâmetro e espinhos do estipe, espinhos na raque foliar, número de folhas, número e 

comprimento de pinas, tamanho, forma e massa dos frutos, bem como cor do epicarpo e 

mesocarpo, apresentam coeficiente de variação de 10 a 50% em populações do Pantanal 

(Vianna et al., 2021). Silva et al. (2020) avaliaram 32 “caracteres morfo-agronômicos” 

em populações do Mato Grosso do Sul e oeste de São Paulo, encontrando grande variação 

intra e interpopulacional para todos eles, com destaque para presença dos remanescentes 

da bainha foliar no estipe e espinhos na raque foliar. Camargo (2022) caracterizou a 

mesma população do oeste de São Paulo que Silva et al. (2020), porém com amostragem 

diferente e obteve coeficientes de variação mínimos ao redor de 10%. Não existem 

estudos de morfologia floral para a espécie.  

 

2.5.2 Caracteres químicos do fruto:  óleo do mesocarpo e proteína do endosperma 

 

Os frutos também apresentam alta variabilidade quanto ao tamanho, massa e teor 

de óleo do mesocarpo, caracteres mais sujeitos a variações ambientais (Coelho, 2017; 

Alfaro-Solís et al., 2020) (Figura 2). O mesocarpo de A. totai tem em média 25% de óleo. 

O endosperma em torno de 50% de óleo e 17% de proteína. Os caracteres do endosperma 

têm baixa variabilidade e alta herdabilidade (Alcântara, 2016), embora Ciconini et al. 

(2013) tenha encontrado variação interpopulacional significativa para teor de óleo do 

endosperma.  
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Figura 2. Variação de estado dos caracteres diâmetro e massa do fruto (acima), teor de 

óleo da polpa e endosperma (abaixo), compilados da literatura ((Hiane, 2006; Ramos, 2008; 

Sanjinez-Argandoña, 2011; Conçeição_et al., 2012; Faria, 2012; Ciconini, 2013; Lescano et al., 

2015; Machado et al., 2015; Vianna et al., 2017; Souza, 2018; Alfaro-Solís et al., 2020; Antoniassi 

et al., 2020; Silva, 2020; Antoniassi et al., 2021; Alves, 2022). 
 

 

2.5.3 Usos tradicionais e exploração econômica 

 

Espécie de utilidade remota aos habitantes das zonas meridionais da América do 

Sul. O uso mais antigo que se tem registro é a manufatura de cordas com suas folhas e 

data de 8.500 A.P., na Puna andina, noroeste da Argentina. É citada como Acrocomia 

chunta Covas & Ragonese, que hoje é sinonímia de A. aculeata, mas pela descrição de 

Bailey (1941) parece tratar-se de um ecótipo de A. totai (Rodríguez e Aschero, 2005). 

Conhecida por bocaiúva no Brasil, corruptela do guarani mbokayá, fruto que 

estoura ao quebrar, referindo ao som emitido ao romper a casca do fruto. Os indígenas 

não só coletavam, mas ocasionalmente cultivavam essa palmeira. As próprias 

características da espécie talvez incentivassem seu cultivo e uso aprarentemente mais 

intenso e disseminado do que A. aculeata no Brasil. Menos espinhos, epicarpo mais fino 

e fácil de quebrar, igualmente com o endocarpo, polpa mais doce e aromática e coloração 

do mesocarpo mais atrativa. Os guaranis aproveitavam muito a rica fonte de energia das 

amêndoas, consumidas cruas ou assadas. Era um alimento eficiente e prático durante as 

caçadas. Dos frutos fazia-se aguardente. Da medula do estipe extraíam amido, comiam o 

palmito e das folhas fabricavam cestos e redes para pesca. Para outros usos indígenas ver 

Martius (1844), Rodrigues (1903) e Martinez-Crovetto (1968).   

Era um recurso imprescindível para a sobrevivência dos nativos em épocas de 

escassez de alimentos e inundações do chaco. Faziam farinha de sua polpa que podia ser 

armazenada por longo tempo. Essa forma de consumí-la era muito comum e difundida, 

ao contrário da macaúba no Brasil, que era consumida preferencialmente in natura. A 

produção de farinha se mantém até os dias atuais, na região de Corumbá, MS é tradição 

em certas comunidades rurais. Pode ser encontrada nos mercados locais e feiras livres e 

seu comércio vem ganhando espaço.  A associação “Antônio Maria Coelho” e a 

“Cooperativa Mista dos Produtores Rurais de Poconé” produzem e comercializam 

regularmente a farinha e outros derivados (Lima, 2018; Reis et al., 2012). O uso dessa 

farinha pode ajudar a diminuir a dependência de trigo importado na produção de massa 
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de panificação, além de enriquecê-la com compostos bioativos como carotenóides e 

fenóis (Oliveira et al., 2023). 

 No Paraguai a exploração industrial da “mbokaja” começou ainda no século 19. 

Rodrigues (1903) menciona o uso do óleo da amêndoa para fabricação de sabão e na 

iluminação de igrejas, e a comercialização da polpa em forma de bolos para alimentação 

do gado. Em 1940 já era importante fonte de divisas para o país que exportava o óleo da 

amêndoa para sabão e culinária e havia dezenas de indústrias que o produziam. Em 1949 

exportou 2.588 ton de óleo da amêndoa. O aproveitamento do óleo da polpa se deu 

posteriormente. Em 1965 a produção de óleo de amêndoa bruto chegou a 5.100 ton e de 

polpa 5.000, representando 60,7% do óleo produzido no país (McDonald, 2007). Na 

indústria de óleos comestíveis refinados a situação era diferente. Em 1960 chegou ao auge 

com 2.300 ton, 65,9% do total de óleo produzido entre algodão, soja e amendoim. A partir 

de 1966 o governo paraguaio passou a financiar pesquisas e incentivar o desenvolvimento 

da indústria de óleo frente a perda de competitividade para o óleo de soja e algodão, já a 

partir de 1965, e posteriormente para o palmiste da Malásia e Filipinas. Em 1953 havia 

mais de 20 indústrias de óleo de mbocaja, mas em 2003 apenas 4, contra 10 de óleo de 

soja. O preço do palmiste era metade do preço do óleo de mbokaja. Em 1989 criu-se a 

“Cámara de Industriales del Coco” (CAINCO), organização dos produtores para fomentar 

o cultivo e regulamentar o comércio. 

 Em 1941 já se falava da importância de se estabelecer o cultivo racional. 

Entretanto, a primeira tentativa de sistematizar o cultivo se deu em 1960 no “Instituto 

Agronómico Nacional”. Outras tantas seguiram-se na iniciativa privada. A obtenção de 

mudas se dava pela coleta de plântulas germinadas naturalmente ao redor da planta mãe, 

método utilizado ainda hoje (a semente tem forte dormência mecânica e fisiológica, 

podendo levar anos para germinar) (Zárate, 2015).  

Como ocorreu com A. aculeata no Brasil, somente a partir de 2000 as técnicas de 

germinação in vitro e cultura de tecidos começaram a ser aplicadas na obtenção de mudas. 

Aliás, os esforços para domesticar as espécies se intensificaram por volta dessa época e 

desde então se incentivam reciprocamente. Brasil e Paraguai trocam conhecimento e se 

cooperam no avanço desse trabalho.  

O fomento do cultivo sistematizado e domesticação da A. totai, na realidade, foi 

uma retomada motivada pelas políticas de energia limpa e sustentável, resultantes de 
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acordos ambientais internacionais impostos pela ameaça do aquecimento global. Esse 

mote foi ainda mais forte para A. aculeata no Brasil.   

A partir de 2007, apesar do número de indústrias de processamento ativas ter 

dobrado, a produção competitiva de óleo enfrenta muitos problemas e gargalos, desde o 

cultivo até a comercialização. Os mesmos, aliás, enfrentados pela exploração racional de 

A. aculeata no Brasil. Há dificuldades técnicas a serem superadas desde o plantio aos 

produtos finais. Da colheita em diante as dificuldades podem ser superadas com 

desenvolvimento de tecnologias adequadas. Antes disso o principal desafio está a cargo 

do melhoramento genético associado à fitotecnia.   

A exploração dessas espécies tende a ocupar nichos diferentes. Acrocomia 

aculeata pela sua insuperável produtividade de óleo de polpa é visada primariamente a 

atender ao mercado de biocombustíveis; A. totai, volta-se ao mercado alimentício e 

cosmético (polpa e amêndoa) e alimentação animal (amêndoa, torta). 

 Acrocomia totai é tradicionalmente usada na medicina popular. No Paraguai 

encontra-se em feiras os xilopódios de plântulas usados contra reumatismo e diruético em 

maceração com água ou no tereré (Basualdo e Ortiz, 1995). Pott e Sobrinho (2004) 

relatam o uso da seiva como febrífugo no Pantanal Matogrossense. Também, em 

comunidades rurais nessa região, A. totai é a planta com maior diversidade de usos e valor 

nutritivo. Bortolloto et al. (2015) observam, no entanto, que muito dessa utilidade já não 

é aproveitada e seu conhecimento está se perdendo.  Investigações têm comprovado 

propriedades e descoberto novos compostos, abrindo um nicho de mercado de alto valor 

agregado. Um novo triterpeno (totaiol) com atividade contra células cancerosas de HPV 

(papilomavírus) foi encontrado em folhas de A. totai (Souza et al., 2019). Outro novo 

composto (O-methyl-acrocol) e outros já conhecidos foram isolados dos espinhos e 

apresentaram atividade contra várias linhagens de células cancerosas, Trypanosoma 

cruzi, além de propriedades bacteriostáticas (Souza, et al., 2017).  Ainda em suas folhas, 

a presença de flavonóides e fenóis proporcionam proteção ao stress oxidativo, sendo uma 

alternativa barata e eficaz aos fitoterápicos em uso (Monteiro-Alfredo et al., 2020). As 

folhas decíduas podem ainda ser utilizadas com grande eficiência calorífica na cogeração 

de energia renovável (Souza et.al., 2020) 

 O óleo da polpa apresenta grande variabilidade genotípica. O conteúdo em 

monoinsaturados é maior do que óleo de oliva e dos grãos comumente comercializados. 

É seguro para alimentação como demonstrado por Traesel et al. (2014; 2015), sem 
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nenhum efeito tóxico. Pelo contrário, apresentou propriedades antimutagênicas e, 

antiinflamatórias e, portanto, preventivas de câncer (Magosso et al., 2016; Costa et.al., 

2020). 

 

2.6 Híbridos em Arecaceae 

 

 Em dicionários da língua portuguesa os termos hibridação e hibridização são 

considerados sinônimos em uso geral. No entanto, ao longo da história esses termos 

ganharam conceitos operacionais diferentes, o primeiro sendo mais relacionado à biologia 

e o segundo à química. Além disso, a etimologia tem como termo pioneiro hibridação (do 

grego hybris, deriva hybrida no latim + ation = ação) (Cunha, 1982) e refere-se à 

transgressão de limites, desmesura (Cunha, 1982), por isso foi usado originalmente para 

aludir aos cruzamentos entre espécies diferentes. Assim parece redundante o termo 

hibridação interespecífica. No entanto, em palmeiras é comum usá-lo para distinguir de 

hibridação intergenérica. Portanto, o termo hibridação será usado neste trabalho, 

referindo-se ao cruzamento entre duas espécies. 

A ocorrência de hibridações é relativamente comum entre as angiospermas. Os 

antecessores de Darwin já conheciam e registravam o fenômeno em diversos grupos de 

plantas. O próprio autor de “Origem” dedica o capítulo “Hibridism” ao tema e o discute 

fartamente. A hibridação é comum entre espécies e a compatibilidade do cruzamento 

ocorre em diferentes graus, variando de zero a totalmente compatível. O mesmo ocorre 

com a fertilidade dos híbridos gerados, variando de estéreis a totalmente férteis (Hebert, 

1847; Darwin, 1859).   

Híbridos naturais, aqueles gerados em zonas de hibridação de espécies autóctones, 

contrapondo com híbridos espontâneos gerados em situação de cultivo ou introdução, e 

ambos contrastando com híbridos artificiais, produzidos por cruzamentos dirigidos, 

ocorrem em diferentes famílias. Em plantas vasculares, 40% de 287 famílias e 16% de 

3.212 gêneros apresentaram híbridos interespecíficos em 8 floras do hemisfério norte e 

Austrália (Whitney et al., 2010). Em 5 floras analisadas separadamente, Ellstrand et al. 

(1996) encontraram pelo menos um híbrido em 16 a 34% das famílias e 6 a 16% dos 

gêneros. Segundo esses autores a ocorrência de híbridos naturais não é universal, é 

relativamente rara e desigualmente distribuída entre famílias, concentrados em poucas 

famílias e gêneros e filogeneticamente dependentes. Em Orchidaceae, por exemplo, a 
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hibridação parece ser a regra ao invés de exceção. Ressalte-se, entretanto, que esses dados 

são parciais e tendenciados pelos grupos estudados e as Floras consideradas. Espécies de 

gêneros mais propensos a gerar híbridos tendem a ser alogâmicas e perenes (Whitney et 

al., 2010).  

Nas arecaceas a hibridação interespecífica não é raridade. Henderson (1995), 

embora se referindo a variações locais da mesma espécie, notava que entre populações de 

morfologias diferentes formava-se uma zona híbrida ocupada por formas intermediárias.  

São capazes até de ir além, ocorrendo com menor frequência hibridação intergenérica, 

e.g. x Butyagrus alegretensia K. Soares, híbrido natural de Syagrus rommanzofiana x 

Butia lallemanti (Silveira, 2022). Aliás, o gênero Syagrus é notório pela propensão em 

gerar híbridos naturais em áreas de proximidade das espécies em estado natural ou em 

cultivo, e artificiais em viveiros. Hodel (2011) descreve detalhadamente 5 híbridos 

naturais e 5 híbridos artificiais de Syagrus. Soares et al. (2014) atualizaram a lista com 

mais 5 híbridos naturais, totalizando 15 híbridos descritos até 2014.  Em Phoenix, gênero 

de palmeiras asiáticas das quais a tamareira (Phoenix dactylifera L.) tem grande 

importância econômica e foi uma das primeiras plantas a serem domesticadas no velho 

mundo, também há híbridos interespecíficos naturais e artificiais férteis (Gros-

Balthazard, 2013).  Tanto que a hibridação parece ter sido um catalisador da 

diversificação da espécie e contribuído na sua domesticação (Flowers, 2019).  Em Bactris, 

gênero da pupunheira, também ocorre hibridação espontânea entre B. oligoclada Burret 

e B. humilis Burret (sinonímia de B. achanthocarpa Mart.) (Boer, 1971). Balick (1987) 

descreve um híbrido entre Attalea compta Mart. e Orbignya oleifera Burret (sin. de A. 

vitrivir Zona) encontrado no vale do São Francisco em Minas Gerais em um maciço de 

híbridos, na zona simpátrica das espécies, com características morfológicas 

intermediárias entre as espécies parentais. Outra importante palmeira amazônica, o açaí 

(Euterpe oleraceae Mart.), também cruza com Euterpe precatoria Mart. e E. edulis 

Mart.(jussara) gerando híbridos férteis. No primeiro caso a hibridação é natural em zonas 

simpátricas da Amazônia (Marques, 2022), no segundo é artificial e vem sendo usada no 

melhoramento dessas palmeiras, tanto do palmito como dos frutos. Híbridos de açaí e 

juçara produzidos artificialmente e avaliados em experimento mostraram-se superiores 

aos parentais, apresentando alta taxa de germinação, vigor e maior produção de palmito 

(Bovi et.al., 1987).  
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O gênero Phoenix é propício a servir de modelo na exploração da hibridação 

interespecífica em programas de melhoramento de palmeiras. Phoenix dactylifera L. foi 

uma das primeiras plantas, e primeira palmeira, a ser domesticada, no Oriente Médio 

(Crescente Fértil). Inaugurou a agricultura ao lado da cevada e do trigo. As 14 espécies, 

distribuídas pela África, sudeste da Europa (mediterrâneo) e sul da Ásia, hibridam-se com 

facilidade e a maioria dos híbridos é fértil. Variedades antigas de tamareiras podem ter se 

originado de hibridações naturais, espontâneas ou artificiais. Hibridações já foram 

experimentadas entre quase todas espécies, com fins ornamentais e alimentícios. Grande 

parte delas exploram o efeito metaxênia nos seus frutos, criando variabilidade no tamanho 

dos frutos, proporção e dulçor de polpa e tamanho da semente. Resistência a pragas e 

doenças e adaptabilidade a alterações ambientais são também esperadas nos híbridos. A 

hibridação com a espécie anã Phoenix pusilla Gaertn., seguida de resgate de embrião 

mostrou-se viável para redução de porte e frutos sem sementes (El-Assar et al., 2005; 

Sudhersan et.al., 2009; Gros-Balthazard, 2013; Flowers et al., 2019).   

