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RESUMO

Bromeliaceae ¢ uma familia que abrange, atualmente, cerca de 3010 espécies,
com distribuicdo geogréfica tipicamente neotropical. Seus representantes, epifitos, rupicolas
ou terricolas, habitam quase todos os tipos de ecossistemas, com seu centro de diversidade
situado no leste do Brasil. A familia esta inserida na ordem Poales e, tradicionalmente, tem
sido agrupada em trés subfamilias; porém, com a publicacdo recente de uma importante
filogenia, esta subdivisdo foi ampliada para oito subfamilias. O presente estudo tem por
objetivo apresentar um panorama geral acerca da estrutura de frutos em Bromeliaceae, visto
gue tais estudos sdo extremamente escassos nesta familia. Para isso, analisou-se a morfologia,
anatomia, ontogenia e histoquimica dos frutos de seis espécies — Aechmea calyculata (E.
Morren) Baker, Billbergia nutans H. Wendl. ex Regel, Dyckia maritima Baker, Pitcairnia
flammea Lindl., Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm. e Vriesea carinata Wawra —
pertencentes a seis géneros distintos, representativos das trés subfamilias tradicionais,
ocorrentes no Estado do Rio Grande do Sul. Todas as espécies apresentam ovario tricarpelar e
trilocular, com a presenca de obturador na regido da placenta. Nos frutos, a diferenciagéo dos
tecidos ocorre do apice em direcdo a base e o crescimento é expresso em sentido longitudinal
e pelo incremento do perimetro do fruto. Dyckia maritima, P. flammea, T. aeranthos e V.
carinata possuem frutos secos e deiscentes, do tipo capsula, originarios de ovario supero (as
vezes, semi-infero); os quais sdo caracterizados, principalmente, pela presenca de
macroesclereides no exocarpo ou endocarpo, fibras na regido ventral dos carpelos, seis linhas
de deiscéncia e trés feixes vasculares em cada carpelo. Nas paredes celulares das
macroesclereides, observou-se a presenca de celulose, pectinas, flavonoides (na maioria dos
casos) e pigmentos amarelo-avermelhados de natureza fenolica. Quanto a deiscéncia, a

capsula de D. maritima é classificada como biscida, enquanto as das demais espécies sdo



Vi

septicidas. Aechmea calyculata e B. nutans possuem frutos carnosos e indeiscentes do tipo
baga — advindos de ovario infero, os quais possuem muitos feixes vasculares por carpelo,
hipoderme esclerenquimatica adjacente ao exocarpo e conteido celular composto,
majoritariamente, por pectinas. Os espessamentos de parede celular em “U”, ja conhecidos na
estrutura foliar dos representantes de Bromeliaceae, foram observados nos frutos de quatro
espécies, mostrando-se um carater bastante comum na familia. Discute-se a morfologia e a
ecologia das espécies, salientando, ainda, tépicos da sua anatomia funcional. Além disso,
foram tracadas comparacBes e sobreposicdes dos dados as filogenias atuais. Diversos
caracteres Uteis para a taxonomia de Bromeliaceae foram destacados, sendo os frutos 6timas
ferramentas para a delimitacdo, principalmente, de géneros e subfamilias deste grupo

taxonomico.

Palavras-chave: Bromeliaceae, fruto, deiscéncia, anatomia, ontogenia, histoquimica.
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ABSTRACT

Bromeliaceae is a family that includes about 3010 species currently, with a
geographic distribution typically neotropical. Its representatives, epiphytes, rupicolous or
terricolous, inhabit almost all of the ecosystems types, with the diversity center being situated
in eastern Brazil. The family is inserted in the Poales order and it has been traditionally
grouped into three subfamilies, however this subdivision was recently extended to eight
subfamilies due to an important phylogeny published. This study has the objective of
presenting a general view concerning fruit structure in Bromeliaceae, since these studies are
extremely scarce in this family. It was analyzed the morphology, anatomy, ontogeny and
histochemistry of fruits of six species — Aechmea calyculata (E. Morren) Baker, Billbergia
nutans H. Wendl., Dyckia maritima Baker, Pitcairnia flammea Lindl., Tillandsia aeranthos
(Loisel.) L. B. Sm. e Vriesea carinata Wawra — belonging to six different genera,
representatives of the three traditional subfamilies, occurring in Rio Grande do Sul state. All
the species present tricarpellary and trilocular ovary, with an obturator covering the placenta
region. In fruits, differentiation of tissues occurs from de apex to the base and growth is
expressed in longitudinal sense and by the increase of fruit perimeter. Dyckia maritima, P.
flammea, T. aeranthos and V. carinata have dehiscent dry fruits, which are capsular and
originated from superior ovary (sometimes half-inferior), characterized mainly by the
presence of macrosclereids in the exocarp or endocarp, fibers in the ventral region of carpels,
six dehiscence lines and three vascular bundles in each carpel. In the macrosclereids cell
walls, it was observed the presence of cellulose, pectins, flavonoids (in most cases) and
reddish-yellow pigments of phenolic nature. In relation to dehiscence, the capsule of D.
maritima is classified as biscidal while the capsules of the other species are septicidal.

Aechmea calyculata and B. nutans have indehiscent fleshy fruit, baccate — originated from
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inferior ovary, presenting many vascular bundles in each carpel, sclerenchymatic hypodermis
below the exocarp and cellular content constituted chiefly by pectins. The U-shaped cell wall
thickenings, well known in the foliar structure of Bromeliaceae representatives, are observed
in fruits of four species, being a very common character in this family. We discuss here the
morphology and ecology of the species, pointing out topics of its functional anatomy.
Besides, it was traced comparisons of data related to current phylogenies. Many useful
characters for taxonomy of Bromeliaceae were showed, the fruits being excellent tools for

delimitation of genera and subfamilies of this taxonomic group.

Keywords: Bromeliaceae, fruit, dehiscence, anatomy, ontogeny, histochemistry.
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1. INTRODUCAO

1.1. A FAMILIA

1.1.1. Caracterizacdo Geral

Bromeliaceae contempla, atualmente, 3010 espécies distribuidas em 56 géneros
(Luther 2004). Sua distribuicdo geografica € tipicamente neotropical (Smith & Downs 1974),
com excecdo de Pitcairnia feliciana (A.Chev.) Harms & Mildbr., que ocorre no Oeste
Africano (Porembski & Barthlott 1999).

As bromeliaceas sdo ervas epifitas, rupicolas ou terricolas, que possuem as
seguintes caracteristicas: caule curto recoberto por folhas dispostas em espiral, formando uma
roseta; folhas simples, inteiras ou serradas, com tricomas chamados de “escamas peltadas” e
usualmente com bainha; inflorescéncias simples ou compostas; flores trimeras; fruto em baga
ou capsula; sementes nuas, aladas ou plumosas. As raizes funcionam basicamente como
elemento de fixagdo, j& que sdo as escamas peltadas que absorvem &gua e nutrientes do meio
(Reitz 1983).

A disposicdo das folhas faz com que a maioria das bromélias acumule 4gua em sua
roseta. Dessa forma, essas plantas foram intimamente associadas com o problema da maléria,
visto que 0 mosquito transmissor da doenca, Anopheles spp., utiliza a &gua acumulada nas
cisternas como ambiente para a ovoposicdo, parte do seu ciclo reprodutivo. Reitz (1983)
realizou um estudo e concluiu que ndo existem espécies preferenciais de bromélias para a
ovoposicdo, porém demonstrou que existem “condi¢bes ecoldgicas necessarias” para 0
desenvolvimento completo dos mosquitos. Como conseqiiéncia, muitas dessas plantas foram

destruidas, por extracdo manual, desmatamento e uso de herbicidas (Reitz 1983). Atualmente,



de modo semelhante, as bromélias sdo objeto de preocupacgdo & populacdo e aos governos,
como promotoras de hébitat propicio para o desenvolvimento do Aedes aegypti L., mosquito
transmissor da dengue. Medidas governamentais de prevencdo da doenca incluem a remocéo
das plantas cultivadas na area urbana.

Seus representantes habitam quase todos 0s tipos de ecossistemas - desde o nivel
do mar até o topo das montanhas da cadeia andina, em ambientes imidos a semi-aridos ou até
desérticos (Leme 1993) — e apresentam seu centro de diversidade no leste do Brasil (Smith
1955). Para o Rio Grande do Sul, foram compiladas 69 espécies, representantes de nove
géneros (Martinelli et al. 2008).

Estima-se que a familia tenha surgido h& cerca de 70 milhdes de anos,
correspondente ao final do Periodo Cretaceo da Era Mesozdica, mas que as linhagens atuais
divergiram bem mais tarde, isto €, 20 milhdes de anos atras (Givnish et al. 2007). O Unico
macroféssil registrado para o grupo é denominado Karatophyllum bromelioides e data de 36
milhGes de anos atras, tendo sido encontrado na Costa Rica (Gémez 1972).

O primeiro registro acerca dessas plantas deu-se na segunda viagem de Cristovao
Colombo & América, em 1493. De acordo com os documentos, os nativos da Ilha de
Guadalupe, nas Antilhas, utilizavam uma planta muito saborosa como alimento, chamada
“karatas” — o tdo conhecido abacaxi (Ananas comosus). Desde entdo o abacaxi foi levado para
a Europa e disseminado por todo o mundo, até que, no final do século XVII, o padre francés
Charles Plumier batizou a planta chamada “karatas” com o nome de bromélia, em
homenagem ao botanico Olaf Bromel. No Brasil, as bromélias ja eram amplamente
conhecidas pelos nativos, que as utilizavam como alimento ou para extracdo de fibras e as
denominavam “caranda”, “caraud”, “caravatd” e “gravata”, em tupi-guarani (Paula & Silva

2004).



Em 1753, Carolus Linnaeus estabeleceu o género Bromelia, composto por 14
espécies. A familia, por sua vez, foi descrita por Jussieu (1789) e monografada por diversos
autores ao longo dos tempos, como Mez (1934), Smith (1955) com “The Bromeliaceae of
Brazil”, e Smith & Downs (1974, 1977, 1979) os quais publicaram na Flora Neotropica a
mais recente e completa monografia de Bromeliaceae. Conforme Smith & Downs (1974), é
agrupada em trés subfamilias: Pitcairnioideae, Tillandsioideae e Bromelioideae, diferenciadas
principalmente pela morfologia de flores, frutos e sementes. Entretanto, em 2007, Givnish et
al. ampliaram o namero de subfamilias para oito, a saber: Brocchinioideae, Lindmanioideae,

Tillandsioideae, Hechtioideae, Navioideae, Pitcairnioideae, Puyoideae e Bromelioideae.

1.1.2. Importéncia Ecoldgica

A importancia ecoldgica da familia reside principalmente no micro-habitat que
proporciona o corpo dessas plantas, abrigando os mais diversos seres vivos. Frank et al.
(2004) inventariaram a fauna de invertebrados em 24 individuos de quatro espécies do género
Tillandsia, descobrindo a presenca de 82 espécies de invertebrados, procedentes de 75
géneros e 63 familias. Blithgen et al. (2000), estudando quatro espécies da subfamilia
Tillandsioideae, demonstraram que 44% dos individuos estudados abrigavam ninhos de
formigas representativos de 13 espécies pertencentes a oito subfamilias de Formicidae.
Ambos o0s estudos revelam a alta diversidade e freqiiéncia de organismos associados as
bromélias.

O abundante néctar das flores serve como fonte de alimento aos visitantes beija-
flores, morcegos e artropodes (abelhas, mariposas e borboletas), em um mecanismo evolutivo
de recompensa pela polinizacdo. Bernardello et al. (1991) demonstraram que 0s acgucares

sacarose, frutose e glicose ocorreram nas 20 espécies amostradas, representantes das classicas



trés subfamilias. Segundo Stiles & Freeman (1993), as espécies ornitofilas apresentam
acucares em concentracbes mais que duas vezes maiores em relacdo aquelas consideradas
tipicas em outras familias. Além disso, dados de Kromer et al. (2008) indicam que as
caracteristicas do néectar em Bromeliaceae sdo, predominantemente, determinadas por
supostas adaptacOes dos acucares as preferéncias dos polinizadores, do que por relaces
filogenéticas.

Os frutos carnosos do tipo baga, caracteristicos de Bromelioideae, também
oferecem alimento a uma fauna diversificada. Embora os estudos relativos a dispersdo de
sementes sejam escassos na familia, sabe-se que a dispersdo zoocdrica pode decorrer da acao
de aves, formigas, morcegos e alguns outros mamiferos (Benzing 2000).

Um estudo de Schmidt & Zotz (2000) mostrou ainda que existe herbivoria em
Vriesea sanguinolenta Cogn. & Marchal, por Napaea eucharilla Bates, uma larva de
Lepidoptera; sendo que, nos trés diferentes anos de observacéo, a taxa de predacgéo das folhas
variou de 26-63% dos individuos. Desta forma, V. sanguinolenta constitui uma importante
fonte alimentar no ciclo de vida deste artrépode.

As espécies epifitas da familia também sdo importantes na ciclagem de nutrientes
dos ecossistemas. Oliveira (2004) demonstrou que, na Floresta Atlantica (Ilha Grande, RJ), a
producéo de serapilheira oriunda de bromélias foi de 327,8 Kg/ha, o que representou 3,1% da

serapilheira total produzida no mesmo periodo.

1.1.3. Importancia Econdmica

As bromélias sdo bastante difundidas e comercializadas como plantas ornamentais,

sendo atualmente muito cultivadas e utilizadas em decoracdes de interior e projetos

paisagisticos. Em funcdo da grande procura pelas espécies de valor ornamental, o



extrativismo de seus ambientes naturais tem se intensificado nos Gltimos anos, colocando
algumas espécies em risco de extin¢do. Nesse contexto, insere-se uma publicagdo importante,
denominada “Cultivo Prético de Bromélias” (Paula & Silva 2004), que ensina e incentiva o
cultivo das bromélias, para uso caseiro ou comercializagdo, em contraposi¢do ao extrativismo.

A importancia econémica da familia ainda € destacada pelo fruto do abacaxi,
Ananas comosus (L.) Merril, muito apreciado na alimentagcdo — ao natural ou em forma de
bebidas e compotas. Outra espécie de grande valor econémico é o “caroa-verdadeiro”,
Neoglaziovia variegata (Arr. Cam.) Mez, utilizada como produtora de fibras.

Na medicina natural, como digestiva e depurativa, utiliza-se a enzima chamada
popularmente de “bromelina”, que envolve uma gama de proteases presentes em algumas
espécies dos géneros Bromelia, Ananas e Pseudoananas. Recentemente, foram isoladas novas
enzimas proteoliticas a partir do fruto maduro de Bromelia antiacantha Bertol (\Vallés et al.
2007), uma espécie comum no Rio Grande do Sul. Tais enzimas ainda sdo utilizadas
largamente em processos industriais, com fins os mais diversos (Vallés et al. 2007). Nos
ultimos anos, foram identificadas propriedades analgésicas e anti-inflamatérias a partir de
folhas e raizes de Nidularium procerum (Amendoeira et al. 2003, Vieira-de-Abreu et al.
2005), espécie nativa do Brasil também encontrada no Rio Grande do Sul.

Diversos estudos, como o de Brighigna et al. (1997) para Tillandsia caput-
medusae Morren, comprovam que espécies do género Tillandsia podem ser utilizadas pelo
homem como bioindicadores de polui¢do atmosférica nos grandes centros urbanos, ja que tais
plantas absorvem agua e nutrientes - por meio de suas escamas foliares - a partir da atmosfera,

estando intimamente ligadas a este ambiente.



1.1.4. RelagBes Taxondmicas e Filogenéticas

Segundo Cronquist (1988), esta familia pertence a divisdo Magnoliophyta, classe
Liliopsida, ordem Bromeliales. Atualmente, com o trabalho de APG Il (2003), Bromeliaceae
estd incluida na ordem Poales, ao lado de outras 17 familias. Dentro de Poales, ocupa uma
posicdo basal que, juntamente com Rapateaceae e Typhaceae (incluindo Sparganium), forma
um grado denominado “Poales basais” (Linder & Rudall 2005).

Apesar da origem monofilética da familia ter sido confirmada recentemente
(Barfuss et al. 2005), as origens, relacdes filogenéticas e circunscrigdes das subfamilias,
géneros e espécies ainda sdo pouco conhecidas; existindo grandes dificuldades,
principalmente, na delimitacdo de géneros e espécies. Devido a isso, as relacdes
infrafamiliares de Bromeliaceae tém sido alvo de diversas investigacdes. Porém, a filogenia
do grupo ainda é bastante discutida, com significativas divergéncias entre os autores.

Referente a taxonomia das subfamilias, Gilmartin & Brown (1987), com base em
dados morfoldgicos, posicionaram Pitcairnioideae como o grupo ancestral, do qual derivaram
as outras duas subfamilias, Bromelioideae e Tillandsioideae. Ao contrério, Ranker et al.
(1990) identificaram Tillandsioideae como grupo-irmado das subfamilias restantes, através da
variagdo em sitios de restricdo do DNA plastidial. No mesmo ano, Givnish et al. (1990)
identificaram Bromelioideae como subfamilia ancestral, sendo as restantes consideradas
grupos irméos, contrapondo os resultados dos outros autores. Terry & Brown (1996) e Terry
et al. (1997a) identificaram quatro linhagens principais, com base em sequéncias ndhF: 1)
Brocchinia; 2) Tillandsioideae; 3) Pitcairnioideae (exceto Brocchinia e Puya); 4)
Bromelioideae (adicionado de Puya). Nesta filogenia, Brocchinia é considerada grupo-irmao
de todo o restante da familia. Horres et al. (2000), fazendo uso de introns trnL de DNA

plastidial, obtiveram como grupo basal o clado formado por Brocchinia e Ayensua; 0os demais



representantes da familia dividem-se em uma politomia de trés linhagens: 1) Tillandsioideae;
2) Hechtia; 3) Bromelioideae e Pitcairnioideae (exceto os géneros ja citados). Quanto a
origem das subfamilias, as filogenias de Terry et al. (1997a) e Horres et al. (2000)
convergiram em relacdo a monofilia de Bromelioideae e de Tillandsioideae, porém
divergiram sobre Pitcairnioideae, considerada parafilética e polifilética, respectivamente.

Givnish et al. (2007) propuseram um novo arranjo para a familia, com base em
dados moleculares de 58 espécies de Bromeliaceae — abrangendo quase todos os géneros de
Pitcairnioideae — e 23 espécies representantes de seis familias, como grupo externo. A partir
da identificacdo de Pitcairnioideae como grupo parafilético, conforme ja citado em outro
estudo, deu-se a descrigdo de quatro novas subfamilias e a ratificacdo de uma subfamilia j&
descrita anteriormente. Assim, este estudo resultou na divisdéo de Bromeliaceae em oito
subfamilias: Brocchinioideae, Lindmanioideae, Tillandsioideae, Hechtioideae, Navioideae,
Pitcairnioideae, Puyoideae e Bromelioideae. Brocchionioideae é considerado o grupo-irmao
das outras subfamilias, como apontavam estudos filogenéticos anteriores. Esta nova
classificagdo tornou-se mais natural, de modo que as subfamilias reconhecidas sdo todas
monofiléticas.

Quanto as circunscri¢bes das subfamilias e relages entre 0s géneros, estas podem
se mostrar pouco estaveis. Ranker et al. (1990) consideraram Glomeropitcairnia distinta do
restante da subfamilia Tillandsioideae, ndo incluindo-a neste grupo, enquanto Terry et al.
(1997b) optaram pela integracdo do género a subfamilia. Mezobromelia é um género
tradicionalmente associado evolutivamente a Guzmania, porém Barfuss et al. (2005) e Terry
et al. (1997b) obtiveram resultados divergentes, relacionando-o a Tillandsia e Vriesea,
respectivamente.

A delimitacdo de alguns géneros € muito ténue e discutivel. Os géneros Vriesea e

Tillandsia, por exemplo, sdo distintos apenas pela presenca ou auséncia de apéndices



petalineos (Smith & Downs 1977). Brown & Terry (1992) consideraram esta caracteristica
instavel, sendo um carater mais apropriadamente usado quando em nivel de espécie e ndo para

grandes grupos.

1.2. AS ESPECIES

1.2.1. Subfamilia Bromelioideae

e Aechmea calyculata (E. Morren) Baker

Aechmea Ruiz & Pav. abrange 238 espécies (Luther 2004), sendo 0 género com
maior riqueza de espécies na subfamilia. No Rio Grande do Sul ocorrem 10 espécies (Haussen
1992). De acordo com Smith & Downs (1979), representa um grupo taxonomicamente
problematico, cujos limites conceituais ndo sdo bem delineados e onde se encontram reunidos
taxons morfologicamente discordantes pela inexisténcia de géneros que possam abriga-los.
Géneros como Lymania Read e Ursulaca Read & H.U. Baensch foram criados a partir de
tdxons de Aechmea (Leme 1997).

Aechmea calyculata (E. Morren) Baker (Figs. 1-3) inclui-se no subgénero
Ortgiesia e esta presente nas regides sul e sudeste do Brasil (Espirito Santo a Rio Grande do
Sul) e nordeste da Argentina (Smith & Downs 1979). Conforme informag6es de Smith &
Downs (1979) e Reitz (1983) possui: folhas suavemente apiculadas com 3-4 cm de largura,
com margens serrilhadas; escapo ereto; inflorescéncia usualmente simples; bracteas florais
triangulares e acuminadas; flores sésseis com sépalas assimétricas amarelas, pétalas
subelipticas amarelas, dois apéndices petalineos, estames inclusos e ovario elipsoide e infero;
fruto do tipo baga, vermelho, glabro, coroado pelas sépalas integras; sementes castanhas, com

2 mm de comprimento, ovoides. Floresce de abril a maio. Quanto ao substrato, é epifita ou



terricola. Uma de suas variedades esta na Lista Final das Espécies da Flora Ameacadas do Rio

Grande do Sul, como “criticamente em perigo” (Rio Grande do Sul 2003).

¢ Billbergia nutans H. Wendl. ex Regel

Billbergia Thunberg é um género bastante ornamental, com 64 espécies
distribuidas desde o México até Argentina e Brasil (Luther 2004). No Rio Grande do Sul,
existem apenas 3 espécies: Billbergia distachia, B. nutans e B. zebrina (Haussen 1992).

Billbergia nutans H. Wendl. ex Regel (Figs. 4-6) esta presente no Brasil (Parana,
Santa Catarina e Rio Grande do Sul), Argentina, Uruguai e Paraguai e é conhecida
regionalmente como “Gravata-de-brinco”. Algumas de suas caracteristicas estdo descritas a
seguir: habito epifito; altura acima de 50 cm; folhas lineares, apiculadas, com até 70 cm de
comprimento e com espinhos de 1 mm nas margens; escapo glabro esverdeado; bracteas do
escapo em numero de oito, lanceoladas com apice agudo, as inferiores esverdeadas e as
superiores completamente rosadas; inflorescéncia pauciflora simples; flores com 5 cm de
comprimento e pedicelo curto; bracteas florais reduzidas, subovadas, de apice agudo; sépalas
roseas livres, lineares; pétalas verde-amareladas livres, lineares, apice arredondado, com dois
apéndices petalineos; frutos do tipo baga, verde quando madura, globosa, glabra, coroada no
apice pelas sépalas persistentes; sementes em grande nimero, ovadas, fosco-castanhas, com 3
mm de comprimento e 1 mm de diametro; floracdo nos meses de julho e agosto (Reitz 1983).
Segundo o Decreto Estadual n° 42.099 (Rio Grande do Sul 2003), uma de suas variedades

encontra-se na categoria “vulneravel”.
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1.2.2. Subfamilia Pitcairnioideae

e Dyckia maritima Baker

Dyckia Schultes filius possui, de acordo com os dados de Luther (2004) e a
descricdo feita por Forzza & Silva (2004), 130 espécies. No Estado, ocorrem 17 espécies, a
partir dos dados de Haussen (1992) e da nova espécie descrita por Larocca & Sobral (2002).
Diferentemente da maioria dos outros géneros de Bromeliaceae, este apresenta roseta foliar
aberta, de maneira que ndo ha a formacdo de receptaculo para a retencéo de agua, o que evita
a proliferacdo de mosquitos. (Reitz 1983)).

Dyckia maritima Baker (Figs. 7-10) distribui-se pelos estados de Santa Catarina e
Rio Grande do Sul. A planta é rupicola, sendo comumente encontrada em costdes rochosos,
floresce de setembro a dezembro e pode alcancar uma altura de 2,5 m devido as
inflorescéncias (Reitz 1983). Algumas de suas caracteristicas morfologicas séo as seguintes:
folhas triangulares e atenuadas com até 4 cm de largura, espessas e rigidas, serradas com
espinhos curvos de 3-5 mm de comprimento; escapo ereto e glabro; bracteas do escapo
imbricadas; flores com pedicelo bastante curto; sépalas ovadas e agudas; pétalas obtusas;
estames excertos; semente oblonga com expansdo lateral (Smith & Downs 1974). O fruto é
uma capsula septicida e loculicida, quase preta (Reitz 1983). No Rio Grande do Sul, esta

especie estd enquadrada na categoria de ameaca “vulneravel” (Rio Grande do Sul 2003).

e Pitcairnia flammea Lindl.

Pitcairnia L’Héritier é o maior e mais amplamente distribuido género da

subfamilia Pitcairnioideae, com cerca de 350 espécies descritas (Luther 2004) que ocorrem no
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México, América Central, Antilhas e América do Sul, com sua maior riqueza na regido andina
(Smith & Downs 1974). No Brasil, sdo contabilizadas 43 espécies ocorrentes nas regides
sudeste, centro-oeste e norte, sendo 0 Rio de Janeiro o estado de maior diversidade (Martinelli
& Forzza 2006).