Elaeis guineensis Jacq., a palma de óleo ou dendezeiro, nativa da África, 

importante espécie comercial e principal palmeira oleaginosa cultivada na Ásia e América 

do Sul,  cruza-se com Elaeis oleifera (Kunth) Cortés, o caiaué, nativa da América do Sul 

e produz híbridos férteis e com vigor de híbrido (Hardon e Tan, 1969). Obviamente são 

híbridos artificiais, visto que naturalmente encontram-se em continentes distantes sem 

possibilidade de contato. Híbridos dessas espécies têm sido produzidos e testados desde 

então e já se encontram em cultivo comercial com algumas vantagens e melhorias em 

relação aos parentais. Lieb et al. (2017) reportam maior proporção e teor intermediário de 

óleo do mesocarpo dos frutos desses híbridos em relação aos parentais. Gomes et al. 

(2014, 2019) encontraram, além de alta variabilidade genética dentro e entre progênies, 

ganhos de seleção de quase 30% em híbridos F1 para produção de cachos (número de 

cachos/ planta). Ainda, no primeiro ciclo de seleção houve ganho sem perda de 

variabilidade genética. O híbrido BRS Manicoré, desenvolvido pela EMBRAPA na 

década de 1980 apresenta a grande vantagem de ser resistente ao amarelecimento fatal 

(Cunha e Lopes, 2010; Silva, 2018).  Os híbridos de Elaeis têm potencial para melhorias 

na qualidade do óleo, resistência a patógenos e adensamento no cultivo (Murugesan, 

2020). 

No gênero Acrocomia, um único estudo molecular (pré-publicação) utilizando 

marcadores SSR menciona a hibridação entre A. aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart e A. totai 

http://www.wikidata.org/entity/Q84497
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Mart. e identifica híbridos naturais em populações do Mato Grosso do Sul e São Paulo 

(Díaz et al., 2020). Isso indica que apesar do grande potencial agroindustrial dessas 

espécies, a intensificação expressiva de estudos voltados à sua domesticação nos últimos 

10 anos e resultados promissores com híbridos de outros gêneros comerciais, ainda não 

se viu manifestação de interesse nos híbridos entre A. aculeata e A. totai. 

 

2.7 Identificação morfológica de híbridos 

 

2.7.1 Intermediaridade de caracteres 

 

Até o século 17 não se conhecia o sexo nas plantas. Os assírios e babilônios sabiam 

pela tamareira, uma palmeira dióica, que a “combinação” de duas formas distintas 

(pistilada e estaminada) era necessária para produzir frutos. Camerarius (1665-1721), 

botânico europeu, foi pioneiro em conduzir experimentos com plantas dioicas, e associar 

o pólen ao sexo masculino e as flores pistiladas ao feminino. A partir daí conjecturou a 

viabilidade da hibridação interespecífica. Em seguida, Lineu (1707-1778) produziu 

híbridos interespecíficos de plantas ornamentais e notou que os híbridos se assemelhavam 

em certos caracteres com a mãe e em outros com o pai. Haartman, discípulo de Lineu, 

constata intermediaridade em alguns caracteres observados em híbridos F1 de Thalictrum. 

Kölreuter (1733-1806) foi precursor dos estudos com a reprodução das plantas. 

Experimentou exaustivamente cruzamentos em diversos grupos de plantas e ficou 

impressionado com a “precisa” intermediaridade, em todos os caracteres em que mediu, 

de híbridos F1 obtidos de Nicotiana spp. (Roberts, 1929). A intermediaridade que 

Kölreuter menciona parece ser do mesmo tipo a que se refere Wilson (1992) e que chama 

de reticulada, típica de híbridos F1, diferente de intermediaridade geral, observada em 

casos de divergência de caracteres. Sudhersan et al. (2015) também observaram 

intermediaridade no tamanho dos frutos do híbrido de tamareira P. dactylifera x P. 

pusilla. 

Em estado natural, contudo, uma população híbrida é uma miscelânea 

morfológica, com formas parentais, intermediárias, segregantes F2 e introgressantes 

(Hardin, 1975). Naudin (1864) já o havia notado, o que chamou de “variação 

desordenada”, quando avançou gerações de híbridos de Datura spp. na presença dos 
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parentais. Mesmo em F1, McDade (1990) notou em Aphelandra a expressão de caracteres 

parentais, sendo raros caracteres transgressivos.  

 

2.7.2 Métodos de identificação morfológica de hibridez 

 

 À medida em que o interesse pelos híbridos aumentava e os registros de sua 

ocorrência se ampliava nos grupos taxonômicos, surgiu a necessidade de se desenvolver 

métodos de identificá-los e demonstrar sua natureza híbrida a partir de seus genitores, 

visando principalmente a alocação taxonômica de espécies híbridas e o estudo do papel 

da hibridação na evolução (Wagner, 1969). Anderson (1936), trabalhando com 

Tradescantia spp., propôs um método numérico baseado na comparação dos estados de 

caracteres taxonômicos dos parentais com os prováveis híbridos, tendo como referência 

do “estado” híbrido a intermediaridade dos caracters. A estes, um a um, eram atribuídos 

(subjetivamente) valores qualitativos para cada caracter, referentes aos parentais ( a e b, 

por exemplo) , situando-os como extremos e valores intermediários, atribuídos aos 

possíveis híbridos ( i ).   Às qualidades de a, b e i são atribuídos valores arbitrários, por 

exemplo 1, 2 e ½, respectivamente. Da soma desses valores para cada indivíduo resultava 

o que chamou de “índice de hibridez” (IH). Obtinha-se, então, com esses índices uma 

distribuição de frequências entre os extremos parentais e projetados em histogramas era 

possível visualizar os intermediários e identificá-los como híbridos putativos. Esse 

método mostra apenas a amplitude da distribuição geral dos caracteres e sua frequência 

em uma população e torna-se tanto mais eficaz quanto melhor definidas as referências 

morfológicas dos parentais, ao limite de serem tratadas como espécies “puras”. No 

entanto, ao se comparar populações híbridas, carecia-se de um parâmetro com que fazê-

lo. Sibley (1954) utilizou a média do IH dos indivíduos da população como parâmetro 

comparativo do grau de hibridação.  Porém, esse valor pode sugerir hibridação quando de 

fato não há, em casos em que a população é composta pela mistura de parentais apenas. 

Gay (1960) contornou essa deficiência introduzindo mais uma dimensão na análise, o 

“número de hibridez” (NI), função do HI. Essas duas variáveis geram um gráfico em 

forma de triângulo (triângulo de Gay), cujos vértices da base correspondem às populações 

parentais e o vértice oposto à base, à população híbrida ideal, isto é, composta por híbridos 

de primeira geração, F1, de morfologia intermediária. O triângulo de Gay permite 
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visualizar a composição geral da população pela proximidade dos vértices e inferir 

introgressões ou retrocruzamentos. 

Outros métodos foram desenvolvidos ou adaptados de outros anteriormente 

utilizados no estudo de relações morfométricas entre espécies, cada qual com um fim: 

gráficos de dispersão pictorializados, ideógrafos (Anderson, 1936), fotografias 

padronizadas, etc (Anderson, 1949). Todos analisam parcialmente os caracteres e são 

limitados quando a variação dos caracteres taxonômicos é muito grande. Os gráficos 

pictorializados se destacaram porque permitem visualizar a distribuição de maior número 

de caracteres entre as espécies estudadas, e segundo Wilson (1992) é a maneira mais 

adequada de se reportar hibridez em um estudo.  

Wells (1980) propõe um método gráfico interessante, específico para triagem e 

identificação de híbridos. Simples e muito informativo, permite uma abordagem 

populacional e ao mesmo tempo individual (inter e intra), pretenso a preencher as lacunas 

e evitar os artefatos dos métodos acima mencionados. Consiste em utilizar “coeficientes 

de distância euclidiana” como “índices de hibridez”, para avaliar a posição do indivíduo 

em relação a referenciais pré-estabelecidos das espécies parentais e híbridos entre elas. 

Reflete, assim, a distância morfológica dos referenciais e entre os indivíduos.  É uma 

análise não paramétrica e não pressupõe normalidade ou homogeneidade na variação, 

sendo propriamente útil em análises taxonômicas, onde raramente a distribuição das 

variáveis atendem esses padrões (Sneath e Sokal, 1973). Esse método foi usado para 

sugerir hibridação em Pinus no norte europeu (Christensen e Dar, 1997), que mais tarde 

foi confirmada com estudos moleculares (Wachowiak et al., 2016). 

Métodos de identificação morfológica de hibridações eram o único recurso antes 

do advento da genética molecular e a viabilização do uso de marcadores. Estes passaram 

a ser preferidos na identificação de híbridos pela sua precisão. Igualmente, na 

confirmação de hibridez sugerida por estudos morfológicos, pela sua confiabilidade.  Em 

teoria qualquer marcador pode ser usado para essa finalidade, com maior ou menor 

eficácia, a depender dos objetivos do estudo. Todavia, apesar do custo, tem-se preferido 

técnicas como genotipagem por sequenciamento (GBS) e identificação de SNPs SNPs 

(Pooler et.al., 2001; Schuck et.al., 2011; Turchetto et.al., 2015; Kartavtsev, 2021). 

Técnicas com marcadores fitoquímicos já usadas na identificação de híbridos (Crins e 

Bohm, 1988), têm sido retomadas sob novas abordagens, como alternativa mais 

econômica aos marcadores genéticos.  Espectroscopia de reflectância no infravermelho-
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próximo em folhas trituradas tem gerado bons resultados (Gros-Balthazard, 2013). Em 

nosso grupo de pesquisa um estudo de doutoramento testa essa técnica na identificação 

de híbridos de A. aculeata e A. totai (Díaz, 2020).  
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

  

O material botânico consistiu-se de frutos e plantas de populações naturais. A 

biometria desse material associado a observações de campo geraram os dados para a 

“análise interpopulacional de híbridos”, cujo objetivo foi encontrar populações com 

indivíduos possivelmente híbridos.   A “análise intrapopulacional” procurou identificar 

esses híbridos para em seguida descrevê-los, caracterizá-los agronomicamente e 

contextualizá-los no melhoramento das espécies. 

 

3.1 Coleta do material botânico 

 

 As coletas do material de estudo foram feitas em duas épocas:   novembro de 2021 

no Mato Grosso do Sul, São Paulo e Paraná, e janeiro de 2022 em Teodoro Sampaio, São 

Paulo (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Populações de estudo, dados geográficos e número amostral de Acrocomia 

aculeata e A. totai. 

  

 

População  Município Espécie Estado Localização Altitude N 

1   Apa Aparecida do 

Taboado 

A. totai MS 20°15'34.4"S 

51°23'05.8"W 

392 m 6 

2   Par Paranaíba A. aculeata MS 19°21'07.7"S 

51°26'44.4"W 

474 m 5 

3   CoR Costa Rica A. aculeata MS 18°25'55.7"S 

53°06'45.4"W 

641 m 5 

4   Cam Camapuã A. aculeata MS 19°20'52.9"S 

53°53'30.3"W 

409 m 5 

5   Rib Ribas do Rio 

Pardo 

A. totai MS 20°25'38.4"S 

53°46'46.7"W 

369 m 15 

6   Bat Bataguassu A. totai MS 21°43'36.4"S 

52°25'52.3"W 

329 m 15 

7   Loa Loanda A. totai PR 22°51'51.4"S 

52°58'13.1"W 

495 m 15 

8   Iep Iepê  A. totai SP 22°37'48.6"S 

51°03'48.4"W 

400 m 5 

9   Teo Teodoro Sampaio A. totai SP 22°14'03.1"S 

52°29'04.3"W 

321 m 15 
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  Foram usadas no estudo 9 populações, sendo 6 do Mato Grosso do Sul, 1 do 

Paraná e 2 de São Paulo (Figura 3). O número de indivíduos (N) coletados (Tabela 1) 

foi proporcional ao tamanho da população.  A amostragem foi condicionada a plantas 

com altura máxima de 12m (alcance máximo do podão de coleta), presença de frutos 

maduros ou em fase final de maturação, na tentativa de padronizar as amostras e obter o 

teor máximo de óleo na polpa, e indivíduos adultos em idade reprodutiva. Esse é um 

requisito capital, visto que a morfologia varia com a idade, principalmente os caracteres 

do estipe. Tais condições acabaram por reduzir o número de indivíduos da população 

aptos à coleta. Os indivíduos foram amostrados a espaços regulares de modo a cobrir a 

maior parte da população. 

Um total de 86 indivíduos de 9 populações foram avaliados em campo, através da 

medição de caracteres, coleta de imagens e anotações. De cada indivíduo coletaram-se 10 

frutos maduros das porções anterior, mediana e posterior do cacho, que foram congelados 

em caixa térmica até a biometria em laboratório. 

 

Figura 3. Localização das populações estudadas de Acrocomia aculeata e A. totai. 1. 

Aparecida do Taboado, MS (Apa); 2. Paranaíba, MS (Par); 3. Costa Rica, MS (CoR); 4. 

Camapuã, MS (Cam); 5. Ribas do Rio Pardo (Rib); 6. Bataguassu, MS (Bat); 7. 

Teodoro Sampaio, SP (Teo); 8. Loanda, PR; 9. Iepê, SP (Iep). 
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3.2 Biometria 

 
3.2.1 Biometria de plantas  

 
 Em campo foram avaliados 20 caracteres (Figura 4), sendo 12 vegetativos e 8 

reprodutivos. Os vegetativos são:  altura do estipe (ALT), medida em m com ipsômetro 

digital (Lasertech®, modelo TP 200 LTB); diâmetro à altura do peito (DAP), medido em 

cm com régua suta de madeira à 1,30 m do solo; comprimento da pina média (CPI), 

largura da pina média (LPI) e comprimento da folha (CFO), medidos com trena em cm e 

m, respectivamente. Espinhos na face abaxial da raque foliar (ERA), espinhos na pina 

(EPI), remanescentes da bainha foliar (RBF), espinhos no estipe (ESP), avaliados 

visualmente com atribuição de notas de 1 a 5 correspondendo aos estados:  ausente = 1, 

pouco = 2, médio = 3, mais que médio = 4 e muito = 5. Número de folhas (NFO), contado 

visualmente; número de pinas (NPI), contado sempre do lado direito da folha. Tipo de 

folha (TFO) é o ângulo entre os planos das pinas de cada lado da raque foliar, com 3 

estados:   1 = ângulo raso, 2 = ângulo obtuso e 3 = ângulo agudo. Os caracteres 

reprodutivos: número de espatas (NSPT), número de inflorescências em antese (NIFL), 

número de cachos contemporâneos (NCC), número de cachos pregressos (NCP). Massa 

do cacho (MCA), pesada em Kg com balança digital de mão (Albatroz, ALA08). 

Comprimento do cacho (CCA) e diâmetro do cacho (DCA), medidos em cm com fita 

métrica. Número de frutos por cacho (NFR), estimados pela equação: NFR = MCA/MFT. 

Cachos pregressos (NCP) são aqueles produzidos no ano anterior, que carregam os frutos 

maduros, da safra atual. Cachos contemporâneos (NCC) são os produzidos no ano da 

coleta e carregam frutos ainda imaturos, da próxima safra. Um cacho pregresso e uma 

folha de cada planta foram retirados com podão serrote e as medidas tomadas em solo. 
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Figura 4. Caracteres avaliados na biometria de plantas de Acrocomia aculeata e A. totai 

em campo. 

 

3.2.2 Biometria de frutos 

 

A biometria dos frutos foi realizada em laboratório do Centro de Recursos 

Genéticos do Instituto Agronômico. Os frutos foram mantidos em congelador, e só 

descongelados no momento do processamento para obtenção dos dados. Cada amostra 

foi composta de 3 frutos, em triplicata, gerando 9 frutos por planta, número suficiente 

para representar a variação total do cacho (Manfio, 2011). Assim, foram avaliados um 

total de 774 frutos. 

 O fruto foi fracionado em suas 4 partes constituintes:  epicarpo (casca), mesocarpo 

(polpa), endocarpo (caroço) e endosperma (semente). Foram avaliados 15 caracteres do 

fruto: massa fresca e seca total do fruto (MFT, MST), massa fresca e seca da casca (MFC, 

MSC), massa fresca e seca da polpa (MFP, MSP), massa fresca e seca do endocarpo 

(MFE, MSE), massa fresca e seca do endosperma (MFS, MSS), diâmetro transversal 

(DT), diâmetro longitudinal (DL), teor de óleo total da polpa (OLEO), teor de proteína 

do endosperma (PROT), índice de espessura da casca (IEC) e umidade do fruto (UMID), 

que foram calculados segundo as equações I e II, respectivamente: 

 

Leg. Caracteres Abrev. 

1 Altura do estipe ALT  

2 Diâmetro à altura do peito DAP  

3 Remanescentes da bainha foliar RBF 

4 Comprimento da folha CFO  

5 Número de pinas da folha NPI 

6 Comprimento da pina média CPI  

7 Largura da pina média LPI  

8 Comprimento do cacho CCA  

9 Diâmetro do cacho DCA  

 Tipo de folha TFO 

 Espinhos face abaxial raque foliar ERA 

 Espinhos face abaxial da pina  EPI 

 Massa do cacho MCA  

 Espinhos no estipe ESP 

 Número de folhas NFO 
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(I)  IEC =
𝑀𝐹𝐶

Á𝑟𝑒𝑎 𝑓𝑟𝑢𝑡𝑜
 = 

𝑀𝐹𝐶

4𝜋(√
𝐷𝑇∗𝐷𝐿

2
)

2

×  1000

   ;  (II) UMID =
𝑀𝐹𝑇−𝑀𝑆𝑇

𝑀𝐹𝑇
 × 100 

    

A espessura da casca é um caracter taxonômico que foi estimado pela densidade 

da casca em g/mm2, representada pela variável IEC. A medida direta da espessura da 

casca com paquímetro é inviabilizada pela baixa exatidão. Do fruto foram avaliados, 

portanto, 16 caracteres (Figura 5). 

 Cada fração foi pesada em balança de 2 casas decimais (Marte, AS 2000C) dentro 

de formas de alumínio para empadas. Foram em seguida desidratadas em estufa secadora 

elétrica com ventilação (Elipse, Campinas, SP) a 45º C por 36 horas, para pesagem da 

massa seca. As dimensões do fruto foram tomadas com paquímetro digital (Marberg). 

Após a secagem as frações foram novamente pesadas para obtenção da massa seca e 

cálculo da umidade. 

 

Figura 5. Caracteres avaliados na biometria de frutos de Acrocomia aculeata e A. totai. 

Leg. Caracteres Abrev. 

1 Diâmetro transversal DT 

2 Diâmetro longitudinal DL 

3 Massa fresca da casca MFC 

 Massa seca da casca MSC 

4 Massa fresca da polpa MFP 

 Massa seca da polpa MSP 

5 Massa fresca endocarpo MFE 

 Massa seca endocarpo MSE 

6 Massa fresca  endosperma MFS 

 Massa seca endosperma MSS 

 Massa fresca total  MFT 

 Massa seca total  MST 

 Número de sementes NSE 

 Teor de óleo da polpa OLEO 

 Teor de proteína end. PROT 

 Umidade total UMID 

 Índice de espessura da 

casca 

IEC 
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3.2.3 Teor de óleo da polpa 

 
 A medida do teor de óleo da polpa foi feita por espectroscopia de reflectância 

difusa na região do infravermelho próximo utilizando-se espectofotômetro FOSS 

NIRSystems 6500, na faixa espectral de 1100 a 2500 nm, à temperatura de 20-22º C. O 

preparo da amostra foi feito triturando-se a polpa seca em estufa de ar até peso constante 

em moinho analítico (Ika® A11 basic) equipado com batedor de aço inox para uma 

moagem de impacto, visto que a polpa após seca fica muito rígida. A trituração deve 

produzir um material fino e homogêneo para diminuir erros de leitura. As leituras em 

triplicata foram registradas pelo software ISIscanTM, VERSÃO 3.10 (Infrasoft 

Internacional, 2007). Os teores de óleo foram obtidos em porcentagem através de uma 

curva padrão construída previamente por Berton (2013). 

 

3.2.4 Teor de proteína do endosperma 

 
O endosperma foi triturado em moinho analítico o máximo possível até obtenção 

de material fino e homogêneo. Seco em estufa de ar a 60º C por 24 horas. De cada amostra 

retirou-se 20mg para análise, feita em triplicata.  

 O teor de proteína total foi determinado indiretamente utilizando o método de 

Dumas (1831), que quantifica o teor de nitrogênio total através da queima da amostra e 

redução dos gases nitrogenados a N2, no equipamento NDA 701 LoGASTM TCD, Velp 

Scientifica®.  Um fator de conversão, que depende da substância analisada, converte o 

teor de nitrogênio em proteína. Utilizou-se o fator de conversão 5,75 (Hiane et al., 2006). 

A curva padrão foi feita com EDTA P.A. O teor final de proteína é dado em porcentagem. 

  

3.3 Análise Interpopulacional 

 
 Previamente às análises numéricas e estatísticas foi avaliada a distribuição e 

cedasticidade dos dados. A normalidade multivariada e univariada dos dados foi avaliada 

com teste de Shapiro-Wilk (Shapiro e Wilk, 1965). A homocedasticidade foi testada com 

Box’s M (Box, 1949) e Fligner-Killeen (não paramétrico) (Fligner e Killeen, 1976). A 

existência de diferença significativa entre as populações foi verificada por análise de 

https://pt.wikipedia.org/w/index.php?title=Martin_Wilk&action=edit&redlink=1
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variância multivariada (MANOVA) para as variáveis normais e MANOVA não 

paramétrica para as não normais.  

 

3.3.1 Estrutura morfológica 

 

Para acessar a estrutura morfológica das populações foi adotada uma abordagem 

retrospectiva com uso de informações a priori, e com método fatorial de análise 

discriminante (Palumbo e Siciliano, 1999). A análise discriminante sobre componentes 

principais foi utlilizada para esse fim e será notada pela sigla do inglês DAPC 

(discriminant analysis of principal components). Realizada no software R com o pacote 

“adegenet” (Jombart, 2008). Essa técnica combina a análise de componentes principais 

(PCA) com a análise discriminante (DA). A PCA procura captar a maior parte da variação 

entre os indivíduos e entre os grupos (populações) e resumi-la em novas coordenadas, 

enquanto que a DA, procura otimizar as funções discriminantes, através de diferentes 

combinações de variáveis, para minimizar a variação dentro dos grupos e maximizar a 

variação entre os grupos. A DAPC opera as funções discriminantes sobre as coordenadas 

principais, e não diretamente sobre as variáveis. Isso implica na eliminação de certas 

restrições da DA, que limitam seu uso, como correlações e colinearidade de variáveis e 

número maior de amostras do que de observações, que estão presentes nos dados deste 

estudo. Apesar de ter sido desenvolvida para estudos genéticos com marcadores, aplica-

se igualmente a dados quantitativos morfométricos, como observam Jombart et.al. (2010), 

os próprios desenvolvedores do método. O principal objetivo do uso da DAPC é saber 

como as populações se separam e se é possível alinhar a distinção obtida com a distinção 

das espécies feita a priori, a partir das observações de campo. Como forma de validar as 

observações, foi feito um estudo prospectivo sem inferências a priori. Contrastar essas 

abordagens possibilita avaliar a homogeneidade das populações, o que oferece pistas 

sobre possível hibridez. Essa etapa tem dupla finalidade: sugerir “populações híbridas” e 

populações de referência das espécies parentais que farão parte do modelo 

discriminatório, para posteriormente alocarmos os indíviduos das “populações híbridas”. 

O triângulo de Gay será usado também como técnica complementar nessa primeira 

prospecção, visto que é livre de pressupostos estatísticos e inclui todas as variáveis.  

  

 



32 

 

3.3.2 Seleção de caracteres discriminatórios  

 

Caracteres taxonômicos, na definição de Sneath e Sokal (1973), são quaisquer 

características que apresentem variação entre um organismo e outro, a qual é chamada de 

estado do caracter. Nesse estudo todos caracteres usados são taxonômicos com maior ou 

menor poder discriminatório entre as espécies. Em vista da alta variabilidade morfológica 

do objeto de estudo, procurou-se utilizar uma quantidade de caracteres que captassem o 

máximo dessa variabilidade e conferissem maior robustez nas medidas de dissimilaridade 

(coeficientes de distância). Não se utilizaram caracteres qualitativos e os estados de 

caracter foram medidos por variáveis contínuas e discretas.  

A correlação entre as variáveis foi estudada para eliminação de variáveis 

redundantes. Para aumentar o poder discriminatório foi feita uma seleção de variáveis 

utilizando-se critérios empíricos e o auxílio de uma seleção direta com a estatística 

lambda de Wilks em modelo discriminante quadrático.   

  

3.3.3 Populações potencialmente híbridas 

 

 A primeira abordagem foi procurar entre as populações quais teriam a maior 

probabilidade de conter indivíduos potencialmente híbridos. A presença de indivíduos 

híbridos, isto é, portadores de caracteres intermediários, desloca a população como um 

todo para uma situação intermediária. 

 O índice de caracter (C) de Brochmann (1987) procura captar os estados dos 

caracteres de um indivíduo em um único índice. É a média dos valores ordenados, 

recodificados e transformados dos caracteres de cada indivíduo (eq. III). A ordenação é 

feita pela equação IV, a recodificação pela equação V e a transformação pelas equações 

VI e VII. Obtêm-se o índice da população a partir da média dos C individuais. A 

intermediaridade é função de C e calculada pela equação VIII. Utilizou-se o método 

proposto por Gay (1960) e modificado por Brochmann (1987). O índice de caracter C 

(equação III) foi calculado para cada indivíduo a partir da matriz de dados ordenada e Ln 

transformada. A partir de C calculou-se a intermediaridade (I) dos indivíduos (VIII). Da 

média dos indivíduos obteve-se a média de C e I das populações. 
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(III)   Cj =
1

𝑛
∑ 𝑦𝑖𝑗

𝑛
𝑖=1    

 

(IV)   𝑥𝑖𝑗
′ =

𝑥𝑖𝑗− 𝑥𝑖𝑚𝑖𝑛

𝑥𝑖𝑚𝑎𝑥− 𝑥𝑖𝑚𝑖𝑛
   

 

(V)   𝑦𝑖𝑗  =  1 − 𝑥𝑖𝑗
′

   

(VI)    𝑥𝑖𝑗
′ = ln𝑥𝑖𝑗 

 

(VII)   𝑥𝑖𝑗
′ = ln(100 𝑥𝑖𝑗 + 1)  𝑝𝑎𝑟𝑎 𝑥𝑖𝑗 < 1   

 

 

(VIII)   I = C se C ≤ 0,5; 

             I = 1 – C se C > 0,5 

 

Em que: x’ij é o estado do caracter i no indivíduo j e yij é o estado do caracter 

recodificado. Com C e I obtém-se o triângulo de Gay, gráfico que dispõe as populações 

segundo sua proximidade morfológica com A. totai, A. aculeata ou híbrido F1 ( melhor 

traduzido aqui como um indivíduo em estado de hibridez de primeira geração resultante 

do cruzamento interespecífico entre A. totai e A.aculeata, cujas referências ( note-se que 

são ideias) estão assinaladas nos vértices do triângulo (Figura 11).  

 

3.4 Análise Intrapopulacional 

 

 Antes de se analisar as populações separadamente foram estabelecidas as 

populações de referência das espécies parentais, A. totai e A. aculeata. Em seguida foram 

determinados os caracteres discriminatórios, aqueles mais eficazes na separação das 

espécies.  

 

3.4.1 Seleção das populações de referência das espécies parentais 

 
 As populações tomadas como referência para as espécies parentais devem ser 

representativas da morfologia típica da espécie e ter baixa variação intrapopulacional, ou 

seja, mais homogêneas possível.  Para isso utilizaram-se três critérios. (1) O 

conhecimento a priori da morfologia e fenótipo da espécie; (2) localização geográfica e 

(3) análise discriminante de componentes principais (DAPC), com recurso retrospectivo 

de validação das considerações a priori. 
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3.4.2 Diagramam de distâncias   

 

.O método proposto por Wells (1980) é baseado em coeficientes de distância 

projetados no espaço euclidiano bidimensional e permite comparar a distribuição dos 

indivíduos de populações supostamente híbridas com seus supostos parentais e 

referenciais de hibridez (Figura 6a). Toda a variação está ordenada entre 0 e 1 (equação 

IV) . Os pontos A e B representam os extremos da variação parental e são calculados com 

base nos mínimos e máximos. O ponto x  representa um indivíduo projetado no diagrama. 

As distâncias dAB, dAx e dxB são distâncias euclidianas calculadas com as equações IX, 

X e XI.  