Denominada popularmente de “lirio-do-rochedo”, Pitcairnia flammea Lindl. (Figs.
11-14) ocorre no sudeste brasileiro, mais especificamente, nos estados do Espirito Santo, Rio
de Janeiro, Sdo Paulo e Santa Catarina. E uma planta rupicola que apresenta as caracteristicas
a seguir: folhas inteiras, com até 1 m de comprimento, lineares e atenuadas; escapo ereto e
alongado; inflorescéncia simples, usualmente longa e cilindrica, com seu eixo tornando-se
preto quando seco; bracteas florais lanceoladas; flores suberetas; sépalas triangulares; pétalas
agudas com 5-6 cm de comprimento, de cor vermelha; estames inclusos; ovario 2/3 superior

(Smith & Downs 1974). Floresce de janeiro a junho, com antese diurna (Wendt et al. 2002).

1.2.3. Subfamilia Tillandsioideae

e Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm.

Tillandsia L. é o género que abrange o maior nimero de espécies dentro de toda a
familia Bromeliaceae, com 557 espécies (Luther 2004), e a maior amplitude geografica
(Smith & Downs 1977). Sdo plantas pequenas, quando comparadas a outras bromélias, com
roseta foliar aberta, sem cisterna, folhas inteiras e acinzentadas, com grande quantidade de
escamas foliares. No Rio Grande do Sul, estdo presentes 18 espécies (Haussen 1992).

Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm. (Figs. 15-18), também chamada de
“cravo-do-mato”, distribui-se pelo sul do Brasil (Santa Catarina e Rio Grande do Sul),
Paraguai, Uruguai e Argentina. E epifita, com 15-25 cm de altura; rizoma e raizes fortes;

folhas estreitamente triangulares, em grande namero; inflorescéncia simples, com 5-20 flores;
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bracteas florais roseas ou puarpuras, ovais, cdncavas, ndo carinadas e glabras; flores sésseis;
sépalas roseas ou avermelhadas, de &pice agudo; pétalas violaceas pouco agudas ou
arredondadas; fruto capsula, com valvas deiscentes até a base, cerca de 2 cm de comprimento;
sementes fusiformes e plumosas, castanhas, com cerca de 2 mm de comprimento. Floresce de
julho até dezembro (Reitz 1983). E uma espécie bastante comum, inclusive em ambientes
urbanos, porém cinco de suas variedades estdo enquadradas na categoria “em perigo” e uma

variedade em “vulneravel” (Rio Grande do Sul 2003).

e \riesea carinata Wawra

Vriesea Lindl. pertence a subfamilia Tillandsioideae e constitui o segundo maior
género da subfamilia, com 248 espécies (Luther 2004), ocorrendo desde o sul do México até
o norte da Argentina (Costa 2002). Segundo Waechter (2007) existem 18 espécies deste
género no Rio Grande do Sul.

Vriesea carinata Wawra (Figs. 19-22) pertence ao complexo Vriesea paraibica
Wawra, da seccdo Vriesea, e estd presente na Floresta Ombrdéfila Densa do Brasil, do Espirito
Santo ao Rio Grande do Sul. E um epifito com até 40 cm de altura; folhas suberetas com
lamina verde-claro linear, com apice subagudo a agudo e acuminado; escapo verde subereto
com bracteas verdes; inflorescéncia simples com 4-12 flores e duas bracteas estéreis no apice;
bracteas florais vermelhas com carena em toda a extensdo da bractea; flores suberetas a
subereto-patentes na antese, com sépalas amarelas e oblongas, pétalas amarelas, estames
excertos, estigma verde; frutos com cerca de 3 cm de comprimento (Costa 2002). A espécie
ocorre tanto no interior quanto em borda de mata e floresce de margo a agosto (Reitz 1983).
No Rio Grande do Sul, restringe-se ao litoral norte (Haussen 1992) e, de acordo com o

Decreto Estadual n° 42.099 (Rio Grande do Sul 2003), insere-se na categoria “vulneravel”.
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1.3. FRUTO

Na classica definicdo de Gaertner (1788), o fruto é considerado como o “ovario
maduro”. Porém, sabe-se que os frutos sdo formados a partir de um ou mais ovarios, podendo
participar estruturas ndo originarias do ovario, como o receptaculo floral, as sépalas, as
pétalas, os estames, 0 pedunculo e as bracteas. Dessa forma, varias definicdes foram criadas
por diferentes autores, na tentativa de abranger todas as possibilidades de formacgéo deste
orgdo. Roth (1977) faz referéncia a alguns conceitos ainda incompletos, como “gineceu
maduro” ou “flor no estado de maturacdo da semente”, todavia ndo apresenta uma defini¢do
prépria. Spjut (1994) formula um novo conceito, o qual se mostra bastante consistente, porém
um tanto longo e complexo: “unidade de propagagéo desenvolvida a partir de um ou mais
rudimentos seminais fecundados (ou raramente por partenocarpia) cercados por tegumentos e
ligados a megaspordfilos, em um estrobilo, cone, gineceu ou gineceus concrescentes e ainda
pode incluir escamas, bracteas, ramos modificados, perianto ou partes de inflorescéncias”.
Barroso et al. (1999) consideram fruto como a “estrutura que representa o Gltimo estédio do
desenvolvimento do gineceu fecundado ou partenocarpico”. Por fim, o fruto é definido por
Souza (2003) de modo simples e completo “como sendo o ovario ou ovarios desenvolvidos e
em estado de maturacdo, podendo se agregar a ele outras partes da flor ou mesmo da
inflorescéncia”.

O pericarpo é a porcdo do fruto oriunda da parede do ovario e é constituido de
exocarpo (exo=exterior; carpo=fruto), também denominado como epicarpo (epi=sobre),
mesocarpo (meso=meio) e endocarpo (endo=interior) (Souza 2006). A definicdo das camadas
do pericarpo varia de acordo com o ponto de vista do autor, podendo a composi¢ao
histoldgica das camadas ser lato ou stricto sensu. Em lato sensu, tanto as faces epidérmicas

guanto os tecidos subepidérmicos do ovario podem participar da formacdo do exocarpo e
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endocarpo; em stricto sensu, exocarpo e endocarpo compreendem somente as faces
epidérmicas (Roth 1977). Para a definicdo em stricto sensu, o0 estudo ontogenético do
pericarpo revela-se essencial, ja que exocarpo, mesocarpo e endocarpo Sd0 originarios,
respectivamente, dos tecidos da face externa da epiderme, do mesofilo e da face interna da
epiderme do ovario.

Os estudos estruturais de fruto podem contribuir com dados relevantes para a
sistematica das angiospermas, porém sdo pouco executados em comparacdo com outros
Orgdos vegetais. Diversos estudos vém mostrando a utilizacdo da morfologia e anatomia de
fruto para delimitacdo ou resolucdo de problemas taxondmicos entre espécies, géneros, tribos
e até familias monotipicas, a exemplo de Tobe et al. (1992), Smitt et al. (1995), Doweld
(1998), Decraene et al. (2000), Doweld (2001), Pak et al. (2001), Moon & Hong (2006) e
Ickert-Bond et al. (2007). Segundo Roth (1977), a separacdo de géneros ou especies €
frequentemente mais facil de ser realizada pela anatomia de fruto do que uma distingdo de
tribos.

Além disso, tais estudos sdo fundamentais para auxiliar no entendimento da
verdadeira origem dos frutos das angiospermas, contribuir para a uniformizacdo da
classificacdo dos frutos e, quem sabe, para uma futura proposta de sistema natural de
classificagcdo dessas estruturas — as quais atualmente se inserem em sistemas artificiais,
divergentes entre autores (Mourédo 2006).

Em um enfoque ecoldgico, a descricdo das camadas do pericarpo é uma
ferramenta para identificacdo de amostras de solo, de contetdo estomacal e de fezes, uma vez
gue camadas mecanicas preservam-se mesmo quando a estrutura de dispersdo passa pelo
sistema digestdrio dos animais (Mourdo 2006). Como érgdo reprodutivo responsavel pela

dispersdo dos didsporos, os estudos morfo-anatdmicos de fruto associados a estudos de
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sementes auxiliam no entendimento do modo de dispersdo das espécies, constituindo-se em
importantes dados para propostas de conservacdo da biodiversidade.

Apesar do exposto sobre a importancia da estrutura dos frutos sob diferentes
aspectos, poucas familias de angiospermas possuem um numero representativo de estudos
nesta area, como é o caso de Fabaceae (Fahn & Zohari 1955, Heenan 1997, Martins &
Oliveira 2001, Pietrobom & Oliveira 2004, Nakamura & Oliveira 2005, Oliveira et al. 2007,
Paiva et al. 2008) e Anacardiaceae (Von Teichman 1989, Wannan & Quinn 1990, Von
Teichman 1991, Von Teichman & Van Wik 1991, Von Teichman & Van Wik 1993, Von
Teichman & Van Wik 1994, Li et al. 1999, Carmello-Guerreiro & Paoli 2000, Carmello-
Guerreiro & Paoli 2002, Carmello-Guerreiro & Paoli 2005, Oliveira 2005). Em
contraposicdo, apenas dois estudos anatdmicos de fruto foram registrados para a familia
Bromeliaceae, em Ananas comosus (Okimoto 1948) e Tillandsia tricholepis (Morra et al.
2002).

Considerando a escassez de trabalhos deste tipo, a existéncia de variagdo
morfol6égica nos frutos — classificados como bagas ou capsulas — e a dificuldade na
delimitacdo de géneros e espécies em Bromeliaceae; estudos que visem a caracterizagdo
anatdmica de frutos na familia podem constituir dados de grande valia para a compreensdo da

sistematica nos niveis infrafamiliares.
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2. OBJETIVOS

2.1. Gerais

- Apresentar um panorama geral acerca da estrutura de frutos em Bromeliaceae;
- Correlacionar os dados as filogenias atuais;

- Contribuir com informac6es relativas ao mecanismo de dispersao das espécies.

2.2. Especifico

- Caracterizar e comparar a morfo-anatomia, ontogenia e histoquimica do fruto de
seis espécies de Bromeliaceae — Aechmea calyculata (E. Morren) Baker e Billbergia nutans
H. Wendl. ex Regel (Bromelioideae), Dyckia maritima Baker e Pitcairnia flammea Lindl.
(Pitcairnioideae), Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm. e Vriesea carinata Wawra
(Tillandsioideae) — correspondentes as trés subfamilias ocorrentes no estado do Rio Grande

do Sul.
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3. MATERIAL E METODOS

O material botdnico — referente as espécies Aechmea calyculata, Billbergia
nutans, Dyckia maritima, Pitcairnia flammea, Tillandsia aeranthos e Vriesea carinata, ja
descritas na se¢é@o anterior — foi obtido na Cole¢do de Bromeliaceae do Jardim Botanico de
Porto Alegre e coletado nos municipios de Porto Alegre, Viamao, Dom Pedro de Alcantara e
Caraa, no Rio Grande do Sul, e Campo Belo do Sul, em Santa Catarina.

Os individuos coletados no Jardim Botanico de Porto Alegre sdo referenciados na
Tabela 1, cuja sigla anterior a numeracdo refere-se & Colecdo de Bromeliaceae deste 6rgéo.
As exsicatas das plantas coletadas em campo foram depositadas no Herbario ICN da
Universidade Federal do Rio Grande do Sul, conforme a Tabela 2.

A coleta constou de flores e frutos em diversos estaddios de desenvolvimento,
oriundos de trés ou mais individuos. Cabe salientar que as flores em pré-antese diferenciam-se
dos botdes florais por apresentarem os verticilos florais totalmente desenvolvidos. O material
foi dissecado, preservando-se apenas ovarios e frutos, e fixado em glutaraldeido 1% e
formaldeido 4% em tampéo fosfato de sddio 0,1M, pH 7,2 (McDowell & Trump 1976).

Para a preparacdo de cortes histologicos transversais, longitudinais e
paradérmicos, as amostras sofreram passagem em tampdo fosfato de sédio 0,1M, pH 7,2
(Gabriel 1982), e posterior desidratacdo em série etilica até sua inclusdo em
hidroxietilmetacrilato (Gerrits & Smid 1983). Logo apds, os cortes foram confeccionados com
4 um de espessura em micrétomo de rotacdo Zeiss, Microm HM 340 E com navalha de vidro
de 8 mm e micrétomo de guias Leitz 1400 com navalha de aco tipo “D”. A seguir 0s cortes
foram distendidos com o auxilio de uma placa aquecedora e, posteriormente, corados em Azul
de Toluidina O 0,05%, pH 4,4 (O’Brien & McCully 1981). A deteccdo de compostos

quimicos nos tecidos foi feita a partir de diferentes testes histoquimicos (Tabela 3), os quais
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foram executados diretamente nos cortes histologicos ou por meio de cortes a mao livre do
material fixado.

As andlises e as fotomicrografias do material histolégico foram realizadas sob
microscopia fotdnica de campo claro ou epifluorescéncia, utilizando um microscopio Leica
DM R com camera fotografica digital Leica DFC 500 acoplada e programa de captura de
imagens Leica IM50. Para a observacdo em epifluorescéncia, utilizou-se um filtro de
excitacdo de 340-380 nm, sendo as imagens capturadas sempre em mesmo tempo de
exposicao.