 

(IX)    dAx = √∑
(𝐴𝑖−𝑥𝑖)2

𝑛

𝑛
𝑖=1    

(XI)    dAB = √∑
(𝐴𝑖−𝐵𝑖)2

𝑛

𝑛
𝑖=1  ; 

     (X)     d𝑥𝐵 = √∑
(𝐵𝑖−𝑥𝑖)2

𝑛

𝑛
𝑖=1             

 

sendo Ai o valor do caracter i do indívíduo A, Bi o valor do caracter i do indívíduo B e 

xi o valor do caracter i do indivíduo x, após ordenados; n o número de caracteres. 

A distância AB capta toda a amplitude de variação presente nas populações 

parentais. O ponto H é o ponto médio entre os extremos parentais, com distância m de 

ambos, e representa a posição teórica de um híbrido F1 “perfeito” entre as espécies A e 

B, ou seja com intermediaridade em todos os caracteres (reticulada). O semicírculo 

externo tem raio igual a m e delimita a amplitude variacional dos referenciais parentais. 

Fora dessa marca o indivíduo já está mais distante do ponto médio H do que os próprios 

parentais. O semicírculo menor (Figura 6b ) é feito a posteriori circulando o indivíduo 

parental mais afastado e delimita o extremo da variação parental observada. Fora dessa 

marca o indivíduo está fora da amplitude variacional dos parentais.  

O diagrama sugere hibridez quando os indivíduos aparecem dispersos em um 

contínuo entre os parentais, padrão 1da figura 6b. Nesse caso quanto mais próximo de H 

maior a intermediaridade dos híbridos. O padrão 2 (Figura 6b), não sugere fluxo gênico 

com as demais, pois forma um cluster bem definido e distinto, apesar de estar dentro dos 

limites referenciais. O padrão 3 (Figura 6b) também não sugere hibridez, pois está fora 

dos limites variacionais dos parentais. No entanto, indivíduos isolados nessa condição 
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podem sugerir segregação transgressiva, heterose ou introgressões. O padrão 4 (Figura 

6b) é o mais distante da hibridez, sugerindo a possibilidade de uma terceira espécie, pois 

está fora dos limites referenciais de variação.  

a 

 

b 

Figura 6 . Diagrama de distâncias de Wells (1980). (a) X = indivíduo da população . A = 

referência parental Acrocomia totai. B = referência parental A. aculeata. H = referência 

híbrido F1. ( b ) Padrão de distribuições dos indivíduos:(     ) parental A, (     )  parental 

B,(    )  indivíduos investigados quanto à hibridez. 
 

 Em suma, o diagrama tem duas dimensões euclidianas e informa o coeficientes de 

dissimilaridade, que em taxonomia numérica equivale a distâncias taxonômicas dos 

indivíduos aos pontos de referência (Sneath e Sokal, 1973). Na vertical afastam-se do 

ideal de “pureza” tanto parental quanto híbrida. Na horizontal, em direção aos extremos, 

aproximam-se dos parentais. O semicírculo maior comporta todo o espectro possível da 

variação parental; o semicírculo menor, a variação parental observada.  

A técnica admite qualquer número de indivíduos, uso de variáveis discretas e 

contínuas e não pressupõe normalidade nem homocedasticidade. É ideal para o estudo de 

hibridações em espécies com ampla variabilidade, em que essas condições raramente são 

atendidas e o uso de poucas variáveis ineficiente (Sneath e Sokal, 1974; Wells, 1980). 

Os indivíduos selecionados nessa análise, considerados híbridos putativos, foram 

analisados conjuntamente com as populações das espécies parentais através de análise de 

agrupamento (Michener e Sokal, 1958) utilizando distância euclidiana na matriz de 

dissimilaridade e método de agrupamento “Ward 1” (Ward, 1963). O objetivo foi tentar 

esclarecer as relações de similaridade (ou dissimilaridade) entre o grupo dos híbridos 

putativos e dos parentais, bem como entre os indivíduos daquele. 

 

 

https://en.wikipedia.org/wiki/Charles_Duncan_Michener
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3.4.3 Análise de caracteres pareados 

 

 O procedimento de contagem de caracteres proposto por Wilson (1992) foi 

aplicado para os 30 caracteres nas espécies parentais e híbridos. Esse procedimento avalia 

estatisticamente o padrão de intermediaridade e testa a hipótese de divergência contra 

hibridez. Wilson argumenta que a intermediaridade geral ou multivariada, isto é, presente 

em um ou outro caracter, mas que resulta em intermediaridade geral no indivíduo, não se 

configura um caso de hibridez, mas divergência de caracteres. Ao contrário, a 

intermediaridade reticulada ocorre em todos ou na maioria dos caracteres e é resultante 

de hibridação. Para isso, as médias dos caracteres são comparadas entre as populações 

referenciais parentais e os híbridos, de modo a verificar se há intermediaridade para cada 

caracter. O número de caracters intermediários versus não intermediários é testado pela 

estatística binomial ou “teste de sinal” sobre a hipótese nula de divergência (Zar, 1999). 

A 5% de significância, se p < 0,05 rejeita-se divergência e infere-se hibridez. Antes as 

médias dos caracteres foram comparadas por teste de Tukey para variáveis com 

distribuição normal e Kruskall-Wallis para as não normais. 

 Todas as análises estatísticas foram processadas no software R (R Core Team, 

versão 4.2.1 , 2022). 

 

3.5 Índices de produção 

 

Para avaliar a produção por planta (indivíduo) das populações de Acrocomia 

aculeata, A. totai e dos híbridos, utilizaram-se os caracteres agronômicos relativo aos 

produtos de maior interesse econômico das espécies: produção de óleo, polpa 

(mesocarpo), endosperma, proteína e biomassa calorífica, representada pela casca 

(epicarpo) e endocarpo. Esses caracteres configuram-se como caracteres unitários (Sneath 

e Sokal, 1973) e foram derivados dos caracteres taxonômicos reprodutivos, considerados 

componentes de produção: teor de óleo e proteína, massa seca da fração, número de frutos 

por cacho e número de cachos por planta. Para atenuar o efeito ambiental sobre a 

produção de cachos e equilibrar as estimativas, considerou-se a produção de cachos de 2 

anos consecutivos, ou seja, os pregressos (NCP) e os contemporâneos (NCC).  Foram 

calculados de acordo com as equações abaixo e chamados de índices de produção (IP). 
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(XII)  Óleo da polpa:   IPO =   
OLEO

100
∗  MSPO ∗ NFR ∗ 

NCP+NCC

2
 /1000 (Kg/planta)  

 

(XIII)   Polpa :     IPP =   MSPO ∗ NFR ∗ 
NCP+NCC

2
 /1000 (Kg/planta) 

 

(XIV) Endosperma:   IPS =   MSSEM ∗ NFR ∗
NCP+NCC

2
 /1000  (Kg/planta) 

 

(XV) Proteína total do endosperma:  IPR =   
PROT

100
∗ MSSEM ∗ NFR ∗

NCP+NCC

2
  (g/planta) 

 

(XVI) Endocarpo:  IPR =   
PROT

100
∗ MSSEM ∗ NFR ∗

NCP+NCC

2
   (Kg/planta) 

 

(XVII) Casca: IPC =   MSC ∗ NFR ∗
NCP+NCC

2
 /1000  (Kg/planta) 
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4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

4.1 Características gerais das populações de estudo 

 

 A população de Aparecida do Taboado é pequena e fragmentada, localizada à 

beira da BR-158 e adentrando a duas pequenas propriedades. Estima-se em no máximo 

20 indivíduos dispersos ou em pequenos grupos, por área de pasto e cercania de 

habitações. Muitos já sem frutos ou com frutos verdes. Baixa disponibilidade para coleta. 

Predominantemente de morfologia “totai”, em semelhança geral, no entanto, chamou a 

atenção pela morfologia não bem definida de alguns indivíduos, combinando caracteres 

das duas espécies (Figura 7).  

A aproximadamente 100 Km N em linha reta localiza-se a população de 

Paranaíba, também próximo à mesma rodovia. Com no máximo 60 indivíduos de A. 

aculeata dispersos em área de pastagem ativa, entremeada por capões de mata ciliar. Os 

indivíduos coletados eram velhos, com mais de 15 anos, muitos com mais de 10m de 

altura, com pouco ou nenhum espinho no estipe e baixa produtividade. Nessa região, em 

entrevista com um trabalhador rural nativo, soube-se que ocorrem as duas espécies, que 

são distinguidas pelos nomes de ‘macaúba’ (A. aculeata) e ‘macaubinha’ (A. totai), 

referente ao menor tamanho de seus frutos.  

 Em Costa Rica, a 200 Km NW da população anterior, próximo à MS-436, a 

população era composta por cerca de 30 indivíduos que adentravam em área periférica de 

lavoura de cana-de-açúcar em latossolo roxo. Nessa região a presença de Acrocomia spp. 

é bastante escassa, sendo esta a única população encontrada desde Paranaíba. A atividade 

pecuária tradicional deu lugar à monocultura extensiva. Composta por indivíduos mais 

jovens do que a anterior, com os possíveis fundadores mais velhos ainda presentes. 

Plantas mais baixas, de morfologia típica A. aculeata, com remanescentes da bainha foliar 

(RBF) muito proeminentes. Produtivas, mas seus cachos grandes muito “falhados”, com 

presença de Cyclocephala forsteri, um ávido predador de flores (Oliveira e Ávila, 2011). 

A peculiaridade dessas plantas eram seus frutos, grandes, com muita polpa, epicarpo 

espesso e formato oval-acuminado (“gota”) pouco comum em “aculeatas” de Minas 

Gerais e São Paulo, predominantemente globosos a depresso-globosos.  

 Em Camapuã ainda se obrserva o processo de transição da pecuária à agricultura, 

em que pastos antigos têm o pouco que restou de vegetação arbórea suprimida, incluindo 
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as macaubeiras. Um antigo morador local relatou a intensificação dessa atividade nos 

ultimos 10 anos e a diminuição expressiva das macaubeiras. Em consequência as 

populações que restam são pequenas, esparsas e sofrem de senescência e baixo pegamento 

de frutos. Parece ter sido o caso dessa população que tinha ao redor de 30 indivíduos de 

A. aculeata, muito velhos e atacados por pragas.  Localizada a 130 Km da anterior, em 

pasto próximo à mata ciliar de um ribeirão. Solo pouco fértil, arenoso, cuja rocha mãe é 

um arenito vermelho da Formação Botucatu (Machado, 2009). Plantas com diâmetro do 

estipe pequeno (“finas”), em média 23cm, totalmente desprovido de espinhos nas mais 

velhas, e somente as cicatrizes da bainha foliar com poucos ou nenhum remanescente da 

base do pecíolo.  

 Na região norte do Mato Grosso do Sul não se observou a ocorrência de A. totai. 

A partir de Camapuã em sentido Sul, voltam a ocorrer próximo a Ribas do Rio Pardo, a 

120 Km da anterior. Nesse município a população está localizada na periferia da cidade 

em área limítrofe com a zona rural, próximo a um trecho da ferrovia Malha Oeste. Nessa 

população foi observada grande diversidade morfológica, com grande variabilidade no 

tamanho dos frutos e nos RBF. A morfologia predominante é de A. totai, entretanto, aqui 

coexistem as duas espécies, tendo sido observados alguns indivíduos de A. aculeata bem 

próximos a indivíduos de A. totai.   

 A população de Bataguassu, distante 200 Km SE de “Ribas” e 200 Km S de 

“Aparecida do Taboado”, localiza-se em zona urbana periférica, em terreno loteado de 

ocupação recente. Composta por cerca de 40 indivíduos de A. totai, na maioria jovens 

(ca. 10 anos), baixos, com altura média de 5 m, e robustos. Plantas produtivas, tanto em 

número de cachos, em média 9 por planta, quanto em número de frutos por cacho. Frutos 

de tamanho acima da média para o tipo em A. totai. Estipe com bastante e longos 

espinhos, mas sem RBF.  

 No Paraná não se observou a ocorrência de A. aculeata. Em contrapartida, A. totai 

é abundante, ocorrendo frequentemente em grandes maciços. A população de Loanda é 

um maciço com alta densidade de plantas de A. totai. Estima-se em centenas o número de 

indivíduos em uma área de aproximadamente 1,5 ha. É um prolongamento de uma área 

de preservação de mata ciliar às margens do Ribeirão do Tigre que se estende ao longo 

de seu curso. Como havia observado Martius (1844), quando ocorrem em maciços o 

estipe tende a um diâmetro reduzido e o pegamento de frutos se torna deficiente das 

bordas ao interior. No solo arenoso e rico em matéria orgânica, as plantas apresentavam 
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fronde espessa e de aspecto saudável, também com alta produção de frutos. Grande 

variabilidade na presença de espinhos no estipe, desde coberto totalmente de grandes 

espinhos até sem nenhum espinho, passando por estados intermediários. A 

aproximadamente 180 Km S em linha reta de Bataguassu.  

 Teodoro Sampaio está localizada no pontal do Paranapanema, em área de 

preservação do assentamento Fusquinha às margens do Rio Paraná. Com área aproximada 

de 200 ha é composta por milhares de indivíduos de A. totai. Aqui a variabilidade da 

espécie se expressa em toda sua amplitude e torna-se observável. Antes de se tornar 

reserva e ser tomada pelas palmeiras, era uma área de pasto. Portanto, trata-se de uma 

população relativamente jovem, o que se confirma pela estatura e vigor dos indivíduos. 

É sem dúvida, uma das maiores populações de A. totai registradas no estado de São Paulo. 

Outra grande população de proporções semelhantes, porém em área de APP florestada 

ocorre próximo a Rosana. Está a 60 Km E de Bataguassu, 90 Km NE de Loanda e 150 

Km E de Iepê.  

 Em Iepê, SP, a população é localizada em uma ravina rasa em área de nascente, a 

15 Km em linha reta do rio Paranapanema. também dos poucos fragmentos de vegetação 

nativa não suprimida em meio a lavouras de cana-de-açúcar. Composta de 

aproximadamente 50 indivíduos de A. totai com alguns apresentando estados de 

caracteres um pouco atípicos, como casca espessa, frutos grandes e RBF. 

Figura 7.  Populações de estudo. (1) Aparecida do Taboado, MS. (2) Paranaíba, MS. (3) 
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Costa Rica, MS. (4) Camapuã, MS.  (5)  Ribas do Rio Pardo, MS. (6) Bataguassu, MS. 

(7) Loanda, PR. (8) Iepê, SP. (9) Teodoro Sampaio, SP. 

  

4.2 Análise interpopulacional  

 

 A normalidade multivariada foi rejeitada pelo teste de Shapiro-Wilk. No entanto, 

houve distribuição normal dentro dos grupos para todas variáveis, exceto NSE, RBF, 

ERA, LPI e NSPT. A MANOVA constatou diferença significativa (α = 0,05) entre as 

populações de forma geral. Contudo não houve diferença nos caracteres DAP e MSSEM. 

Para os caracteres não normais listados acima houve diferença pela MANOVA não 

paramétrica (pacote “vegan”, Oksanen et.al., 2022).  A homocedasticidade ao longo dos 

grupos foi rejeitada pelos testes Box’M (paramétrico) e Fligner-Killeen (não 

paramétrico). 

 

4.2.1 Seleção de caracteres para as análises 

  

 Dos 37 caracteres iniciais foram eliminados das análises, espinhos na face abaxial 

da pina média (EPI) por ser invariável ao longo de todas as populações e número de 

inflorescências em antese (NIFL), pela impossibilidade de padronizar o período da 

observação desse caracter. Os ´espinhos´ em Acrocomia aculeata e A. totai são, do ponto 

de vista anatômico, acúleos (prickles). São também chamados de ´espinhos emergentes´ 

e estão presentes na subtribo Cocoseae (Dransfield et. al, 2008). Embora existam 

´espinhos verdadeiros` (thorns, spines) em palmeiras, originários de raízes, folíolos e 

outros órgãos, estes não ocorrem naquelas espécies. Não obstante, serão chamados de 

espinhos, como termo geral, em alinhamento com a literatura especializada (Tomlinson, 

1962).  

Eliminaram-se também as variáveis fortemente correlacionadas (rs > 0.80 e r2 > 

0,90) (Shikamura, 2006). O correlograma da figura 8 mostra as correlações de Spearman 

(1907) entre as variáveis. As frações secas foram retiradas: MFT, MFC, MFE e MFS, 

mas sua informação foi incorporada na variável umidade (UMID). Optou-se por manter 

as frações frescas pois estão diretamente vinculadas à expressão gênica e não sujeitas aos 

erros de secagem e pesagem (Sneath e Sokal, 1973). Desse modo restaram 30 caracteres 

para as análises interpopulacionais. 
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Na construção do diagrama de distâncias de Wells foram usados 25 caracteres 

considerados de maior poder discriminatório. Dentre eles 10 foram selecionados pelo 

lambda de Wilks (Λ) a 5% de significância (p < 0,05) em ordem de peso: MFC, RBF, 

NSE, CCA, DCA, NPI, ERA, NFO, NSPT, IEC. A MFC (massa fresca da casca), RBF 

(remanescentes da bainha foliar), ERA (espinhos na face abaxial da raque foliar) e IEC 

(índice de espessura da casca) são um dos principais caracteres taxonômicos usados na 

identificação e distinção de A. totai e A. aculeata. Os caracteres reprodutivos relacionados 

à inflorescência geralmente têm forte controle genético, estando menos sujeitos ao efeito 

ambiental: NSPT, CCA, DCA, NCC, NCP. Os 5 caracteres foram retirados: NFR, TFO, 

ALT, DAP e MCA. Esses caracteres foram considerados de baixo poder discriminatório 

entre os representantes de A. totai e A. aculeata. O NFR e MCA sofrem efeito ambiental 

marcante, bióticos e abióticos. O TFO é um caracter de difícil avaliação visual objetiva e 

foi considerado, por hora, pouco seguro. A altura (ALT) está sujeita à idade do indivíduo, 

cuja estimativa é tampouco segura, além de não ser um caracter taxonômico. DAP não 

apresentou diferença significativa entre as populações. Os demais caracteres foram 

mantidos: MFT, MFP, MFE, MFS, OLEO, PROT, UMID, DT, DT, ESP, LPI, CPI, CFO, 

NCC e NCP. 

                     

  Figura 8. Correlações de Spearman entre os caracteres do fruto de Acrocomia aculeata 

e A. totai. 

  

4.2.2 Seleção das populações parentais 
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 A DAPC discriminou as populações conforme se observa na figura 9, com uma 

probabilidade de atribuição correta de 92%. A variação conservada foi de 91% retida por 

15 componentes principais (PCs) e 8 funções discriminantes (LDs). O número de PCs 

usadas foi decidido pelo score-a ótimo, função que ajusta o compromisso entre o poder 

discriminante e o sobreajuste do modelo. Isso evita a perda de discriminação quando se 

usam poucas PCs e o sobreajuste quando se usam muitas. Portanto o número de PCs 

usadas é crítico para um bom ajuste do modelo (Jombart e Collins, 2015).   

 

 

Figura 9. Análise discriminante de componentes principais (DAPC) de 9 populações de 

Acrocomia aculeata e A. totai usando 30 caracteres morfológicos. 

  

A discriminação obtida foi coerente com as suposições acerca da morfologia e 

atribuição de espécies nas populações. Os indivíduos considerados como A. aculeata 

agruparam-se na extrema direita do gráfico (Figura 9): CoR, Cam e Par, enquanto as 

atribuídas à A. totai situaram-se à esquerda, distante das primeiras. Interconectando-se 

entre os dois grupos situam-se Rib e Apa, em que foram observadas peculiaridades e 

caracteres morfológicos intermediários. Em concordância, o triângulo de Gay (Figura 11) 

reflete em parte a mesma situação.  
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No gráfico de estrutura populacional pode-se observar as probabilidades 

individuais de atribuição (Figura 10). Cada barra representa um indivíduo, a altura e cor 

a probabilidade do indivíduo pertencer à população de cor correspondente, mostradas na 

legenda. Entretanto, do ponto de vista morfológico, podem ser lidas como semelhanças 

morfológicas interindividuais. Dessa forma a homogeneidade de cor reflete a 

homogeneidade morfológica ou menor variação individual. Assim, as populações de A. 

aculeata (Par, Cam e CoR) mostram-se mais homogêneas, menos “mescladas”. Dentre 

as A. totai, Teo (Teodoro Sampaio) foi a população com menos variação morfológica que 

as demais, seguida por Bat (Bataguassu). Rib (Ribas Rio Pardo) apresentou maior 

variação morfológica, seguida por Iep (Iepê). Apa (Aparecida do Taboado) é 

relativamente homogênea, com um indivíduo apresentando 20% de atribuição a 

população Par.  

Os resultados da DAPC e da análise de estruturação populacional mostram que as 

populações de A. aculeata têm baixa variação morfológica intrapopulacional, com certa 

variação interpopulacional, sugerindo certo isolamento e baixo fluxo gênico. 

Apresentaram-se, além do mais, bem distintas das demais, atribuídas a A. totai, em que 

se observou maior variação morfológica intrapopulacional e menor interpopulacional, o 

que sugere maior fluxo gênico, decorrente de menos barreiras migratórias, tanto de 

propágulos quanto de pólen. Teo e Apa mostraram-se mais homogêneas. A estrutura 

populacional sugere maior fluxo gênico entre as populações de A. totai mais próximas, 

entre si, entretanto Rib compartilha probabilidades de atribuição com quase todas outras 

populações. 

Figura 10. Estrutura populacional e probabilidades de atribuição das populações de 

Acrocomia aculeata e A. totai.. Cada indivíduo é representado por uma barra e as cores 

representam as probabilidades de atribuição. 
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 A análise discriminatória sobre componentes principais de agrupamento 

prospectivo encontrou 6 clusters, que foram contrastados com as 9 populações definidas 

a priori pela sua localização geográfica. A tabela 2 mostra a alocação dos indivíduos das 

populações nos clusters.  

 Em concordância com a DAPC e Estrutura populacional (Figuras 9 e 10), foi 

possível observar que as populações mais homogêneas se mantiveram íntegras no 

agrupamento do modelo, enquanto as menos homogêneas foram distribuídas ao longo dos 

6 clusters (Tabela 3). As populações de A. aculeata foram mantidas, reforçando sua 

distinção morfológica.  

 

 

 

 

 

 

 

Tabela 2. Atribuição de indivíduos das populações de Acrocomia aculeata e A. totai aos 

clusters da DAPC 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

Em concordância com a DAPC e Estrutura populacional (Figuras 9 e 10), foi 

possível observar que as populações mais homogêneas se mantiveram íntegras no 

agrupamento do modelo, enquanto as menos homogêneas foram distribuídas ao longo dos 

6 clusters (Tabela 3). As populações de A. aculeata foram mantidas, reforçando sua 

distinção morfológica.  

Estes resultados orientam na seleção das populações que servirão de referência 

morfológica para as espécies parentais. Par, Cam e CoR vão compor o grupo do parental 

                 Cluster 
População 1 2 3 4 5 6 

Apa 1 0 0 2 0 3 

Bat 2 1 0 12 0 0 

Cam 0 0 0 0 0 5 

CoR 0 0 5 0 0 0 

Iep 3 0 0 1 1 0 

Loa 2 0 0 1 12 0 

Par 0 0 0 0 0 5 

Rib 7 0 3 3 1 1 

Teo 1 11 0 1 2 0 
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“aculeata”; Loa, Bat e Teo, o grupo do parental “totai”. Ribas, Apa e Iep serão analisadas 

quanto à presença de híbridos 

 O triângulo de Gay (Figura 11) aponta as populações de Aparecida do Taboado 

(Apa) e Ribas do Rio Pardo (Rib) como intermediárias e possivelmente portadoras de 

indivíduos em situação de hibridez, Ribas ainda mais do que Apa. Iepê (Iep) também se 

encontra próximo a uma situação de hibridez, no entanto, apesar da intermediaridade (I) 

ser maior do que Apa e Rib, seu índice de caracter(C) é menor. Loanda (Loa) e Teodoro 

(Teo) se sobrepõem em ponto mais próximo a A. totai, sugerindo uma grande 

proximidade morfológica entre elas e de ambas à espécie A. totai. Bataguassu (Bat) 

aparece como uma A. totai diferenciada de Loa e Teo por estados de caractere maiores, 

atributos que sugerem uma situação de hibridez. Do outro lado, Camapuã (Cam), 

Paranaíba (Par) e Costa Rica (CoR) se aproximam de A. aculeata, sendo CoR a 

representante da morfologia “aculeata extrema” .  

Figura 11. Triângulo de Gay. Populações de Acrocomia aculeata e A. totai distribuídas 

segundo a intermediaridade dos caracteres de seus indivíduos. I (eq. VII) x C (eq. III). 

(Apa) Aparecida do Taboado, MS. (Bat) Bataguassu, MS. (Cam) Camapuã, MS. (CoR) 

Costa Rica, MS. (Iep) Iepê, SP. (Loa) Loanda, PR. (Par) Paranaíba, MS. (Rib) Ribas do 

Rio Pardo, MS (Teo) Teodoro Sampaio, SP. 

 

 

 

4.3 Análise intrapopulacional 

 

 Nesta etapa as populações selecionadas anteriormente com relativa 

intermediaridade foram analisadas quanto à presença de indivíduos potencialmente 
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híbridos, contrastando-as uma a uma com as populações de referência. A população 

parental de A. aculeata (Pacu) constituída pela união de Par, Cam e CoR. A população 

parental de A. totai (Ptotai) pela união de Loa, Teo e Bat. 

 

4.3.1 DAPC dos referenciais parentais 

  

 O modelo da DAPC foi estabelecido com as populações parentais. Em seguida 

Apa, Rib e Iep foram alocadas entre Pacu e Ptotai. O modelo reteve 87% da variação em 

12 PCs, número escolhido por validação cruzada. A probabilidade de atribuição dos 

indivíduos nos dois grupos foi de 99,97%.  

 

 

 

4.3.2 Diagrama de distâncias 

 

Nos diagramas de distâncias (Figuras 12, 13 e 14) as 3 populações analisadas junto 

às referências parentais (Apa, Rib e Iep: triângulos verdes) apresentaram indivíduos com 

padrão de distribuição que caracteriza hibridez. Todos estão dentro dos limites da 

variação referencial e observada nos parentais. Os híbridos encontram-se dispostos entre 

as populações de A. totai (quadrados azuis) e A. aculeata (círculos vermelhos), 

estabelecendo continuidade entre esses extremos. Em Ribas do Rio Pardo há 5 indivíduos: 

30, 31, 32, 34, 35 (setas vermelhas), em Aparecida do Taboado, indivíduos 1 e 6, e Iepê, 

indivíduos 67 e 68.  
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Figura 12. Diagrama de distâncias das populações de Ribas do Rio Pardo, MS (Rib, 

triângulos verdes) e as populações referenciais de Acrocomia  totai (quadrados azuis) e 

A. aculeata (círculos vermelhos). Híbridos putativos indicados com setas vermelhas. 

 
Figura 13. Diagrama de distâncias das populações de Aparecida do Taboado, MS (Apa) 

e as populações referenciais de Acrocomia  totai (quadrados azuis) e A. aculeata (círculos 

vermelhos). Híbridos putativos indicados com setas vermelhas. 
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Figura 14. Diagrama de distâncias das populações de Iepê, SP (Iep) e as populações 

referenciais de Acrocomia  totai (quadrados azuis) e A. aculeata (círculos vermelhos). 

Híbridos putativos indicados com setas vermelhas. 

 

 As populações mais próximas, com maior chance de trocar genes diretamente 

foram analisadas em grupos de 3 no diagrama de distâncias, em diferentes combinações 

de parentais. No mapa da figura 15, as populações Par, CoR e Cam de A. aculeata estão 

próximas de Apa e Rib, que se avizinham ao sul da população Bat de A. totai. Imaginando 

um ponto central a essas 6 populações, todas se encontram dentro de um raio de no 

máximo 200 Km. Par e Cam estão a aproximadamente 300 Km em linha reta de Bat e 

200 Km de Apa e Rib, que estão a 100 Km de Par e Cam.  
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 Figura 15. Populações de Acrocomia aculeata,  A. totai e populações com indivíduos 

híbridos: (1) Aparecida do Taboado, MS; (5) Ribas do Rio Pardo, MS; (9) Iepê, SP. 

Legenda: (1) Aparecida do Taboado, MS. (2) Paranaíba, MS. (3) Costa Rica, MS. (4) 

Camapuã, MS.  (5)  Ribas do Rio Pardo, MS. (6) Bataguassu, MS. (7) Loanda, PR. (8) 

Iepê, SP. (9) Teodoro Sampaio, SP. 

 

 As figuras 16, 17 e 18 são os diagramas de distância com as combinações, 

respectivamente, ‘Bat, Rib, CoR’,  ‘Bat, Rib, Cam’ e ‘Bat, Apa, Par’ /WS. Exatamente as 

populações mais próximas que formam o “círculo” 1, 2, 3, 4, 5 e 6 no mapa. Note que o 

padrão de distribuição dos indivíduos intermediários continua configurando uma situação 

de hibridez: se dispersam entre os parentais formando um continuum. Os indivíduos que 

aparecem como intermediários são também os mesmos quando se mudam as referências.   
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Figura 16. Diagrama de distâncias das populações de Ribas do Rio Pardo, MS (Rib), 

Bataguassu, MS (Bat) (Acrocomia totai) e Costa Rica, MS (CoR) (A. aculeata).   

 
Figura 17. Diagrama de distâncias das populações de Ribas do Rio Pardo, MS (Rib), 

Bataguassu, MS (Bat) (Acrocomia totai) e Camapuã, MS (Cam) (A. aculeata).   
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Figura 18. Diagrama de distâncias das populações de Aparecida do Taboado, MS (Apa),  

Bataguassu, MS (Bat) (Acrocomia totai) e Paranaíba, MS (Par) (A. aculeata). 