Para a analise em microscopia eletrénica de varredura (M.E.V.), o material foi
desidratado em série crescente de acetona e, a seguir, submetido a secagem pelo método do
ponto critico (Gersterberger & Leins 1978) com o uso do equipamento BAL-TEC, CPD 030.
Apds, as amostras foram montadas em suportes de aluminio e recobertas com platina durante
60 s no aparelho metalizador BAL-TEC, SCD 050. As observag0es e 0 registro
eletromicrogréafico foram realizados em microscopio JEOL 6060, sob 10kV.

A terminologia adotada esta de acordo com Roth (1977), para a definicdo das
camadas do pericarpo, Spjut (1994) e Barroso et al. (1999), para a classificagcdo do tipo de
fruto e tipos de deiscéncia.

Para a descricdo da maioria das espécies, foram estabelecidos os seguintes
estadios de desenvolvimento: | — ovério indiferenciado de botdes florais; Il — ovério e fruto
jovem advindos de flores em pré-antese, antese e pos-antese. 11l — fruto maduro e, quando for
0 caso, seco. Para a descricdo de Vriesea carinata, foram definidos os estadios a seqguir: | —
ovario indiferenciado de botdes florais; Il — ovario advindo de flores em pré-antese. Il —
ovario e fruto jovem advindos de flores em antese e pos-antese. IV — fruto maduro e seco. Nas
espeécies cuja parede do ovario é fusionada com a do hipanto, a caracterizacao do ovario e do

fruto decorre da andlise topogréafica dos tecidos.
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4. RESULTADOS

4.1. Caracteristicas Comuns as Espécies Analisadas

Todas as espécies apresentam ovario tricarpelar e trilocular, com a presenca de
nectérios septais, ndo tratados neste estudo. As faces epidérmicas sdo uniestratificadas com
células de secdo retangular, enquanto o mesofilo é parenquimatico, pluriestratificado e
composto, predominantemente, por células isodiamétricas. Na regido da placenta, ocorre um
tecido transmissor especializado, denominado obturador, em continuidade com a face
epidérmica interna. Nas espécies cujo ovario se desenvolve em um fruto deiscente (capsula),
as linhas de deiscéncia no ovério sdo evidentes e em numero de seis, sendo cada linha
formada por duas fileiras de células diminutas em comparacdo com outros tecidos carpelares.
Dentre as seis linhas de deiscéncia, trés estdo localizadas na regido lateral dos carpelos
(septos) e sdo caracterizadas pela continuagdo das faces epidérmicas externas de carpelos
adjacentes e as outras trés localizam-se na regido ventral dos carpelos (zona de placentacdo),
constituindo as suturas ventrais. Nas espécies ndo caracterizadas por ovario infero, sdo
identificados trés feixes vasculares em cada carpelo, sendo um principal em sua regiédo dorsal,
e dois de menor calibre em sua regido ventral.

Em relacdo ao fruto, os estomatos se localizam em depressdes do exocarpo, com
as células-guarda ancoradas sobre as células subsidiarias, sobrepondo-as, e distribuem-se
longitudinalmente em relacdo ao eixo do fruto. A superficie do exocarpo, referente a escultura
cuticular, apresenta um padrdo liso, com excecdo de apenas uma espécie. Graos de amido
estdo presentes na parede do ovario, e hipanto quando for o caso, diminuindo ao longo do
desenvolvimento até o seu total desaparecimento na maturidade do fruto. Os tecidos

esclerenquimaticos, tanto fibras como esclereides, sao metabolicamente ativos na maturidade
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dos frutos, pela observacdo da presenca de organelas celulares, inclusive nicleo. A
ontogénese do fruto, em todas as espécies estudadas, foi identificada como um processo
gradual de modificagcdes que ocorre do apice em direcdo a base do fruto. Como resultado dos
padrdes de divisdo e alongamento celular, o crescimento dos frutos é expresso em
comprimento e em didmetro; sendo este consequéncia, principalmente, do incremento do

perimetro do fruto e ndo tanto da espessura do pericarpo.

4.2. Descricao das Espécies

e Aechmea calyculata (E. Morren) Baker

Estadio | — O ovario caracteriza-se como infero com os carpelos completamente
fusionados, 0s quais apresentam em suas regides laterais ramificacdes interloculares do
nectario septal. A fusdo dos carpelos, em toda a extensdo de suas laterais, caracteriza a
sincarpia como total, e a fusdo completa dos tecidos, sem distin¢do de limite entre os carpelos,
caracteriza-a como verdadeira. A parede do ovario é fusionada com a do hipanto de modo que
ndo é possivel distingui-los.

As faces epidérmicas, tanto externa quanto interna, possuem células alongadas
anticlinalmente (Figs. 23 e 24). A face externa da epiderme possui células com conteido
citoplasmatico denso e com corpos silicosos esféricos, assim como escamas peltadas
distribuidas irregularmente pela superficie epidérmica (Fig. 24). O mesofilo é composto por
18-22 camadas celulares que seguem um gradiente de volume celular, com células de maior
volume na regido central, diminuindo em direcédo as faces epidérmicas (Fig. 23). ldioblastos
contendo rafides de oxalato de célcio sdo frequentes no mesofilo, ocorrendo nas regides

dorsal e lateral dos carpelos (Fig. 23). Cada carpelo apresenta cerca de 15 feixes vasculares.
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Na regido da placenta, as células epidérmicas sdo diferenciadas em obturador, com células de
formato alongado e face periclinal externa em forma de domo. Na regido central do ovario,
existem seis linhas distintas: trés situadas na regido do septo, estendendo-se apenas até a
regido nectarifera, e trés suturas ventrais dos carpelos (Fig. 26). Nesse estadio, ocorrem
divisdes celulares anticlinais, apenas em sentido longitudinal, no mesofilo.

Estadio 1l — O ovario e, em continuacdo, o fruto (Fig. 25) sofrem modificacGes
referentes ao alongamento celular e diferenciacdo celular. Na parede do fruto como um todo,
ocorre 0 acumulo de pectinas no interior das células (Figs. 27, 28, 29) e o alongamento celular
em sentido tangencial (Fig. 27). O exocarpo e 4-5 camadas celulares adjacentes tém suas
paredes celulares suavemente espessadas, assim como a parede periclinal externa do
endocarpo (Figs. 28 e 29). H& a formacdo de estdmatos (Fig. 30) elevados em relacdo as
demais células do exocarpo. Fibras diferenciam-se em torno dos feixes vasculares, formando
uma bainha perivascular (Fig. 31). Nesse estadio, as células do obturador diferenciam-se, com
a formacdo de paredes labirinticas (Fig. 32).

Estadio 11l — O fruto maduro é formado pelo pericarpo, derivado da parede do
ovario, pelo hipanto, que envolve o ovério, e pelo calice (Figs. 33, 34 e 36). E identificado
como uma baga armada elipséide, pilosa, com cerca de 0,9 cm de comprimento e coloracao
roxo-escura, com bractea, corola, gineceu e androceu persistentes. As sépalas sdo fusionadas
em cerca de 1/3 do seu comprimento, sendo que os apices das porcdes livres formam
projecOes caudadas e rigidas.

O exocarpo é representado por esclereides cujos espessamentos de parede celular
apresentam formato em “U”, com as paredes anticlinais e periclinal interna espessadas (Fig.
38); ao passo que as esclereides das 2-3 camadas adjacentes, que constituem hipoderme
mesocarpica, formam paredes celulares espessadas em toda a sua extensdo, com pontoacoes

conspicuas (Figs. 35, 37, 38 e 39). Os estobmatos apresentam-se elevados em relacdo a
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superficie, sobrepondo as células subsidiarias, com as paredes celulares periclinais igualmente
espessadas (Fig. 40). Tanto o exocarpo quanto o endocarpo possuem células alongadas
longitudinalmente, porém o primeiro com paredes celulares sinuosas e o ultimo com paredes
retas (Figs. 41 e 42). O mesocarpo mantém o mesmo numero de camadas celulares e 0 mesmo
padrdo do gradiente de volume celular. Na regido advinda do célice, a parede do fruto é mais
espessa, com idioblastos mais numerosos e cerca de 15 feixes vasculares em cada regido
correspondente a uma sépala (Figs. 34 e 35). Além disso, as paredes celulares da face interna
da epiderme tornam-se mais espessas apenas nesta regido. Na zona de coesdo das sépalas,
existe um tecido colenquimatoso com contetdo celular péctico, préximo da face epidérmica
interna (Fig. 35). Em todo o fruto, as escamas peltadas sdo formadas por um escudo
assimétrico ndo organizado em disco e ala, com extremidades bastante alongadas (Figs. 43 e
44), por 3-4 células do pediculo e duas células basais, com as células vizinhas do exocarpo e
hipoderme dispostas radialmente, formando uma projecéo (Figs. 45 e 46).

Quanto a composi¢do quimica, toda a parede do fruto possui contetdo celular de
natureza péctica, assim como foi descrito para o estadio anterior. As células do exocarpo,
hipoderme mesocarpica e endocarpo sofrem deposi¢cdo de compostos fendlicos em seu
interior, compostos estes que proporcionam a cor roxo-escura do fruto (Figs. 38, 47, 48 e 50).
Na regido do calice, células parenquimaticas do mesofilo também acumulam estes compostos,
proximo a hipoderme e a face interna da epiderme. O espessamento parietal do exocarpo, da
hipoderme e das fibras perivasculares é impregnado com lignina, assim como a face
epidérmica interna na regido do calice (Figs. 49 e 52). As células do mesocarpo possuem
paredes ricas em pectinas (Fig. 53), sendo que algumas células proximas aos feixes vasculares
contém taninos (Fig. 51) e outras, préximo a hipoderme e no entorno dos feixes vasculares,

possuem corpusculos fenolicos (Figs. 53 e 54). As paredes celulares do fruto, como esperado,
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apresentaram celulose em todas as suas células e polissacarideos ndo-celul6sicos no
endocarpo.

Nesta espécie, todo o desenvolvimento do fruto aqui descrito ocorre nos meses de
abril a agosto e esta representado pela Fig. 55, que expressa o crescimento do fruto, tendo

como referéncia o comprimento do érgéo, ao longo dos meses do ano.

¢ Billbergia nutans H. Wendl. ex Regel

Estadio | — O ovario € infero e possui os carpelos totalmente fusionados entre si e
com o hipanto, caracterizando a sincarpia como total e verdadeira. As faces epidérmicas
possuem células alongadas anticlinalmente e o mesofilo € composto por 18-22 camadas
celulares, seguindo um gradiente de volume celular decrescente da regido central para
proximo as periferias (Fig. 56). S&o encontrados idioblastos contendo rafides de oxalato de
calcio no mesofilo e cerca de 25 feixes vasculares por carpelo. O ovario possui um formato
circular, com a superficie externa dotada de costelas, sempre em numero de nove (Figs. 57 e
58). Ademais, apresenta seis linhas distintas na sua regido central e ramificacGes do nectario
septal nas regides laterais (Figs. 57 e 60). Na regido da placenta, estd presente o obturador,
com celulas de formato alongado e face periclinal externa em domo. Em sentido longitudinal,
séo observadas divisdes celulares anticlinais no mesofilo.

Estadio Il — Ovario e fruto desenvolvem-se por alongamento celular e
diferenciacdo celular. Em todas as regides do fruto, as células se alongam em sentido
tangencial e passam a conter pectinas (Figs. 59, 61 e 62). O exocarpo e as 2-3 camadas
celulares adjacentes, estas correspondentes a hipoderme mesocarpica, sofrem um sutil
espessamento em suas paredes celulares, assim como a parede periclinal externa do endocarpo

(Figs. 61 e 62). No exocarpo formam-se estdbmatos, os quais estdo no mesmo nivel das células
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epidérmicas e possuem espessamentos parietais iguais nas suas paredes periclinais (Figs. 63 e
64). O obturador diferencia-se, formando paredes labirinticas na parede periclinal externa de
suas células (Fig. 65).

Estadio 11l — O fruto é formado por pericarpo e hipanto (Figs. 66 e 67) e constitui-
se em uma baga ovaloide de coloracdo verde e cerca de 1,5 cm de comprimento, com célice,
corola, androceu e gineceu persistentes. No mesocarpo, € mantido 0 mesmo ndmero de
camadas celulares e mesmo padrdo de volume celular. Fibras perivasculares diferenciam-se
(Figs. 67 e 68) e as células da hipoderme mesocarpica adquirem paredes mais espessadas
(Figs. 69 e 75), constituindo esclereides. Tanto 0 exocarpo quanto o endocarpo possuem
células alongadas longitudinalmente, com paredes celulares retas; possuindo o endocarpo um
padrdo irregular, tanto no formato quanto na distribuicdo de suas células, que seguem apenas
uma tendéncia longitudinal de disposicgéo (Figs. 69, 70, 71 e 72).

Em todo o fruto, o contedo celular predominante sdo as pectinas (Figs. 67, 69 e
70). Contudo, existem também corpos lipidicos distribuidos pelo mesocarpo (Figs. 73 e 74),
tecido cujas paredes celulares séo ricas em pectinas (Fig. 75). No espessamento parietal do
exocarpo, hipoderme e endocarpo, ndo foi detectada a presenca de lignina, mas sim de
celulose e polissacarideos ndo-celulésicos (Figs. 75). As fibras perivasculares possuem
ligninas em sua constituicdo parietal.