 

 Contrapondo esses resultados com a DAPC nota-se que os indivíduos que 

aparecem como híbridos nos diagramas de distância também apresentam probabilidades 

de pertencimento às populações tidas como parentais. Os indivíduos trazem “misturas” 

de características das populações com as quais compartilham probabilidades de 

atribuição. Foi observado que os indivíduos 1 e 6 de Apa têm probabilidade de pertencer 

a Par, que hipotetizou-se acima ser uma das populações parentais (Figura 19). O mesmo 

ocorre com o indivíduo 31, que compartilha atribuições com CoR e Cam, as duas 

populações ao norte próximas de Rib. Os demais, apesar de não haver esse 

compartilhamento com A. aculeata, ele acontece com outras populações de A. totai. Os 

indivíduos 32 e 35 aparecem quase como puramente pertencentes à sua própria 

população. 
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Figura 19. Análise estrutural (Figura 10) ressaltando apenas os indivíduos supostamente 

híbridos entre Acrocomia aculeata e A. totai e sua composição probabilística entre as 

populações. 

 

4.3.3 Análise de agrupamento 

 

O agrupamento UPGMA foi feito com as populações parentais em conjunto e os 

híbridos putativos (Figura 20). É interessante notar que essa análise corrobora alguns 

aspectos da DAPC. Formaram-se 2 grupos mais distantes correspondentes às espécies. 

Dentro de “Aculeata” tem-se 2 grupos e dentro de “Totai” encontram-se 4 grupos, ou 

seja, o mesmo número de clusters da análise prospectiva da DAPC. Os híbridos formaram 

um subgrupo coeso composto por 4 indivíduos de Rib e 1 de Iep. Os 2 indivíduos de Apa 

agruparam-se com “Aculeata” e o indivíduo Iep_67 foi o único a se agrupar com “Totai”, 

o que é coerente com sua atribuição original na DAPC como A. totai. No entanto, os 

indivíduos 30, 35 e 32 de Rib não aparecem na discriminante entre todas as populações 

com probabilidades de pertencer a alguma população de A. aculeata.  



54 

 

 

Figura 20. Dendrograma de agrupamento das populações das espécies parentais e dos 

híbridos putativos de Acrocomia aculeata e A. totai (quadro destacado em vermelho). 

(CCF = 0.69)  
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Contudo na DAPC feita com as referências das espécies parentais Pacu e Ptotai (item 

DAPC dos referenciais) e as populações em averiguação, as probabilidades de atribuição 

à A. aculeata é 100% para a maioria dos indivíduos (Tabela 3). Os indivíduos Rib_30 e 

Iep_68 se destacam pelas probabilidades compartilhadas entre as duas espécies. Rib_30 

com 87% de pertencer ao grupo “aculeata” e 13% a “totai” e Iep_68 com quase 50% 

entre as duas espécies. Coincidentemente esses 2 indivíduos estão agrupados lado a lado 

na UPGMA (Figura 20) indicando estreita similaridade.  

 
       Tabela 3. Probabilidades de atribuição às espécies Acrocomia aculeata e A. totai dos  

       híbridos putativos. 

 Apa Rib Iep 

Indivíduo 1 6 30 31 32 35 67 68 

prob.(%) A. aculeata 100 100 13 100 100 100 0 48 

prob.(%)  A. totai 0 0 87 0  0 100 52 

 

 

4.3.4 Análise de caracteres pareados: hibridez x divergência 

 

 Os 30 caracteres listados na tabela 4 foram comparados um a um entre os grupos 

parentais e grupo dos híbridos encontrados nas etapas anteriores (indivíduos da tabela 3).  

As médias foram comparadas por ANOVA e Tukey (α = 0.05). Os resíduos apresentaram 

distribuição normal.   A proporção de caracteres intermediários para não intermediários 

foi de 22 : 8 em 30. Pela estatística do teste binomial tem-se p = 0,02 (<0,05), o que nos 

faz inferir que o caso é de hibridez e esse padrão de intermediaridade de caracteres tem 

uma probabilidade significativa de ser resultado de hibridação.  
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Tabela 4. Média dos caracteres das populações de referência parental para Acrocomia 

totai e A. aculeata, dos híbridos interespecíficos e sua intermediaridade de caracteres.  

Caracter A. totai Hbridos A. aculeata Interm. 

MFT(g) 21.06a ± 4.04 35.86b ± 6.42 44.35c ± 10.01 +  

MFC 2.95a ± 0.76 6.88b ± 1.76 8.57c    ± 1.72 +  

MFP 10.84a ± 2.52 21.17b ± 10.62 24.09b   ± 7.54 +  

MFE 5.35a ± 1.11 8.19b ± 2.32 8.76b  ± 2.01 +  

MFS 1.61a ± 0.38 2.46b ± 0.79 2.31b  ± 0.58 - 

DT(mm) 33.74a ± 2.05 40.08b ± 1.82 42.1b  ± 3.45 +  

DL 31.66a ± 2.48 38.63b ± 3.19 40.12b ± 3.76 +  

IEC(g/mm2) 0.09a ± 0.02 0.14b ± 0.03 0.16b ± 0.02 +  

MST 13.71a ± 3.65 20.24b ± 2.75 26.86c ± 5.97 +  

MSC 2.40a ± 2.64 4.05b ± 0.9 5.75c ± 1.16 +  

MSP 5.29a ± 1.39 7.15a ± 1.64 11.72b ± 4.10 +  

MSE 4.65a ± 0.97 7.08b ± 1.95 7.53b ± 1.73 +  

MSS 1.38a ± 0.31 1.96b ± 0.58 1.87b ± 0.46 - 

PROT 15.12a ± 1.53 16.73b ± 1.17 17.3b ± 1.09 +  

OLEO 23.1a ± 6.9 23.21a ± 8.01 23.1a ± 6.68 na 

UMID 36.92a ± 5.87 43.08c ± 4.63 38.55ac ± 8.91 - 

DAP (cm) 25.6a ± 4.14 27a ± 3 25.30a ± 3.96 - 

RBF 1.33a ± 0.85 3.0b ± 1.2 3.53b ± 0.74 +  

NFO 24.07ab ± 4.20 27.38b ± 5.15 22.00a ± 3.59 - 

NPI 124.82a ± 9.67 133ab ± 17.57 140b ± 18.64 +  

CPI 70.4a ± 10.90 78.63a ± 8.3 69.73a ± 9.17 - 

LPI 2.51a ± 0.41 2.44a ± 0.32 2.60a ± 0.39 +  

ERA 1.78a ± 0.64 2.00ab ± 0.76 2.87b ± 0.99 +  

NSPT 2.00a ± 1.40 1.75ac ± 0.71 0.67c ± 0.82 +  

NIFL 0.38a ± 0.53 1.00a ± 0.76 0.40a ± 0.63 - 

NCC 5.84a ± 3.35 4.00ab ± 2.27 2.27b ± 1.22 +  

MCA 8.24a ± 3.79 10.74a ± 3.41 9.36a ± 5.32 - 

CCA 82.36a ± 11.74 83.25a ± 12 84.07a ± 13.73 +  

DCA 73.27a ± 12.87 86.88b ± 14.36 91.53b ± 16.31 +  

NCP 2.53a ± 3.04 3.00ab ± 1.69 4.00b ± 1.73 +  

NFR 399.16a ± 184.26 310.5a ± 125.5 194.53b ± 67.36 +  
Letras minúsculas: Tukey ou K.-Wallis a 5%. (+) intermediário. (-) não intermediário. 
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4.4 Morfologia comparada: Acrocomia aculeata e A. totai 

 

Martius (1844) manifestou a dificuldade em se encontrar caracteres diagnósticos 

com que identificar e delimitar as espécies de Acrocomia que estudou. As descrições de 

Bailey (1941), apesar de cuidadosas, encontram a mesma dificuldade, e na tentativa de 

compensá-la pelo detalhamento excessivo acaba por aumentar a confusão tomando 

caracteres pouco discerníveis, com sobreposição de estados, de difícil medição ou 

discernimento muito subjetivos. Um pouco desse desconforto taxonômico se dá pela 

dificuldade em se acessar e delimitar a grande variação existente. Outro tanto pela própria 

concepção de espécie adotada. 

O conceito fenético de espécie encontra dificuldade em delimitar as espécies, 

enquanto o conceito biológico não admite a hibridação interespecífica. Nosso estudo 

mostra que nenhum desses conceitos é aplicável às espécies estudadas. A alta variação 

morfológica encontrada, principalmente em A. totai, a ocorrência de fluxo gênico e a 

possibilidade de se hibridarem, derrubam os pressupostos conceituais de espécie fenética 

e biológica. Por isso, reconhecendo que A. aculeata e A. totai são duas entidades 

taxonômicas distintas, embora com grande variação morfológica e sobreposição de 

estados de caracteres, e que essa distinção deve ser mantida, tanto para o nosso benefício 

direto, considerando que ambas apesentam características agronômicas distintas, como 

para o próprio benefício dos ecossistemas à elas associados, que também é benefício 

indireto nosso, acorre-se ao conceito unificado de espécie (Queiroz, 2007). Por este 

conceito A. aculeata e A. totai passam a ser linhagens separadas de uma metapopulação 

em evolução e essas linhagens são definidas e delimitadas por diferentes características 

fenéticas, atendendo ao conceito de Sneath e Sokal (1973), e que foram estudadas aqui, e 

por características ecológicas, evolutivas, genéticas, filogenéticas e reprodutivas. Estas 

espécies não atingiram o isolamento reprodutivo, o que seria suficiente para não serem 

consideradas espécies por Mayr (1942). No entanto essa é apenas uma das características 

que concorrem para delimitar estas duas linhagens diferentes de uma metapopulação em 

evolução, não sendo pressuposto do conceito unificado de espécie. 

 Os caracteres relativos ao fruto: DT  DL , massa das frações, fresca e seca (MFT, 

MFC, MFP, MFE, MST, MSC, MSP, MSE, MSS), IEC e PROT  apresentaram diferença 

significativa de estado entre A. aculeata e A. totai, sendo todos maiores em A. aculeata 

(Tabela 4).  Isto é,  as populações de A. aculeata apresentaram, em média, frutos maiores, 
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mais pesados, com maiores massas de casca, polpa, endocarpo e endosperma, além de 

casca mais grossa. A proporção de casca e polpa do fruto também foi maior, no entanto, 

a proporção de endocarpo e endosperma foi menor do que em A. totai. Os caracteres 

vegetativos: RBF, NPI e ERA também foram maiores em A. aculeata, assim como o DCA 

e o NCP. A. totai apresentou estados maiores para os caracteres NSPT, NCC e NFR.  

Todos aqueles caracteres podem ser considerados discriminatórios, pelo menos 

numericamente. No entanto, os caracteres mais eficazes, evidentes e observáveis na 

discriminação das espécies A. aculeata de A. totai, são: remanescentes da bainha foliar 

(RBF), espinhos na face abaxial da raque foliar (ERA) (Figura 21), massa fresca da casca 

(MFC) e índice de espessura da casca (IEC) que representa a espessura da casca. Foram 

também os que apresentaram maior poder discriminatório na estatística Λ. Sem dúvida, 

o RBF é o mais conspícuo e categórico deles, desde que se leve em conta a idade do 

indivíduo. Em A. totai (não jovens) é totalmente ausente. A idade é muito importante 

quando se comparam as espécies. Indivíduos jovens de A. totai ainda conservam os RBF, 

embora ainda assim sejam diferenciáveis com menor segurança. A idade em que perdem 

essas estruturas varia muito, por isso recomenda-se sempre utilizar indivíduos maduros 

neste tipo de estudo. 

 O caracter ERA apresentou forte correlação com teor de óleo na polpa (rs = 0,78) 

e moderada com RBF (rs = 0,63), cuja correlação com teor de óleo foi moderada (rs = 0.36) 

em A. aculeata. Em A. totai essas correlações são bem fracas. Isto desperta atenção ao 

caracter ERA que pode servir de marcador morfológico para genótipos com maior teor 

de óleo.  

Por muito tempo considerou-se que a presença de espinhos no estipe fosse um 

caracter diagnóstico para A. aculeata que a diferenciava de A. totai. No entanto, ambas 

espécies podem ou não apresentar espinhos. A. totai pode ter tantos e tão longos espinhos 

quanto A. aculeata, embora a disposição e conformação desses espinhos apresentem 

diferenças que podem servir de caracters taxonômicos a serem investigados em futuros 

trabalhos. O mesmo ocorreu com o tamanho dos frutos (DT e DL), que, embora seja um 

caracter discriminatório, por si só não é diagnóstico, dada a grande sobreposição de 

estados entre as espécies. Nesse sentido as proporções e morfologia interna dos frutos é 

mais eficiente do que unicamente o tamanho (Figura 25). 

Intensos eventos de glaciação e seca que ocorreram na transição do Oligoceno-

Eoceno (40 - 30Ma) podem ter oferecido as pressões evolutivas necessárias para 
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diferenciação e evolução das espécies de Acrocomia (Prothero, 1994). Mais tarde, no 

Pleistoceno, períodos frios e secos levaram à retração das florestas tropicais úmidas e 

expansão de áreas de Cerrado (Viadana, 2002), criando condições para evolução de A. 

aculeata e suas adaptações típicas a condições climáticas desse bioma, e.g. tolerância a 

estresse hídrico, proteção contra fogo conferida pelos remanescentes da bainha foliar, 

ausente em A. totai, adaptada a condições mais úmidas. A maior quantidade de espinhos 

nas folhas de A. aculeata, bem como o maior tamanho dos frutos, maior conteúdo de óleo 

e a cor opaca do epicarpo pode ter sido o resultado de evolução associativa proporcionada 

pelo equilíbrio entre antagonismo e mutualismo com grandes mamíferos herbívoros que 

se estabeleceu nesse novo cenário savânico de “resistasia” e “desintegração da 

tropicalidade”, nos termos de Ab´sáber (1992). A herbivoria das folhas associada à 

preferência por frutos com mais reserva selecionou ao mesmo tempo frutos grandes e 

nutritivos e a proteção contra sua predação precoce ainda na planta, permitindo a 

manutenção de seu potencial de propágulo e efetivando sua dispersão pela megafauna. 

Nesse contexto os frutos eram selecionados pelo tamanho e/ou conteúdo de óleo, 

deixando a cor de ser um atrativo. Os espinhos em A. aculeata seriam então considerados 

um caracter anacrônico, cuja evolução foi favorecida por pressões seletivas hoje extintas. 

Acrocomia totai tem menos espinhos nas folhas, frutos menores e com epicarpo de cor 

amarelo ao laranja vivo. Nesta espécie esses caracteres não teriam sido submetidos a tais 

pressões. No Mato Grosso do Sul a arara canindé (Ara ararauna (Linnaeus, 1758)) e a 

arara-azul no Pantanal Matogrossense (Anodorhynchus hyacinthinus (Latham, 1790)) são 

dois importantes dispersores de Acrocomia totai, não sendo comum em regiões de 

ocorrência de A. aculeata, sugerindo que a evolução do menor tamanho dos frutos, 

endocarpo mais fino e coloração do epicarpo tiveram uma participação preponderante das 

aves na seleção e dispersão. Essa hipótese faz ainda mais sentido quando se considera 

frutos pequenos e coloridos, e ausência de espinhos, caracteres plesiomórficos em 

Arecaceae (Nascimento, 2020). Associado à maior diversidade e variabilidade genética 

em A. totai, e seu habitat em áreas mais úmidas e por vezes florestadas, supõe-se que o 

ancestral comum entre as duas espécies era algo que se assemelhava mais a A. totai, tendo 

a partir daí divergido com a aquisição de caracteres adaptativos às condições do Cerrado 

surgente.  