O periodo total para a frutificagdo da espécie abrange os meses de agosto a

outubro. O desenvolvimento do fruto ao longo destes meses é demonstrado na Fig. 76.

e Dyckia maritima Baker

Estadio | — O ovario € supero e seus carpelos sdo fusionados entre si apenas em

suas regides ventrais (Fig. 77). A fus@o dos tecidos entre os carpelos ndo é completa, visto
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que é possivel distinguir as faces epidérmicas laterais unidas. Deste modo, a sincarpia €
caracterizada como parcial, por sua restricdo as regiGes ventrais, e como falsa, pela fusdo
tecidual incompleta. A parede do ovario consta de duas faces epidérmicas com células de
contetido denso e alongadas, a externa em sentido anticlinal e a interna em sentido periclinal,
e de um mesofilo composto de 6-8 camadas com células isodiamétricas (Fig. 78). Estdo
presentes trés feixes vasculares em cada carpelo, um dorsal e dois ventrais, e seis linhas de
deiscéncia, trés dessas correspondendo as suturas ventrais dos carpelos e trés as faces
epidérmicas externas fusionadas na regido ventral de carpelos adjacentes (Fig. 79). Também
estdo presentes idioblastos contendo rafides de oxalato de célcio, nas regides lateral e ventral
dos carpelos. Ainda nesse tecido, ocorrem divisdes celulares, principalmente anticlinais. O
obturador, na regido da placenta, é formado por células alongadas com a face periclinal
externa em formato de domo.

Estadio Il — Nesse estadio (Fig. 80), ocorre o aumento do volume celular no
mesocarpo e o alongamento do exocarpo em sentido anticlinal (Fig. 81). O exocarpo sofre
deposicdo de parede celular em sua parede periclinal externa a passa a acumular mucilagem
no vacuolo de células localizadas ao redor dos estdmatos (Figs. 81, 82 e 83). Algumas células
do mesocarpo, proximas destas regies, também apresentam contetdo mucilaginoso (Fig. 82).
No exocarpo h& o surgimento de estbmatos elevados em comparacdo com a superficie
epidérmica, com suas paredes periclinais igualmente espessadas (Figs. 83, 84 e 85). Ja no
mesocarpo, os idioblastos com rafides tornam-se mais numerosos e localizam-se nas regides
lateral e ventral, bastante associados com a placenta (Figs. 86, 87, 88 e 89). O obturador (Figs.
88 e 89) adquire paredes labirinticas na face periclinal externa de suas células.

Estadio Il — O fruto maduro (Fig. 90) possui formato ovaloide, cerca de 0,5 cm
de comprimento, coloracdo marrom e calice e corola persistentes. Nesse estadio, ocorre o

desaparecimento da mucilagem depositada nas células préximas aos estdbmatos e a diminuicédo
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da quantidade de idioblastos contendo rafides. O mesocarpo é homogéneo e formado por 8-10
camadas de células, sendo que uma delas, adjacente ao exocarpo, possui as faces periclinais
externas com paredes celulares espessas, constituindo hipoderme mesocéarpica. Em torno dos
feixes vasculares, diferenciam-se fibras que formam bainha perivascular e extensdo de bainha
no feixe dorsal (Fig. 91). Neste feixe, proximo ao floema e entre as fibras, algumas células
alinhadas radialmente mantém-se parenquimaticas, formando uma zona de deiscéncia. Na
regido ventral dos carpelos, também surgem fibras margeando os feixes vasculares ventrais e
as linhas de deiscéncia (Fig. 92). As células do exocarpo adquirem paredes muito espessas e
seu formato é alongado radialmente em sentido transversal, sendo caracterizadas como
macroesclereides (Figs. 93 e 94). Esse tecido apresenta-se uniestratificado na maior parte de
sua extensdo, porém € pluriestratificado em algumas pequenas regifes. O endocarpo €
constituido por esclereides de paredes celulares pouco espessas, as quais possuem um formato
alongado tangencialmente em sentido transversal (Figs. 95 e 96).

Referente a natureza quimica dos tecidos, o exocarpo possui uma coloracdo
natural marrom, macroscopicamente, ou amarela (Fig. 97), em se¢do. O detalhamento
histoquimico revelou uma estratificacdo nas paredes celulares do exocarpo, de acordo com
seus constituintes, com a presenca de compostos fendlicos em toda a parede celular (Fig. 98),
lipidios nos estratos mais externos (Fig. 99), pectinas nos estratos parietais mais internos e
externos (Fig. 100), mucopolissacarideos acidos nos estratos médios (polissacarideos em
todos os estratos) (Figs. 101 e 102), flavonoides (flavonas e flavondis) nos estratos internos e
médios (Figs. 103 e 104), celulose em maior quantidade nestes mesmos estratos (Fig. 105) e
auséncia de ligninas. Nas paredes celulares primarias do mesocarpo, também foi constatada a
presenca de flavonoides (Figs. 103, 104 e 105). No endocarpo e nas fibras, do entorno dos

feixes e das regides ventrais dos carpelos, foram detectadas ligninas e flavondides.
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O fruto, quando seco, mantém a mesma estrutura de quando ainda estava carnoso,
sendo verificada apenas a compressdo de algumas camadas celulares do mesocarpo.
Posteriormente a desidratacdo, ocorre a deiscéncia do fruto, decorrente do rompimento
concomitante das seis linhas de deiscéncia na regido central do fruto e do feixe vascular dorsal
em sua regido média, onde estdo localizadas as células parenquimaticas em fileira radial. A
capsula abre-se até a sua base em seis valvas eretas, cada uma correspondente a metade de um
carpelo. Portanto, a capsula é classificada como biscida — pela combinacdo da deiscéncia
septicida com a loculicida.

Nesta espécie, os frutos desenvolvem-se de novembro a marco, sendo a

ontogénese do fruto durante estes meses é representada na Fig. 106.

e Pitcairnia flammea LindlI.

Estadio 1 — O ovario caracteriza-se por ser semi-infero, com os carpelos
fusionados entre si apenas em suas regifes ventrais, sendo a sincarpia identificada como
parcial e falsa (Fig. 107). Na regido infera do ovario, este € fusionado ao hipanto. A parede do
ovario é constituida pela face epidérmica externa, com celulas alongadas anticlinalmente, pela
face epidérmica interna, com celulas alongadas periclinalmente e de contetdo denso, e pelo
mesofilo com 8-10 camadas de células isodiamétricas (Fig. 108). Estdo presentes trés feixes
vasculares em cada carpelo, seis linhas de deiscéncia na regido ventral e lateral dos carpelos
(Fig. 109) e idioblastos contendo rafides de oxalato de calcio no mesofilo. Na placenta, existe
um obturador cujas células sdo alongadas com a face periclinal externa em formato de domo.
Nesse estadio, ocorrem divisdes celulares no mesofilo, majoritariamente em sentido anticlinal.

Estadio Il — O ovério e o pericarpo desenvolvem-se pelo aumento do volume

celular no mesofilo/mesocarpo e o alongamento da face epidérmica interna/endocarpo em
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sentido anticlinal (Figs. 110 e 111). E constatado um aumento na quantidade dos idioblastos,
localizados nas regides lateral e dorsal dos carpelos (Fig. 112). No exocarpo, as células
alongam-se sutilmente em sentido periclinal. Nesse mesmo tecido, sdo formados estdmatos
elevados em comparacdo com a superficie epidérmica, cujas células-guarda desenvolvem
paredes periclinais internas mais espessas do que as periclinais externas (Figs. 113, 114 e
115). A superficie externa do fruto apresenta um padréo cuticular estriado (Figs. 116 e 117).
As células do obturador, nesse estadio, sdo dotadas de paredes labirinticas nas suas faces
periclinais externas (Fig. 118).

Estadio Il — Em seu estddio maduro (Fig. 119), o fruto caracteriza-se pelo
formato alongado e cénico, comprimento de cerca de 0,9 cm e coloragdo verde-escura, com
calice, corola, gineceu e androceu persistentes. O mesocarpo é constituido de 9-11 camadas
celulares e identificado pela presenca de duas regides parenquimaticas, a externa composta
por células mais volumosas e a interna formada por células menos volumosas (Fig. 120).
Diferenciam-se fibras em torno do feixe vascular dorsal, formando bainha perivascular e
extensdo de bainha em direcdo ao endocarpo (Fig. 120). Na regido ventral dos carpelos,
também surgem fibras, que envolvem os feixes vasculares ventrais e as linhas de deiscéncia
(Fig. 121). O endocarpo, que na etapa anterior da ontogenia sofreu alongamento celular,
adquire paredes celulares muito espessadas e conspicuas, em formato de “U”. Desse modo,
suas células sdo classificadas como macroesclereides e possuem formato alongado radial e
tangencialmente em sentido transversal (Figs. 122 e 123). O exocarpo caracteriza-se pelo
formato suavemente alongado em sentido longitudinal de suas células, com sutil deposicdo de
parede celular em sua face periclinal externa (Figs. 124 e 125). Assim como algumas células
do mesocarpo, 0 exocarpo possui conteido celular péctico (Figs. 120, 124 e 125). E

constatado o desaparecimento dos idioblastos contendo rafides no mesocarpo.
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O endocarpo possui uma coloragdo natural marrom, macroscopicamente, ou
laranja-avermelhado (Fig. 126), em secdo. Em sua constituicdo quimica, este tecido mostrou-
se estratificado, com a presenga de compostos fendlicos em toda a parede celular (Fig. 127),
mucopolissacarideos acidos no estrato externo (Fig. 128), pectinas nos estratos parietais
internos e externos (Fig. 130), flavondides e celulose nos estratos internos (Figs. 131, 133 e
134) e auséncia de ligninas. No exocarpo, foram detectados pectinas e mucopolissacarideos
acidos, flavonoides e lipidios na sua parede periclinal externa (Figs. 129, 132, 134 e 135). No
mesocarpo, foi observada a presenca de flavondides nas paredes celulares primarias das
células parenquimaticas. Nas fibras, tanto perivasculares quanto ventrais, foram detectadas
ligninas e flavondides. No mesocarpo, algumas células mostraram-se ricas em compostos
fendlicos (Figs. 136 e 137).

O fruto seco mantém, basicamente, a mesma estrutura do fruto enquanto carnoso,
destacando-se apenas uma acentuada compressdo das camadas celulares do mesocarpo. A
capsula é do tipo septicida, de modo que a sua deiscéncia decorre pelo rompimento das seis
linhas de deiscéncia presentes nas regides ventrais dos carpelos. A abertura da capsula ocorre
do &pice até a sua base, evidenciando trés valvas eretas oriundas de cada um dos carpelos, de
tal modo que as valvas permanecem unidas em seus apices devido a persisténcia do estilete.

O periodo para a frutificacdo abrange os meses de maio a setembro. Considerando

este periodo, o desenvolvimento do fruto foi representado na Fig. 138.

e Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm.

Estadio I — O ovario € supero, com os carpelos fusionados em toda a extensao de

suas regides laterais, demonstrando sincarpia total e falsa (Fig. 139). A parede do ovario €

formada pelas faces epidérmicas externa e interna — cujas células revelam contetdo bastante
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denso e formato alongado em sentido anticlinal e periclinal, respectivamente — e por um
mesofilo composto por 6-8 camadas de células isodiamétricas (Fig. 140). As linhas de
deiscéncia em numero de seis sdo evidentes nos tecidos carpelares (Figs. 141 e 142). A
vascularizacdo é efetuada por trés feixes vasculares em cada carpelo, um localizado na regido
dorsal e dois na regido ventral. No mesofilo da regido ventral dos carpelos, estédo localizados
idioblastos nos quais estdo contidas rafides de oxalato de calcio (Fig. 142). Nesse estadio,
foram observadas algumas divisbes celulares no mesofilo, principalmente anticlinais, e
divisdes periclinais nas células do obturador (Fig. 143), que passam a ser bastante alongadas,
formando um a dois estratos nesse tecido (Fig. 144).

Estadio 1l — Ao longo da ontogénese, no ovario e no fruto (Fig. 145), ha o
aumento do volume celular no mesofilo/mesocarpo e na face epidérmica interna/endocarpo,
estes com alongamento em sentido anticlinal de suas células (Figs. 146 e 147). O obturador
desenvolve paredes celulares labirinticas.

Estadio I11 — O fruto maduro € alongado e cilindrico, verde-escuro, com cerca de 2
cm de comprimento e bractea e célice persistentes. O pericarpo atinge sua maturidade através
da diferenciagdo de tecidos esclerenquimaticos (Figs. 148, 149 e 150). Fibras diferenciam-se
proximo as linhas de deiscéncia na regido ventral dos carpelos (Fig. 150 e 151) — mostrando-
se inconspicuas nesta regido devido a fina camada de parede celular depositada — e em torno
do feixe vascular dorsal, formando bainha perivascular (Fig. 152). Tanto as células do
exocarpo quanto do endocarpo sofrem deposicdo de parede celular em formato de “U” (Figs.
153 e 155), com destaque para as células conspicuas do endocarpo, caracterizadas como
macroesclereides, as quais evidenciam a lamelacdo de suas paredes como reflexo da
deposicdo (Fig. 156). Quanto a forma, as esclereides do exocarpo sdo alongadas
longitudinalmente (Figs. 153 e 154) enquanto as do endocarpo mostram-se alongadas radial e

tangencialmente em sentido transversal (Figs. 155 e 157). No mesocarpo, formado por 8-10
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camadas celulares, ocorre um sutil espessamento nas paredes periclinais externas da camada
localizada abaixo do exocarpo, caracterizada como hipoderme mesocérpica (Fig. 153). A isso,
soma-se a compressdao de 1-2 camadas celulares (Fig. 149) e o desaparecimento dos
idioblastos.

O endocarpo destaca-se pela sua coloracdo natural marrom ou laranja-
avermelhado em sec¢édo (Fig. 158), revelando uma estratificacdo da parede celular de acordo
com seus constituintes, com a presenca de compostos fendlicos em toda a sua extensdo (Fig.
159), pectinas e flavonoides nos estratos internos (Figs. 160, 162 e 163), celulose mais intensa
nos estratos internos (Fig. 164), mucopolissacarideos acidos nos estratos externos (Fig. 161) e
auséncia de ligninas. Ja no exocarpo foram detectados mucopolissacarideos acidos, ligninas e
lipidios em suas paredes periclinais externas (Figs. 165, 166 e 167). A presenca de ligninas
também foi evidenciada na hipoderme mesocarpica (Fig. 166). No mesocarpo, foi visivel a
marcacdo para flavonoides nas paredes celulares (Fig. 163) e a localiza¢do de pectinas como
conteldo de algumas células (Fig. 149). As fibras mostraram-se constituidas de ligninas e
flavonoides (Fig. 163).

O fruto, apos sua desidratagdo, se mantém semelhante estruturalmente, todavia, as
camadas celulares do mesocarpo mostram-se bastante comprimidas. Posteriormente, a capsula
abre-se até a sua base em trés valvas, as quais se apresentam completamente dobradas para
trds. A capsula é classificada, quanto ao tipo de deiscéncia, como septicida, em referéncia ao
rompimento dos tecidos na regido dos septos (zonas laterais comuns entre os carpelos).

O periodo para frutificacdo foi constatado como ocorrendo nos meses de agosto a

novembro, sendo a ontogénese do fruto representada na Fig. 168.
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e \riesea carinata Wawra

Estadio 1 — O ovario sUpero apresenta os trés carpelos fusionados em toda a
extensdo de suas regides laterais (Fig. 169), o que caracteriza a sincarpia como total e falsa. A
parede do ovario (Fig. 170) possui epiderme com faces externa e interna alongadas em
sentido anticlinal e periclinal, respectivamente, mesofilo com 12-14 camadas celulares e seis
linhas de deiscéncia (Fig. 171 e 172), e trés feixes vasculares em cada carpelo. O obturador é
representado por células alongadas anticlinalmente (Fig. 173).

Estadio Il — Nesse estadio, sdo constatadas divisdes celulares no mesofilo,
principalmente em sentido anticlinal, sendo notdria uma proliferagdo mais intensa na regido
interna do mesofilo (Fig. 174).

Estadio 111 — O ovério e o pericarpo desenvolvem-se pelo significativo aumento
do volume de suas células (Figs. 175 e 176). O endocarpo, em especial, inicia um processo de
diferenciacdo mais evidente, mudando a forma e o tamanho de suas celulas (Figs. 176 e 177).
As células do obturador alongam-se anticlinalmente e desenvolvem paredes celulares
labirinticas, formando um tecido uni a biestratificado.

Estadio IV — O fruto, em seu estadio maduro, possui formato alongado e
obovoide, cerca de 3 cm de comprimento, coloracdo verde-escura e bractea e calice
persistentes; sendo representado, anatomicamente, pela diferenciacdo das faces epidérmicas e
regibes parenquimaticas em tecidos esclerenquimaticos (Figs. 178, 179 e 180). No que diz
respeito ao exocarpo e endocarpo, suas células sofrem deposicdo de parede celular em “U”,
constituindo esclereides de formato alongado no sentido longitudinal (Figs. 181 e 182) e
macroesclereides alongadas radial e tangencialmente em sentido transversal (Figs. 183 e 184),
respectivamente. O mesocarpo apresenta 14-16 camadas celulares, dispostas em um gradiente

de volume celular, que diminui do centro em direcdo a exocarpo e endocarpo (Fig. 179). No
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entorno dos feixes vasculares e no mesocarpo da regido placentéaria, margeando as linhas de
deiscéncia, diferenciam-se fibras (Figs. 179 e 180). Além da esclerificagdo de alguns tecidos,
é constatada uma compressao celular no mesocarpo externo, compreendendo em torno de trés
camadas celulares (Fig. 179). Ainda nessa regido, desenvolve-se uma hipoderme
mesocarpica, pelo espessamento parietal sutil na camada celular imediatamente abaixo do
exocarpo, em suas faces periclinais externas.

Nesse estadio, também foi feita a caracterizagdo da composi¢do quimica das
células do pericarpo. O endocarpo ¢ identificado por sua coloragcdo natural marrom, expressa
em secdo como laranja-avermelhado (Fig. 185) e mostra-se estratificado, com a presenca
compostos fendlicos (Fig. 186), mucopolissacarideos acidos e polissacarideos totais em toda a
parede celular (Figs. 187 e 188), pectinas nos estratos parietais interno, médio e extremo
externo (Fig. 189), celulose em todos os estratos (Figs. 190 e 191) e auséncia de ligninas. No
exocarpo, foram detectados mucopolissacarideos acidos, ligninas e lipidios nas paredes
periclinais externas (Figs. 192, 193, 194 e 195). Ligninas também foram localizadas na
hipoderme mesocarpica (Fig. 193). Nas paredes das células do mesocarpo, foram
identificados flavondides. Nas fibras, tanto perivasculares quanto ventrais, foram detectadas
ligninas e flavonoides (Figs. 196, 197, 198, 199 e 200).

O fruto seco mantém uma estrutura similar a do fruto maduro e carnoso, exceto
pela compressao tecidual na regido interna do mesocarpo, compreendendo em torno de duas
camadas celulares. O processo de deiscéncia da capsula ocorre a partir do apice em direcdo a
base do fruto, abrindo-se totalmente em trés valvas, que se mostram viradas para tras. Essa
abertura torna-se perceptivel pelo rompimento das linhas de deiscéncia, desmembrando 0s
carpelos e propiciando a abertura do l6culo com a liberacdo das sementes. A capsula é

considerada septicida.
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O desenvolvimento dos frutos ocorre de agosto a dezembro, sendo representado

na Fig. 201.

4.3. Resumo Comparativo das Espécies

Os caracteres morfoldgicos, anatbmicos e histoquimicos referentes a ovario e

fruto estdo compilados nas Tab. 4, 5 e 6, de modo a resumir e comparar 0s principais dados

descritos neste estudo.
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5. DISCUSSAO

Muitos investigadores destacaram que o crescimento do pericarpo ja inicia no
botdo floral, principalmente através da multiplicagéo celular, cessando de forma gradual até o
momento da antese (Nitsch 1953). Em uma condi¢cdo normal, a continuacdo do
desenvolvimento é dependente de um ou mais sinais positivos gerados durante, ou apoés, a
polinizacdo (Gillaspy et al. 1993). Na ontogénese da infrutescéncia de Ananas comosus, as
divisOes celulares aparentemente cessam antes da antese, de modo que 0 aumento no volume
dos tecidos € derivado da expansdo celular (Okimoto 1948). Em todas as espécies analisadas
neste trabalho, observou-se que as divisfes celulares ocorrem previamente a abertura da flor,
concordando com as afirmacdes expostas.

Em relagdo a fusdo dos carpelos, considerando o contexto sincérpico da familia, o
gineceu pode ser caracterizado como parcial ou totalmente sincarpico, no que diz respeito a
unido de parte ou de toda a extensdo das laterais dos carpelos. Ademais, a sincarpia pode ser
definida como falsa ou verdadeira (Lersten 2004), se a fusdo for ou ndo superficial, com
distingdo dos limites entre carpelos. Nesse estudo, os termos “falsa” e “verdadeira” tém uma
conotacdo morfoldgica de distincdo tecidual entre carpelos, ndo devendo ser confundido com
o significado funcional da sincarpia estudado por Carr & Carr (1961), que distingue o gineceu
“pseudosincérpico” do “eusincéarpico” em relacdo ao processo de fecundagdo. Cabe salientar
que, nas monocotileddneas, ainda restam ddvidas sobre a condicdo da sincarpia diante da
evolucdo, ja que a visao parsimoniosa a considera primitiva, a0 mesmo tempo que um novo
cenario sugere que a apocarpia seja plesiomorfica, envolvendo maltiplas origens da sincarpia
(Remizowa et al. 2006). O estudo realizado por Sajo et al. (2004a) apontou o grau de fusao
dos carpelos apenas como total ou parcial, constatando que o0s representantes de

Brocchinioideae, Tillandsioideae e Bromelioideae apresentaram gineceu totalmente
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sincarpico e os de Pitcairnioideae e Puyoideae parcialmente apocarpico, da mesma forma
como havia sido identificado para Puya spathacea (Puyoideae), como parcialmente
sincérpico, por Kulkarni & Pai (1982).

No presente estudo, as espécies apresentaram diferentes graus de fusdo dos
carpelos, proprios de cada subfamilia, concordando com os dados de Sajo et al. (2004a),
porém acrescentando informac@es relevantes quanto a identificacdo dos seguintes tipos de
sincarpia: falsa e total, em Tillandsioideae; falsa e parcial, em Pitcairnioideae; verdadeira e
total, em Bromelioideae. Assim, o carater sincarpia € destacado como de grande valia para a
taxonomia do grupo, na delimitacdo de subfamilias; de modo que, considerando a nova
filogenia da familia (Givnish et al. 2007), sua verificagdo detalhada pode auxiliar na
compreensdo do processo evolutivo sofrido pelas estruturas reprodutivas e ainda representar
um marcador morfoldgico adequado para a reconstrucao de filogenias.

O obturador é considerado um tipo especial de tecido transmissor, o qual se
diferencia no ovario, nas margens dos carpelos, e apresenta-se associado a micrépila dos
rudimentos seminais (Tilton & Horner 1980). Sajo et al. (2004b), estudando a estrutura e o
desenvolvimento do rudimento seminal em algumas espécies de Bromeliaceae, citaram a
presenca de obturador na regido da placenta, porém nao realizaram nenhum tipo de descrig&o.
No presente estudo, verificou-se a morfologia do obturador na familia, sendo detectadas
variagOes estruturais entre 0s seus representantes. Em Bromelioideae e Pitcairnioideae, as
células sdo pouco alongadas com a face periclinal externa em formato de domo, enquanto em
Tillandsioideae as células sdo bastante alongadas, formando um tecido uni a biestratificado.
Nas seis espécies estudadas, observou-se o desenvolvimento de paredes celulares labirinticas
na face periclinal externa das células deste tecido. Tais descricdes e comparacdes sao inéditas
para Bromeliaceae, demonstrando a ocorréncia comum deste tecido nos seus diferentes

taxons, com a existéncia de variabilidade morfol6gica do carater. De modo semelhante, em
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Liliaceae, € muito comum a presenca de tecido transmissor ovariano, com células dotadas de
invaginacdes de parede celular na regido do domo, como em Lilium longiflorum (Janson et al.
1994) e L. regale (Singh et al. 1998).

No ovario infero de Ananas comosus, 0s limites da parede ovariana ndo podem ser
determinados precisamente devido a completa fusdo com tecidos ndo-carpelares e,
consequentemente, a auséncia de diferencas no arranjo celular ou tipo e dimensdo celular
entre as duas regides (Okimoto 1948). Nesse contexto, o hipanto foi tratado como de natureza
apendicular, através do estudo da vascularizagdo. Em Aechmea calyculata e Billbergia
nutans, também ndo é possivel delimitar a parede ovariana e o hipanto, ndo tendo sido
realizada andlise para verificacdo de sua origem.

A definicdo das camadas do pericarpo varia conforme a interpretacdo do autor.
Roth (1977) afirma que a delimitacdo do exocarpo, mesocarpo e endocarpo pode ser lato ou
stricto sensu. Em lato sensu, exocarpo e endocarpo podem ser compostos por suas respectivas
faces epidérmicas e tecidos subepidérmicos, enquanto em stricto sensu, ambas as camadas
advém unicamente de suas faces epidérmicas. Neste trabalho, adotou-se a definicdo em
sentido restrito (stricto sensu), pois representa a separacdo dos tecidos do ponto de vista de
sua origem.