Os caracteres: espinhos na face abaxial da raque foliar (ERA), remanescentes da 

bainha foliar (RBF) e massa fresca da casca (MFC) podem ser tratados como caracteres 
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diagnósticos. Outro caracter, já mencionado nas primeiras descrições das espécies e que 

foi registrado nas observações, mas não medido neste trabalho, pois foi percebido no 

decorrer das coletas, é a presença de indumento pubescente a tomentoso na face abaxial 

das pinas, composto de fibras celulósicas as vezes muito rígidas em A. aculeata (Figura 

21A) e a completa ausência (glabra) em A. totai (Figura 21B). É um caracter muito útil 

na identificação de indivíduos jovens em fase vegetativa.  

 

Figura 21. Visão geral de Acrocomia aculeata (A) e A. totai (B) e caracteres taxonômicos. 

Raque foliar, face abaxial da pina (detalhe), e estipes com e sem espinhos. Conformação 

da copa em “penacho” (A) e “tufo” (B). Detalhe da copa e arqueamento das folhas. 

 

Nos frutos, o tamanho e o teor de óleo do mesocarpo diferem e podem ser tratados 

como caracteres taxonômicos com restrições. São tanto mais eficientes quanto mais 

extremas as características locais dos indivíduos ou populações consideradas. Na zona de 

sobreposição desses caracteres, que é ampla, a confusão se estabelece. Outros caracteres 

taxonômicos do fruto mais eficientes e seguros são as proporções da massa de suas 4 

frações em relação à massa total. Em A. totai a proporção de endosperma é maior e o 

endocarpo e a casca são mais finos. Apesar de mais fino a proporção de endocarpo ainda 

é maior nessa espécie porque a proporção de casca e polpa são menores. Um fruto em 

seção longitudinal como nas figuras 22 e 25 pode ser considerado um caracter taxonômico 

cujos estados são as espessuras das frações. Em A. aculeata, a casca, a polpa e o 

endocarpo são em média mais espessos e em A. totai menos espessos. Trabalhos futuros 

de morfologia sistemática devem levar em conta esses caracteres pois, devidamente 

medidos, podem se configurar como bons caracteres discriminatórios, sendo mais um 

suporte morfológico à delimitação das espécies. A cor do mesocarpo é um potencial 

caracter taxonômico que, também percebido nas coletas, não foi considerado aqui, mas 

sugere-se fortemente que estudos na área incluam esse caracter. A. totai possui um tom 
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de alaranjado único não observado em Acocomia aculeata. Ainda como sugestão de 

caracteres discriminatórios, que não foram medidos, mas cuidadosamente observados 

durante o estudo, é o pedúnculo da inflorescência, mais delgado, comprido e quase sem 

espinhos em A. totai, facilitando o manejo na colheita, por exemplo, e o oposto em A. 

aculeata.  

 Outro caracter que pode ser considerado discriminatório, mas difícil de avaliar 

quantitativamente sem atribuição de notas qualitativas, deriva da conformação das folhas  

na planta. A morfologia da copa ou fronde é melhor observada em visualização geral em 

campo e, portanto, impossível de se avaliar em espécimes de herbário. A copa de A. totai  

é menor, menos densa, de aparência rarefeita, forma esférica e aspecto plumoso em forma 

de “tufo”, enquanto que em A. aculeata é mais densa e robusta, de forma quase esférica,  

frequentemente, perdendo o aspecto esférico pelo espaçamento das folhas inferiores das 

folhas superiores, essas formando um “penacho”, ao invés de “tufo” (Figura 21A e 21B).  

Essa aparência é resultado do arqueamento mais acentuado na base do pecíolo foliar em 

A. totai e não do tamanho da folha como se supunha, uma vez que não foi encontrada 

diferença significativa deste caracter entre as espécies.  A copa robusta e mais densa de 

A. aculeata se deve à maior largura da pina (LPI), embora a diferença entre as médias 

deste caracter não tenha sido significativo entre as espécies. A copa sendo menor pode 

Figura 22. Caracteres taxonômicos dos frutos de Acrocomia aculeata e A. totai em seção 

longitudinal. Proporções (%) das frações sobre a massa seca total (letras minúsculas: Tukey 

a 5%); tamanho relativo; cores do mesocarpo mais comuns e cachos. Acima, gradações de 

tamanho dos frutos entre os extremos das espécies. 
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favorecer o adensamento de cultivos em A. totai ou nos híbridos, e aumentar a 

produtividade.  

  

4.5 Caracterização morfológica dos híbridos 

 

 A morfologia dos indivíduos identificados por esta série de análises é peculiar e 

se destacou nessa tentativa de acessá-la.  A sua distinção morfológica foi, em média, 

suficiente para justificar o seu agrupamento destacável diante das referencias parentais. 

Esses indivíduos são aqui tratados por híbridos de primeira geração, pois se supõe que 

seu estado de caracteres é resultante da combinação gênica ou hibridação interespecífica 

entre as espécies Acrocomia aculeata e A. totai, com predominância de herança aditiva 

em todos os loci, gerando um padrão de intermediaridade reticulada de caracteres.   

A relação entre fenética e genética é integrada no conceito de fenoma, expressão do 

genoma de um organismo durante sua história de vida, que reflete sua forma, ou 

configuração fenética (Soulé, 1967; Sneath e Sokal). Assim, no geral, semelhança 

fenética implica em semelhança genética. A intermediaridade de caracteres foi um 

paradigma de hibridação estabelecido desde o início dos estudos com híbridos, com base 

na observação de híbridos F1 resultantes de cruzamentos artificiais e experimentos (veja 

item 2.7.1). No entanto, sabe-se hoje que mesmo em híbridos F1 a intermediaridade não 

é regra. Os padrões de herança determinam a morfologia dos híbridos de forma 

imprevisível, devido às interações entre aditividade, epistasia, codominância e 

dominância. O resultado é que mesmo em híbridos F1 observa-se, além de 

intermediaridade, segregação transgresssiva (transgressões) e dominância parental, não 

sendo possível prever em que proporção. Rieseberg et.al (1993) mostraram que 44,7% 

dos caracteres em híbridos F1 são intermediários, enquanto 45,2 % são parentais (entenda-

se com estados de caracteres iguais ou mais próximos dos parentais). O que parece ser 

menos arriscado generalizar é que em híbridos F1 as transgressões são menos frequentes 

do que em híbridos F2 (10% contra 30%). A baixa ocorrência de híbridos intermediários 

encontrada neste estudo parece concordar com as estimativas de Rieseberg et.al (1993), 

sugerindo por um lado uma baixa taxa de hibridação e por outro um padrão de herança 

complexo em hibridos F1 sem predominância de aditividade e, por conseguinte 

intermediaridade de caracteres. Assim, o método de prospecção de híbridos por 

intermediaridade de caracteres pode não ser o mais eficiente para A. aculeata e A. totai, 
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dada a sua ampla variação associada à similaridade morfológica entre essas espécies. 

Palmer (1948) comenta que a facilidade e acurácia com que híbridos naturais podem ser 

identificados morfologicamente é inversamente proporcional à similaridade entre as 

espécies parentais.  Para López-Caamal e Tovar-Sánchez (2014), a intermediaridade de 

caracteres é um preditor de hibridez de baixa acurácia. De fato, para se confirmar hibridez 

não é adequado, no entanto é suficiente para propor hipóteses de hibridez e a forma ainda 

mais eficiente e barata de se acessar e conhecer híbridos intermediários. 

 Os híbridos putativos encontrados neste estudo exibem em média os 3 estados de 

caracteres mencionados acima, intermediários, transgressivos e parentais. Tanto a 

intermediaridade quanto o estado parental são observáveis em alguns caracteres, no 

entanto, no geral são sutis (Figuras 23 e 24).  

 

Figura 23. Visão geral em campo (acima) e tipos morfológicos de estipe (abaixo) em 

indivíduos representativos de (A) Acrocomia aculeata, (B) A. totai e (C) híbridos A. 

aculeata x A. totai.  

 

 Ao exame visual, a intermediaridade é melhor notada em caracteres taxonômicos 

com maior poder discriminatório, apontados pelo Λ (Wilks-lambda). O RBF não é tão 

pronunciado, nem espesso como em A. aculeata. Assemelha-se à estrutura da base do 

pecíolo de A. totai, menos espesso, às vezes com rachaduras curvas longitudinais. Pode 

não ser tão persistente, senescendo e deixando cicatrizes. A MFC, que apresentou 

diferença significativa entre os três grupos comparados é outro caracter que pode 

diferenciá-los, sendo intermediário entre as espécies e menor em A. totai. O IEC é uma 

forma padronizada da MFC e permite que se compare diretamente entre os indivíduos. 
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Também é menor para A. totai e intermediário nos híbridos, embora não tenha 

apresentado diferenças significativas de A. aculeata. O tamanho do fruto (DT e DL) e a 

massa fresca (MFT) são caracteres taxonômicos de grande variação regional, devendo 

estes aspectos serem considerados ao se utilizar estes caracteres como discriminatórios. 

Nos híbridos estes caracteres também são intermediários. O caracter mais conspícuo nos 

híbridos são espinhos na face abaxial da raque foliar (ERA) que possuem diferentes 

gradações entre as espécies, desde completamente tomentosa e/ou espinescente em A. 

aculeata a completamente glabra em A. totai (Figura 24).  

 

Figura 24. Cachos (acima) e face abaxial da raque foliar (abaixo) de (A) Acrocomia 

aculeata, (B) A. totai e (C) híbridos A. aculeata x A. totai. 

 

Os frutos das espécies em seção longitudinal apresentam nítidas diferenças de 

tamanho, espessura da casca e endocarpo (Figura 25). De A. aculeata (Figura 25A) a A. 

totai (Figura 25B) esses estados diminuem e nos híbridos (Figura 25C) é possível notar a 

combinação desses estados em diferentes arranjos em cada fruto, gerando uma 

diversidade morfológica em que estão presentes estados intermediários e parentais.  
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Figura 25. Seção longitudinal de frutos de indivíduos representativos de (A) Acrocomia 

aculeata, (B) A. totai e (C) híbridos A. aculeata x A. totai.  

 

Quando se trata de caracteres químicos do fruto há que se ter muito cuidado com 

comparações e extrapolações. Idealmente, a quimiometria de óleo deveria ser feita no 

ponto ótimo de maturação, o que é quase impossível de se conseguir em coletas de campo, 

visto que a maturação de frutos numa população é deveras heterogênea. O teor de óleo na 
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polpa e a umidade são particularmente sensíveis ao ponto de maturação, sendo que o teor 

de óleo na polpa tem seu maior incremento no último mês da maturação e continua após 

a abcisão do fruto, de modo que se colhidos “de vez” não terão valores característicos da 

espécie (Evaristo et al. 2016b; Santos et al. 2022). 

Das 3 populações de A. aculeata, Camapuã (Cam) apresentou o teor máximo de 

32% de óleo, contra 43% de A. totai em Teodoro Sampaio (Teo), muito acima da média 

para A. totai. Os genótipos de A. aculeata de Minas Gerais são conhecidas pelo alto teor 

de óleo acima de 50% chegando a 70% ou mais (Berton, 2013). O teor de proteína do 

endosperma tem menor variação em função da maturação e baixa variabilidade 

interespecífica, no entanto foi maior em A. aculeata e intermediária nos híbridos.  

 Caracteres que não apresentaram intermediaridade nos híbridos, foram superiores 

aos parentais, entre vegetativos: DAP, CFO, CPI, UMID, e os de interesse agronômico, 

tais como, massa do endosperma (MFS e MSS), massa do cacho (MCA) e número de 

inflorescências (NIFL) (Tabela 4). Estes dados levantam indicativas de heterose que pode 

ser investigada em futuros estudos.   

  

4.6 Distribuição e zona de hibridação 

 

 No estado de São Paulo, A. aculeata ocorre na região Oeste até aproximadamente 

50º O (longitude aproximada e com variação latitudinal), onde começa a dar lugar a A. 

totai. No extremo oeste e margens do rio Paraná, A. totai é abundante em áreas de reserva. 

Ao sul do estado ocorre em toda margem do Paranapanema até Assis, limite da expedição 

de coleta deste estudo, mas provavelmente continua a montante. Em Mato Grosso do Sul 

registrou-se a ocorrência de A. totai até a latitude aproximada de 20º S no município de 

Ribas do Rio Pardo, mesma latitude de Campo Grande. Acima dessa latitude começa a 

predominar A. aculeata. Ao sul dessa latitude não se registrou mais A. aculeata. Na região 

nordeste do MS A. aculeata ocorre em toda divisa com Goiás até Paranaíba, onde se 

encontra com A. totai que predomina no extremo leste às margens do rio Paraná até o 

nordeste do Estado do Paraná, região limite deste estudo, mas continua a jusante até o 

Paraguai e Argentina. Em todo o Paraná não há registro de A. aculeata, a não ser por uma 

nota que registra a ocorrência de um indivíduo de identificação duvidosa no nordeste do 

estado (Cervi e Leonardo, 2009).  
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Foi identificada, portanto, a existência de duas zonas de hibridação entre as 

espécies Acrocomia aculeata e A. totai no nordeste do Mato Grosso do Sul, e oeste-

sudoeste de São Paulo com regiões de coocorrência em Ribas do Rio Pardo e entre 

Paranaíba e Aparecida do Taboado. No sudoeste de São Paulo, região onde se localiza a 

população de Iepê, que também apresentou hibridez, não se observou coocorrência das 

espécies. No entanto é uma zona muito provável de fluxo gênico entre A. aculeata do 

centro-sul do estado e A. totai das margens do Paranapanema e norte do Paraná. Nessas 

regiões ocorrem híbridos entre as espécies identificados por sua morfologia diferenciada 

com diferentes graus de intermediaridade nos caracteres.  

É, entretanto, uma zona descontínua e não ocorre sobreposição de populações, a 

exemplo do caso clássico de simpatria, onde se observa o encontro lado a lado das 

espécies e os híbridos muito próximos ou dispersos entre as populações parentais. É 

provável que isso não viesse a ocorrer pelo próprio padrão descontínuo de ocorrência 

destas espécies de Acrocomia. As grandes populações que vemos hoje em áreas 

antropizadas são improváveis em ambientes naturais. No Parque Nacional das Emas, no 

sul de Goiás, observou-se uma população de A. aculeata de fato nativa em área antiga de 

conservação em pleno cerrado strictu sensu. Um pequeno grupo de 20 indivíduos, porte 

pequeno e sem muitas plântulas ou juvenis ao redor. Uma população estabelecida há 

muito tempo, no entanto, pequena, cuja dispersão e crescimento pareciam naturalmente 

controlados. Situação bem diferente dos pastos e áreas abandonadas que são tomados por 

macaubais. 

É provável, então, que a simpatria dessas espécies pode ter sido facilitada ou 

mesmo provocada pela atividade humana com importante papel da pecuária, trazendo o 

gado como eficiente dispersor das espécies pelos sertões brasileiros, como já havia notado 

Díaz (2020). O Mato Grosso do Sul foi colonizado e povoado por criadores de gado dos 

Estados do Sul e Minas Gerais. Campo Grande foi fundada em 1872 a partir de um pouso 

de boiadeiros. Ribas do Rio Pardo foi a capital do gado e Aparecida do Taboado era rota 

de comitivas que vinham do triângulo mineiro e oeste paulista (Trubiliano, 2014). Nesse 

cenário podem ter ocorrido zonas de simpatria clássicas com contato entre populações 

das espécies, principalmente em áreas associadas a atividades pecuárias ou rotas antigas 

de boiadeiros que adentravam o Estado do MS com A. aculeata e o deixavam com A. 

totai. Sendo assim, o que se observa hoje seria o que sobrou desse cenário após a 

recolonização do estado pela agricultura, que avança rapidamente no sentido oeste. Onde 
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há pasto há macaúba e bocaiúva, mas onde há lavoura elas são escassas ou ausentes. As 

raras populações que ocorrem na zona de avanço da agricultura são fragmentadas e 

decadentes. Ambientes perturbados parecem favorecer hibridações (Gilman e Behm, 

2011) e estabelecimento de híbridos, não só porque o fluxo gênico é promovido pela 

proximidade entre as espécies, mas também pelo potencial adaptativo dos híbridos ser, 

por vezes, superior aos parentais (López-Caamal e Tovar-Sánchez, 2014).  

 A dispersão antrópica pode estar igualmente associada à alta diversidade 

fenotípica observada entre as populações de A. aculeata do nordeste do MS. A migração 

de diferentes genótipos trazidos no rúmen e eventualmente nas vezes do gado teria 

contribuído com essa diversidade. Populações fundadas desses genótipos teriam sua 

diversidade intrapopulacional reduzida pela deriva, acentuada pela fragmentação de 

habitat e redução do número efetivo Ne, causada pela agricultura.  A estruturação 

morfológica apresentada pelas populações de A. aculeata dessa região condiz com essa 

possibilidade. Visto que não há barreiras geográficas nessa região que impeçam o fluxo 

gênico e que essas populações estão a menos de 200 Km entre si, supõe-se a ocorrência 

de seguidos eventos de fundação e fragmentação, suficientes para que derivas e mutações 

equilibrassem o fluxo gênico, e mantivessem a identidade morfológica e a estruturação 

dessas populações, considerando que a seleção opere igulamente entre elas.  Em 

populações de A. aculeata de Minas Gerais, a estruturação genética e fixação estão 

frequentemente associadas a barreiras geográficas (Lima et.al. 2020). Nessas 

circunstâncias o fluxo gênico entre as espécies pode ser tão antigo que as hibridações e 

introgressões podem ter intercambiado genes por uma área muito maior do que a suposta. 

Nesse contexto os híbridos F1 intermediários seriam raros, e a variação morfológica 

complexa.  

 Da região do Pontal do Paranapanema (Pontal) em direção ao centro e norte de 

São Paulo a diversidade genética das populações diminui (Lima et.al. 2020), o que é 

coerente com uma zona híbrida nessa região se considerarmos que a combinação gênica 

entre as espécies aumenta a diversidade das progênies em relação aos parentais. Na região 

próxima às populações de CoR (Costa Rica), Par (Paranaíba) e Apa (Aparecida do 

Taboado). Lima et al. (2020) encontraram conectividade genética e ausência de barreiras 

de distância ou geográficas entre as populações que estudaram, sugerindo ocorrência de 

fluxo gênico na zona próxima da divisa entre MS e GO. Populações de A. totai do MS 

não apresentaram evidência de isolamento por distância (Lima, 2020), o que sugere 
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menor limitação ao fluxo gênico entre essas populações. Há concordância da estrutura 

morfológica encontrada neste estudo com a estrutura genética encontrada por Lima et.al.  

(2020) nas mesmas regiões. As populações do MS não apresentaram estruturação 

morfológica (exibindo maior diversidade de probabilidades de atribuição às diferentes 

populações em seus indivíduos) o que é concordante com a falta de barreiras geográficas 

e de distância. As populações de A. totai do MS foram as que apresentaram maior 

diversidade intrapopulacional e menor estruturação morfológica, sugerindo maior fluxo 

gênico entre elas. Díaz (2020) encontrou maior diversidade genética em populações de A. 

totai do MS, enquanto Camargo (2022), encontrou maior diversidade morfológica na 

população de Teodoro Sampaio comparadas a populações de A. aculeata de Dourado, SP 

e Luz, MG. Neste estudo, a população de Teodoro Sampaio (Teo) apresentou-se mais 

estruturada, mais homogênea, concordando com a maior estruturação genética encontrada 

para essa região por Lima et.al. (2020), comparada a populações do Pantanal. Abreu 

(2012) encontrou a mais alta estruturação em população de Piquerobi, SP, que se 

diferenciou significativamente de outras populações do leste do Estado. No entanto, 

atribui essa peculiaridade a hibridações, quando considera essa região também uma zona 

híbrida. Lanes (2015) sugere que barreiras geográficas como o rio Paraná além de 

barreiras de dispersão e polinização possam favorecer essa relativa estruturação, mantida 

pelo fluxo gênico entre as populações do extremo Oeste paulista, como evidenciou Portela 

(2019), que também mostrou haver fluxo gênico, embora em menor grau, entre essa 

região e Amparo, SP, a mais de 500 Km de distância. 

 

4.7 Características agronômicas dos híbridos 

 

 A produção de Acrocomia aculeata e A. totai apresentou diferença significativa 

somente para proteína e endocarpo, tendo sido o dobro em A. totai, apesar do teor de 

proteína médio ser maior em A. aculeata (Tabela 5). O mesmo ocorreu com produção de 

endocarpo, não obstante sua massa seca e proporção no fruto serem maior. Isso mostra 

que todos os caracteres componentes de produção devem ser levados em conta na 

estimativa da produção final. A. aculeata tem maior teor de proteína no endosperma e 

maior massa de endosperma no fruto, mas a proporção é menor. A diferença é 

estabelecida então pelo NFR, NCC e NCP, ou seja, a produção total de frutos, que em A. 

totai é quase o dobro. Apesar da diferença entre os demais índices não ser estatisticamente 

significativa, é possível ver que A. aculeata apresentou menor valor para todos. Estes 
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resultados parecem contraditórios, pois, no geral, a literatura aponta na outra direção, ou 

seja, A. aculeata com estados de caracteres maiores, principalmente para teor de óleo na 

polpa. Poder-se-ia atribuir em parte à amostragem pouco numerosa de A. aculeata, que, 

no entanto, não deixou de ser representativa da realidade fragmentada e pouco numerosa 

dessas populações. Em contrapartida a amostragem de A. totai foi maior em número de 

indivíduos e populações. Outro aspecto relevante nesse resultado é a comparação entre 

populações naturais, sem tendência de amostragem para bons caracteres de produção. 

Portanto, estes resultados indicam que a suposta superioridade de A. aculeata não é um 

atributo da espécie, mas do arcabouço genético de populações ou grupos genéticos 

selecionados. As populações de A. aculeata deste estudo, localizadas no norte de MS, são 

agronomicamente inferiores às populações de A. totai. O quadro se inverte quando 

comparamos a populações de A. aculeata de Minas Gerais, acima da média nacional em 

produção de óleo de polpa (5,0 Kg/planta) (Berton, 2013).  

 

Tabela 5. Média e DP dos Índices de produção (IP) das populações referenciais de A. 

totai,  A. aculeata e dos híbridos; e proporção da massa seca das frações sobre a massa 

seca total do fruto de A. totai,  A. aculeata e dos híbridos. 

Letras minúsculas: teste de médias K-W (α = 5%). IPO = óleo (Kg/planta); IPP = polpa 

(Kg/planta); IPS = endosperma (Kg/planta); IPR = proteína do endosperma (g/planta); IPE = 

endocarpo (Kg/planta); IPC = casca (Kg/planta).  

 

Os indivíduos de A. totai mostraram-se, em média, mais prolíficos, o que  se 

projetou na maior produção de proteína por planta comparado à A. aculeata, uma vez que 

isso ocorreu mesmo com A. totai tendo menor teor de proteína no endosperma e menor 

IP A. totai Híbridos A. aculeata 

IPO 2.49a ± 2.28 2.02a ± 1.83 1.52a ± 0.79 

IPP 9.95a ± 7.81 7.79a ± 4.97 6.61a ± 3.16 

IPS 3.73a ± 3.35 3.97a ± 2.18 2.10a ± 1.33 

IPR 381.60a ± 298.53 340.81a ± 191.01 188.79b ± 91.44 

IPE 8.33a ± 6.18 6.79a ± 2.59 4.44b ± 2.12 

IPC 3.86a ± 3.12 4.25a ± 2.30 3.21a ± 1.52 

Proporção da massa seca das frações sobre a massa seca total do fruto (%) 

Casca 15.05a ± 1.89 19.97b ± 2.83 20.74b ± 3.32 

Polpa 39.5ab ± 5.67 35.74a ± 8.56 42.77b ± 6.48 

Endocarpo 35.3a ± 5.04 34.62a ± 6.94 28.29b ± 4.61 

Endosperma 10.49a ± 1.86 9.67a ± 2.53 7.03b ± 1.32 
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massa de endosperma por fruto. Os híbridos manifestam a prolificidade de A. totai e o 

teor de proteína do endosperma e massa do endosperma de A. aculeata. 

 A produção de proteína é especialmente interessante nos híbridos, assim como em 

A. totai. Para este caracter as populações parentais de A. aculeata podem ser usadas com 

maior acurácia para comparação, pois a variação interpopulacional (e interespecífica) no 

teor de proteína do endosperma é baixa (CV = 0,06) e não há correlação com teor de óleo 

(rs = -0,02). A massa seca do endosperma também não varia muito (CV = 0,24), menos 

do que a massa seca da polpa (CV = 0,31). Apesar de menores teores apresentados, sua 

produção por planta é maior do que em A. aculeata (Figura 26). Visando a exploração de 

proteína para produção de concentrados ou alimentação animal, incluindo a humana, o 

plantio de A. totai ou híbridos pode ser mais vantajoso do que de A. aculeata. Esta 

conclusão seria válida também para a produção de óleo, no entanto, viu-se que para este 

fim a comparação com as populações de A. aculeata deste estudo não é adequada, pois o 

padrão de produção de “aculeatas” que já vêm sendo selecionadas para plantio em 

trabalhos de domesticação desta espécie é muito superior. 

 O que se pode afirmar é que existem populações de A. totai, nas áreas amostradas 

do MS, SP e PR, agronomicamente superiores a populações de A. aculeata do norte do 

MS e que os supostos híbridos de primeira geração entre ambas populações são 

igualmente superiores.    
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Figura 26. Distribuição da produção de proteína total do endosperma e endosperma 

(semente) por planta em populações de Acrocomia totai (Totai), A. aculeata (Aculeata) e 

Híbridos.  

 

4.8 Os híbridos no melhoramento 

  

Os híbridos podem se mostrar úteis ao melhoramento para transferência de 

características pontuais de uma espécie para outra, via retrocruzamentos ou para o 

desenvolvimento de híbridos com características intermediárias entre as duas espécies. 

Em qualquer das duas abordagens, a obtenção de populações geneticamente mais 

homogêneas é o grande desafio que se coloca, haja vista que os plantios comerciais vêm 

sendo feitos a partir de sementes.  Num caso como noutro, são abordagens que demandam 

alguns ciclos de recombinação e, consequentemente, longa duração. Neste contexto, a 
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possibilidade de clonagem de uma determinada combinação híbrida com valor 

agronômico reconhecido poderá alterar este entendimento. O melhoramento de A. 

aculeata está em fase incipiente e A. totai não é ainda reconhecida como espécie pela 

maioria. Desta forma, ainda há questões primordiais a serem resolvidas antes de se saber 

a real utilidade dos híbridos no melhoramento. 

 Portanto, no estágio em que se encontram os trabalhos de melhoramento com 

essas espécies, a maior contribuição dos híbridos é evidenciar que eles ocorrem, e embora 

híbridos de primeira geração possam ser raros (9% de todos indivíduos foram 

considerados híbridos), eles existem e a partir daí as introgressões. Sabendo que o fluxo 

gênico entre as espécies não apresenta barreiras biológicas, para conservar suas distintas 

utilidades deve-se, então, cultivá-las em seu ambiente natural de ocorrência, de modo a 

evitar a promoção de fluxo gênico entre elas, como já advertira Lima et.al. (2020). 

 À medida em que os cultivos comerciais de acrocomias avançarem e surgirem 

problemas ainda não conhecidos, como pragas, doenças, dificuldades de manejo, os 

híbridos podem ganhar importância ao apresentarem genes que solucionem ou amenizem 

esses problemas. A exemplo, tem-se casos conhecidos em Açaí e Jussara, cujos híbridos 

(Euterpe oleraceae x E. edulis) apresentam heterose; em Palma o híbrido (Elaeis 

guinnensis x E. oleifera) é resistente ao amarelecimento fata, e em Tamareira, o híbrido 

(Phoenix dactylifera x P. pusilla) tem pequeno porte (anão) e fruto sem semente.  

 Uma das grandes dificuldades enfrentadas no melhoramento das espécies é a 

homogeneização dos genótipos selecionados, ou gerados em cruzamento, o que se dá 

devido à reprodução exclusivamente sexuada e predominância de alogamia. Os híbridos 

podem contribuir nesse aspecto, estabilizando as variações na primeira geração. A partir 

de parentais selecionados podem ser produzidos indefinidamente em um pomar de 

sementes constituído pelos parentais. 

 No aspecto ambiental e conservacionista os híbridos podem ser promissores, 

supondo sua maior adaptabilidade a ambientes em transformação e mudanças climáticas.  

 No melhoramento de culturas perenes o tempo é um fator crucial e limitante. Se 

existem híbridos com boas características agronômicas prontos na natureza, a seleção de 

bons indivíduos e o avanço de gerações podem proporcionar um atalho significativo na 

busca por melhores genótipos.  
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 Pesquisas futuras, com amostragem mais ampla serão necessárias para alargar o 

conhecimento acerca dos híbridos e ir desvelando sua importância no cultivo comercial 

nascente destas duas espécies.   
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5 CONCLUSÕES 

 

 Acrocomia aculeata e A. totai são duas espécies com morfologias distintas, que 

apresentam ampla variação fenotípica. Ocorre fluxo gênico dentro das espécies, sendo 

mais frequente em populações de A. totai do MS. A falta de isolamento reprodutivo é 

uma característica destas espécies, e o fluxo gênico entre elas, em zonas de hibridação 

proporcionadas pela atividade antrópica, gera híbridos interespecíficos com estados de 

caracteres intermediários às espécies parentais, que foram aqui identificados por técnicas 

de taxometria. O estado intermediário tem alta probabilidade de ser decorrente de 

hibridação e não de divergência de caracteres.  

O índice de produção de proteína total do endosperma nos híbridos, assim como 

nas populações de A. totai, foi superior às populações de A. aculeata, sugerindo potencial 

para um nicho exploratório de alta demanda e valor agregado, alternativo ao óleo da 

polpa.  

 Este é o primeiro estudo que traz evidências morfológicas da ocorrência natural 

de híbridos interespecíficos entre A. aculeata e A. totai, até então só demonstrada em 

nível molecular. Além disto, a abordagem agronômica dada à caracterização dos híbridos 

permitiu verificar potencialidades que justificam a continuidade dessa linha de pesquisa, 

introduzindo os híbridos nos programas de domesticação-melhoramento de A. aculeata e 

A. totai.  
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