Neste estudo, o tipo de fruto de Aechmea calyculata e Billbergia nutans foi
classificado como baga, que consiste em um fruto indeiscente com pericarpo ndo diferenciado
internamente por endocarpo rigido, segundo o conceito de Spjut (1994). Entretanto, alguns
autores classificam os frutos carnosos de acordo com sua origem, a partir de ovario stpero ou
infero (eventualmente sUpero) com hipanto, abrangendo esta Gltima categoria os frutos
pomaceos, 0s quais sdo divididos em subtipos bastante especificos de familias ou géneros
(Hertel 1959, Souza 2006). Considerando que os frutos das espécies aqui analisadas, bem

como todos os de Bromelioideae, sdo originarios de ovario infero e que, dentro da categoria
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dos frutos poméceos, ndo se enquadram nos seus subtipos, seria plausivel a criagdo de um
subtipo representativo dos frutos carnosos de Bromeliaceae. Para isso, seria necessario o
estudo anatémico de um amplo nimero de espécies, que represente de forma mais completa a
subfamilia em questdo. Portanto, o presente estudo segue a classificacdo tradicional para os

frutos de Bromelioideae, considerados bagas.

O fruto seco das espécies restantes foi determinado como sendo do tipo capsula.
De acordo com Souza (2006), capsula (“kapsa” = caixa, com o diminutivo “ulus”) é um fruto
simples, seco ou carnoso, proveniente de ovario stpero ou infero, bicarpelar a pluricarpelar,
plurispérmico e deiscente mediante fendas longitudinais. As cépsulas sdo classificadas em
funcdo do seu padrdo de deiscéncia, o qual é definido como a exposi¢do ou liberacdo das

sementes por abertura naturalmente produzida no pericarpo (Spjut 1994).

Conforme Roth (1977), os espessamentos de parede em forma de “U” ou de
ferradura (“U-shaped” ou *“horseshoe-shaped”) resultam do espessamento de ambas as
paredes anticlinais juntamente ao espessamento da parede periclinal interna, mostrando uma
estratificagdo conspicua. Podem estar presentes em capsulas e ja foram registrados em células
do epicarpo ou endocarpo de espécies das familias Asteraceae, Caryophyllaceae, Lamiaceae,
Ranunculaceae, Boraginaceae, Valerianaceae e Plumbaginaceae - todas dicotiledoneas. Este
padrdo de espessamento foi detectado no exocarpo e/ou endocarpo de quatro das seis espécies
examinadas, sendo elas Aechmea calyculata, Pitcairnia flammea, Tillandsia aeranthos e
Vriesea carinata, constatando-se que tais espessamentos ndo sdo exclusivos de frutos de
dicotiledbneas.

A presenca desse tipo de espessamento nas células epidérmicas da estrutura foliar
de Bromeliaceae € uma caracteristica marcante, com base nos trabalhos de Braga (1977),
Arruda & Costa (2003), Aoyama & Sajo (2003), Proenca & Sajo (2004), Segecin & Scatena

(2004), Scatena & Segecin (2005), Proenca & Sajo (2007), tendo sido registrada para a
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grande maioria das espécies estudadas. Esses estudos demonstram também que tais
espessamentos podem apresentar-se lignificados ou ndo conforme a espécie, 0 que
provavelmente define o carater como resultante de adaptacdo ao ambiente. De acordo com
Scatena & Segecin (2005), esta conformacéo estrutural possivelmente atua evitando o colapso
das células pelo murchamento conseqliente da evaporacdo de agua dos tecidos, garantindo,
dessa forma, a sobrevivéncia das espécies em ambiente com condigdes abidticas extremas.

Uma hipoderme bem desenvolvida, adjacente ao exocarpo, € caracteristica de
muitos frutos, inclusive da maioria das bagas ja estudadas (Roth 1977), e péde ser conferida
nas bagas de Aechmea calyculata e Billbergia nutans, as quais apresentaram 2-3 camadas
celulares em sua hipoderme mesocarpica. Dyckia maritima, Tillandsia aeranthos e Vriesea
carinata também demonstraram hipoderme mesocarpica em seus frutos, sendo composta,
porém, por apenas uma camada celular inconspicua — com os espessamentos de parede celular
limitados as paredes periclinais externas.

Esclereides de diversas formas ocorrem, mais comumente, no tecido carnoso de
bagas e drupas, enquanto as fibras prevalecem no endocarpo de drupas, em nozes e em
capsulas e desempenham um importante papel no mecanismo de deiscéncia destas ultimas
(Roth 1977). Este padréo foi identificado também nos frutos de Bromeliaceae, pela presencga
de esclereides no mesocarpo das bagas e fibras no mesocarpo das capsulas.

Nas espécies com frutos capsulares, além das fibras do mesocarpo, ocorrem
esclereides no endocarpo e, as vezes, no exocarpo. Essas esclereides, caracterizadas como tais
pelo seu formato, espessamento de parede celular diferencial e tipo de pontoagdo, possuem
dimensbes e formatos variados; sendo algumas pouco alongadas e outras extremamente
alongadas, assemelhando-se a fibras, em secdo paradérmica, como no endocarpo de

Pitcairnia flammea. Nesse caso, as macroesclereides podem ser consideradas fibriformes.
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Os estdbmatos de Bromeliaceae sdo, geralmente, restritos a séries longitudinais em
sulcos e suas células subsidiarias apresentam-se, com frequiéncia, arqueadas sob as células-
guarda (Tomlinson 1969). Conforme 0 mesmo autor, nos géneros Aechmea e Billbergia as
células-guarda sdo, usualmente, situadas abaixo da superficie epidérmica, enquanto no género
Dyckia sdo elevadas. Outras avaliagfes confirmaram os padrdes de Billbergia e Dyckia,
observando que os estdbmatos ocorrem em sulcos individuais (Proenca & Sajo 2007), contudo,
divergiram em relacdo ao género Aechmea, revelando estématos situados no mesmo nivel
(Aoyama & Sajo 2003) ou em nivel inferior ao das células epidérmicas (Proenca & Sajo
2004). No presente estudo, foram constatados estdmatos elevados em relacéo a superficie em
Dyckia maritima, corroborando os dados da literatura para o género; e estdbmatos elevados,
para Aechmea calyculata, e no mesmo nivel, para Billbergia nutans, o que contraria os dados
existentes para 0s géneros. Em todas as espécies, 0s estdbmatos estdo localizados em sulcos
individuais, como descrito por Proenga & Sajo (2007). A orientagdo dos estdmatos nas folhas
de monocotiledéneas é, freqiientemente, paralela ao eixo mais longo do 6rgdo, apesar de
existirem excecdes (Croxdale 1998), padréo este coincidente nos frutos de todas as espécies
aqui analisadas.

Segundo Tomlinson (1969), escamas peltadas similares as presentes nas folhas
podem ocorrer em eixos de inflorescéncias e em 0Orgaos reprodutivos. Quanto a estrutura,
tanto em Bromelioideae quanto em Pitcairnioideae, esses tricomas possuem normalmente
duas células basais e escudo nunca organizado em disco e ala, sendo que no género Aechmea
as células do pediculo sdo em numero de 3-4 ou mais. De acordo com Braga (1977), as
escamas peltadas de Aechmea possuem escudo arredondado, regular ou irregular. Neste
estudo, o fruto de A. calyculata apresentou escamas peltadas condizentes com as descrigdes
acima, exceto pelo seu escudo assimétrico e extremamente irregular — muito semelhantes as

escamas estreladas comuns aos géneros Cottendorfia e Navia, pertencentes a outra subfamilia



41

(Robinson 1969, Tomlinson 1969). Nesse sentido, Strehl (1983) comenta que a variacdo da
morfologia das escamas em Bromelioideae é muito grande, existindo formas semelhantes as
de Pitcairnioideae e Tillandsioideae e sendo dificil estabelecer um padrdo especifico, visto
gue € possivel encontrar formas diferentes em uma mesma espécie.

De acordo com Benzing (2000), além das conhecidas funcGes de absor¢do de &gua e
nutrientes da atmosfera, reflexdo da radiacdo solar e reducdo da transpiracdo, os tricomas
peltados podem também atrair polinizadores e dispersores, pela formacdo de densos
indumentos que refletem a ténue luz noturna das inflorescéncias ou dos frutos carnosos. Em
frutos, esta Ultima é comprovada para espécies do género Billbergia dispersadas por
morcegos. Aos tricomas em frutos, Roth (1977) atribui os papeéis de protecdo mecanica e
reducdo da transpiracdo, quando perdidos na maturidade do fruto, ou de facilitacdo da
dispersdo pelo vento ou por animais, quando persistentes no fruto maduro. Considerando a
permanéncia das escamas peltadas até o desenvolvimento completo do fruto e o mecanismo
de dispersdo da subfamilia Bromelioideae, na qual se inclui a espécie Aechmea calyculata,
determinado como zoocoria; possivelmente os tricomas desta espécie estdo relacionados com
a atracdo de dispersores. Para o género Aechmea, ndo existem registros de quiropterocoria, 0
gue reduz a probabilidade da reflexdo da luz noturna atuar como atrativo ao dispersor. Dessa
forma, se as escamas peltadas sdo adaptagdes morfologicas ao animal dispersor, ndo é
conhecido o mecanismo pelo qual, efetivamente, ocorre a atragéo.

A escultura secundéria da superficie do fruto, que se refere a micro-ornamentacao
da cuticula, € estriada em Pitcairnia flammea e lisa no restante das espécies. Em um contexto
taxonémico, as esculturas cuticulares podem constituir excelentes caracteres diagndsticos,
porém sua significancia para delimitacdo de categorias acima do nivel de espécie é bastante
limitada. Como adaptacdo ao ambiente, supde-se que a area superficial aumentada pela

escultura incrementa a troca de energia com o ar circundante mais frio, controlando a
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temperatura da superficie sob insolacdo (Barthlott 1981). Tendo em vista que Pitcairnia
flammea é uma espécie heliofila (Reitz 1983) e que o respectivo género ndo possui o carater
CAM (Crayn et al. 2004), tipico de muitas bromeliaceas de ambientes aridos, € possivel que a
escultura secundéria observada auxilie no controle da temperatura.

Conforme Fahn & Zohari (1955), dois fatores sdo necessarios para a deiscéncia
do legume: a presenca de tecidos esclerenquimaticos cruzados e/ou de micelas de celulose
cruzadas; a presenca de um tecido de separacdo. A morfologia de todas as capsulas estudadas
confirmou a presenca dessas estruturas, pela ocorréncia das linhas de deiscéncia e de fibras e
esclereides em orientagdes distintas.

Em cépsulas loculicidas, as camadas mecanicas responsaveis pela abertura do
fruto geralmente residem na regido do endocarpo, com uma ou mais camadas celulares com
paredes celulares lignificadas, na regido do mesocarpo, em forma de agrupamentos de fibras
ou esclereides, ou em ambas, como demonstrado em Melianthus major e M. comosus -
Melianthaceae (Doweld 2001), Sesamum indicum — Pedaliaceae (Day 2000), Guarea
macrophyla — Meliaceae (Pinto et al. 2003), Tabebuia chrysotricha — Bignoniaceae (Souza et
al. 2005) e Luehea divaricata — Malvaceae (Souza 2006). Em Dyckia maritima, ao contrario,
0S principais tecidos mecénicos situam-se no exocarpo, composto por uma camada de
macroesclereides, e no mesocarpo, na regido ventral dos carpelos. Esta disposicéo
diferenciada dos tecidos pode ser resultante da ocorréncia combinada da deiscéncia loculicida
com a septicida.

A conceituacao do padrdo de deiscéncia é, por vezes, divergente entre autores. De
acordo com Font Quer (1975), as capsulas septicidas abrem-se na regido do septo (que se
divide em dois), separando integralmente os carpelos, e podem se combinar com outro tipo de
deiscéncia, a ventricida, resultando em um tipo misto de abertura. A capsula ventricida, por

sua vez, abre-se na sutura ventral dos carpelos, de maneira que suas margens dividem-se
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longitudinalmente. Roth (1977) classifica as capsulas do mesmo modo, distinguindo a
septicida da ventricida, tratando a deiscéncia sob um ponto de vista puramente morfoldgico,
visto que a abertura unicamente septicida ndo resulta na liberacdo das sementes. J& Spjut
(1994) caracteriza a capsula septicida como aquela que se abre através da sutura ventral, com
cada valva consistindo em um carpelo inteiro, e sugere como sindbnimo o termo ventricida.
Neste caso, a deiscéncia septicida (=ventricida) representa a unido dos conceitos septicida e
ventricida propostos pelos autores anteriores. Para esta classificagdo converge a de Barroso et
al. (1999), que percebe a cdpsula septicida como resultado da separacéo dos carpelos em seus
pontos de juncdo, com a posterior abertura de cada um deles na linha ventral de sutura.

Neste estudo, foi utilizado o termo septicida conforme os autores Spjut (1994) e
Barroso et al. (1999), que engloba aberturas em duas regides distintas, ja que se considerou
mais apropriado adotar o conceito de deiscéncia sob o ponto de vista ecoldgico, que
pressup@e a abertura do I6culo seguida pela exposicao das sementes. Contudo, sob esta 6tica,
0 termo septicida (ou o sindnimo ventricida), por sua etimologia, ndo reflete o seu real
conceito de forma completa.

Quanto a estrutura de capsulas septicidas, Gomes (2008) observou em Prestonia
coalita (Apocynaceae) a presenca de exocarpo esclerenquimatico com paredes celulares em
formato de “U” invertido, mesocarpo mediano com um anel irregular de fibras longitudinais e
endocarpo formado por fibras transversais a levemente obliquas, com grupos de fibras
longitudinais adjacentes a zona de deiscéncia. Este padréo estrutural compartilha semelhancas
com as capsulas septicidas de Bromeliaceae descritas neste estudo, que possuem exocarpo e
endocarpo ou somente o endocarpo com espessamento parietal em “U” e fibras longitudinais
proximas as linhas de deiscéncia.

Morra et al. (2002) verificaram que a capsula septicida de Tillandsia tricholepis

apresenta exocarpo com paredes celulares delgadas, mesocarpo com 2-3 camadas celulares e
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endocarpo com células semelhantes a fibroesclereides com paredes celulares anticlinais e
periclinal interna espessada e lignificada. No presente estudo, o pericarpo maduro de
Tillandsia aeranthos foi caracterizado como possuindo exocarpo com paredes celulares
espessadas desigualmente, em formato de “U”, mesocarpo com 8-10 camadas celulares e
endocarpo constituido de macroesclereides, também com paredes celulares em “U”. Desta
forma, é notoria a variacdo interespecifica de caracteres relativos ao fruto maduro, sendo este
tipo de comparagdo e constatagdo inéditas para a familia.

As fendas longitudinais, responsaveis pela deiscéncia com a formagéo de valvas,
surgem no apice e se desenvolvem até a base do fruto na familia Bromeliaceae;
diferentemente do que Font Quer (1975) relata para a familia Orchidaceae, na qual a fenda
inicia na por¢do mediana do fruto e avanga em dire¢do aos extremos, ou Caryophyllaceae, na

qual a abertura inicia no apice, porém é incompleta, formando dentes no apice do fruto.

O estudo de Fahn & Zohari (1955), sobre estrutura do pericarpo de legumes,
evidenciou desde a presenca de dois estratos esclerenquimaticos até a auséncia destes,
incluindo formas transicionais, e concluiu que existe uma tendéncia a redugdo desses estratos
na familia Fabaceae, levando & indeiscéncia do fruto. Nos legumes indeiscentes, a presenca de
tecidos que sdo obviamente relictos do aparelho de deiscéncia corrobora esta visdo. Em
Bromeliaceae, também foi perceptivel a tendéncia evolutiva dos frutos pela reducdo dos
estratos esclerenquimaticos, das capsulas deiscentes as bagas indeiscentes. Das trés
subfamilias averiguadas, Tillandsioideae apresentou capsulas com estratos esclerenquimaticos
conspicuos no exocarpo, endocarpo e mesocarpo, Pitcairnioideae apresentou capsulas com
estes estratos no exocarpo ou endocarpo € mesocarpo e, por ultimo, Bromelioideae apresentou
bagas com estratos rigidos no exocarpo e hipoderme. Além disso, as duas espécies

representantes de Bromelioideae mostraram a existéncia de fileiras celulares, semelhantes as
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linhas de deiscéncia das demais espécies, que certamente constituem um carater relictual,
assim como foi observado em Fabaceae.

O surgimento dos frutos foi uma inovacdo evolutiva muito importante que
incrementou a eficiéncia da dispersdo de sementes e desencadeou uma rapida diversificagao
das angiospermas. Entretanto, pouco se sabe acerca da origem e evolugéo dos tipos de frutos
entre as angiospermas ou mesmo dentro das suas familias. Para as monocotiledéneas, foi
demonstrado que os frutos carnosos apareceram pelo menos 21 vezes e foram perdidos 11
vezes, evidenciando que esse carater sofreu convergéncia adaptativa (Givnish et al. 2005).
Para as angiospermas, em um levantamento de 59 ordens e 391 familias, foi indicado que
houve pouca restri¢do filogenética na evolucao dos frutos, dando suporte & hipdtese de que a
evolugéo dos frutos foi dirigida, pelo menos em parte, por agentes dispersores abundantes em
habitats particulares (Lorts et al. 2008).

Em um contexto filogenético, julga-se que os frutos secos e deiscentes sejam 0s
mais primitivos, com o foliculo como a estrutura fundamental entre as angiospermas, a partir
da qual irradiaram todos os outros tipos de frutos. Supostamente, as drupas e bagas sao
originarias de céapsulas por perda da deiscéncia. Quanto a deiscéncia, 0s tipos ventricida e
septicida séo elencados como os mais basais dentre todos os existentes (Roth 1977). Na
recente filogenia realizada para a familia Bromeliaceae, que resulta em um arranjo de oito
subfamilias, Tillandsioideae diverge mais cedo com o posterior surgimento de Pitcairnioideae
e, por ultimo, Bromelioideae (Givnish et al. 2007) — contemplando as trés subfamilias
analisadas no presente trabalho. A caracterizacdo morfologica mostra que as subfamilias
Tillandsioideae e Pitcairnioideae apresentam frutos capsulares — septicidas e, por vezes,
também loculicidas — e a subfamilia Bromelioideae possui frutos bacaceos (Smith & Downs
1974). O detalhamento morfo-anatbmico deste estudo comprovou que as capsulas de

Tillandsia aeranthos e Vriesea carinata (Tillandsioideae) sdo septicidas, a capsula de
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Pitcairnia flammea (Pitcairnioideae) é septicida, porém com forma e abertura diferenciadas
das anteriores, e de Dyckia maritima (Pitcairnioideae) é biscida, combinando o0s tipos
septicida e loculicida. Esses dados corroboram as consideracdes evolutivas citadas
anteriormente, visto que Tillandsioideae apresenta caracteres considerados basais,
Pitcairnioideae demonstra novos caracteres, como a deiscéncia loculicida, e Bromelioideae
apresenta a estrutura de fruto em forma de baga, derivada e diferenciada das anteriores
(capsulas).

Assim como Tillandsioideae e Pitcairnioideae, todas as demais subfamilias ndo
analisadas neste estudo apresentam fruto do tipo capsula, o que provavelmente representa
uma plesiomorfia da familia (Fig. 202), levando em conta uma visdo parsimoniosa dos tipos
de frutos sobre a filogenia de Givnish et al. (2007). Desse modo, a unido dos dados obtidos
neste estudo as informacdes existentes possibilita uma visdo mais precisa sobre a evolucédo de
frutos na familia Bromeliaceae.

Com base nos caracteres morfoldgicos e anatdbmicos deste estudo, as espécies que
mais diferiram entre si dentro da mesma subfamilia foram D. maritima e P. flammea, dado
este que reflete as revisdes taxonémicas atuais, as quais posicionam o0s géneros Dyckia e
Pitcairnia em duas tribos distintas — Dyckieae e Pitcairnieae, respectivamente (Robinson &
Taylor 1999). A similaridade entre as espécies A. calyculata e B. nutans é condizente com a
filogenia de Faria et al. (2004), na qual o clado onde esta inserida a primeira espécie é
posicionado como grupo-irmao do clado que engloba o género Billbergia. J& a grande
semelhanca entre T. aeranthos e V. carinata concorda com a intima relacdo filogenética entre
0s respectivos géneros, inseridos em um mesmo clado dentro de Tillandsioideae (Fig. 202)
(Givnish et al. 2007). Entre as subfamilias, percebe-se de forma clara a aproximacao
morfologica de Tillandsioideae e Pitcairnioideae, nas quais é retido o carater provavelmente

plesiomorfico do fruto capsular, como ja discutido anteriormente.
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Em relacdo a composi¢do histoquimica do pericarpo, os cristais de oxalato de
calcio estdo amplamente distribuidos entre as plantas, com ocorréncia em mais de 200
familias. A funcdo desses cristais € pouco conhecida e tem sido alvo de muitas especulagdes,
como o deposito de substancias toxicas ou excessivas, a regulacdo da pressdo osmotica, o
armazenamento de célcio e a protecdo mecénica contra herbivoros (Franceschi & Horner
1980). O papel de defesa foi confirmado recentemente em Medicago truncatula (Korth et al.
2006).

As rafides destacam-se como o0 mais comum tipo de cristal de oxalato de célcio
entre as monocotiledéneas (Prychid & Rudall 1999), sendo abundantes em todas as partes da
planta na familia Bromeliaceae (Tomlinson 1969). Na infrutescéncia de Ananas comosus, 0S
idioblastos contendo rafides sdo numerosos, tanto nos tecidos carpelares como nos tecidos
ndo-carpelares (Okimoto 1948). A ocorréncia desses cristais também é referida para
Typhaceae (Dahlgren et al. 1985), que juntamente com Bromeliaceae e Rapateaceae formam
o0 grado basal de Poales (Linder & Rudall 2005). No presente estudo, as rafides de oxalato de
calcio ocorrem no ovario, hipanto e/ou fruto de todas as espécies, exceto em Vriesea carinata,
manifestando padrdes de distribuicdo diferenciados de acordo com a espécie. Nesse caso,
acredita-se que a presenca de rafides esta correlacionada principalmente com a funcéo de
armazenamento de calcio, que pode ser utilizado para a propria ontogénese do fruto ou
redirecionado para outras estruturas, como obturador, rudimento seminal e semente em
desenvolvimento, tendo em vista a associacdo das rafides com a placenta em algumas
especies e 0 seu declinio ou desaparecimento no fruto maduro. O célcio possui um papel
fisioldgico, regulatorio e de sinalizacdo essencial durante a reproducdo sexual em plantas, na
germinacdo, alongamento e atracdo dos tubos polinicos e na fusdo dos gametas (Ge et al.
2007), sendo fundamental o aporte deste ion nos tecidos do pistilo. Presume-se que a prote¢édo

contra herbivoros ndo constitua funcdo desempenhada por estas rafides, em virtude da sua
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copiosa ocorréncia inclusive nos frutos zoocoricos, que dependem da ingestdo por animais
para que sua dispersao seja efetivada.

Os grdos de amido séo facilmente identificados nos tecidos carpelares e néo-
carpelares de Ananas comosus, tornando-se menos conspicuos a medida que as células
expandem e desaparecendo completamente na maturidade do fruto (Okimoto 1948, Smith &
Harris 1995). Esse padrdo pdde ser observado também nas espécies aqui analisadas.

Os corpos silicosos sdo muito comuns em Bromeliaceae, apresentando-se gquase
invariavelmente como corpos esféricos, um em cada célula da epiderme de folhas e caules
(Tomlinson 1969). Essas estruturas, por serem altamente refrativas, tém sido associadas com
a reducdo da transpiracdo da planta (Krauss 1949). No presente estudo, foram detectados
corpos silicosos no exocarpo de Aechmea calyculata, uma espécie escidfila (Reitz 1983), fato
que concorda com os caracteres inerentes a familia, porém contradiz as informaces relativas
a funcionalidade da estrutura. Corpos de silica também ocorrem em outros membros de
Poales (APG Il 2003), como Rapateaceae, Poaceae, Cyperaceae, Thurniaceae,
Ecdeiocoleaceae e Centrolepidaceae (Dahlgren et al. 1985), indicando que esse carater seja
uma plesiomorfia para a ordem.

As mucilagens sdo polimeros complexos de alto peso molecular compostos por
polissacarideos acidos ou neutros, que podem servir como reserva nutricional ou para
retencdo de agua, nos casos gerais (Fahn 1979). Em espécies de Ziziphus (Rhamnaceae)
tolerantes a seca, constatou-se que a mucilagem presente no caule e nas folhas parece ndo
beneficiar as relacdes hidricas nos tecidos, despontando como uma significativa fonte de
carboidratos e solutos, a partir dos glucanos, para a sobrevivéncia nos periodos de seca
(Clifford et al. 2002). Dyckia maritima é uma xerofita que contém mucilagem nas células ao
redor dos estbmatos do fruto em desenvolvimento, o que aponta para um papel na retencao

hidrica. Entretanto, o género Dyckia como um todo apresenta o carater CAM (Crayn et al.
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2004), que consiste na abertura dos estdmatos a noite e, portanto, ja constitui uma estratégia
muito eficiente contra a dessecacdo. Assim, supde-se que ndo haveria necessidade da
existéncia de outro mecanismo contra a perda de agua, podendo a mucilagem de D. maritima
desempenhar funcéo de reserva, como foi descrito para Ziziphus spp.

Em Aechmea calyculata, foram encontrados compostos fenolicos no interior das
células do exocarpo, hipoderme e endocarpo, que proporcionam uma Cor roxo-escura, quase
preta, do fruto maduro. Provavelmente, esta pigmentacdo é devida & presenca de antocianinas
no vacuolo das células, j& que em Aechmea tillandsioides e A. bracteata foram identificados
estes compostos — glicosideos de cianidina e de delfinidina, respectivamente — como
responsaveis pela coloragéo escura do fruto (Saito & Harborne 1983).

As células taniniferas sdo de ocorréncia quase universal entre os frutos (Roth
1977) e, em Bromeliaceae, sdo comumente observadas no parénquima que envolve os feixes
vasculares (Tomlinson 1969), exatamente como foi definido para Aechmea calyculata neste
estudo.

Levando em conta que o corante Azul de Alcido reage com mucopolissacarideos
acidos (Lillie 1965) e o Vermelho de Ruténio com pectinas (Johansen 1940), que sdo
polissacarideos acidos (Knox et al. 1990) com a capacidade de formar géis (Jarvis 1984);
teoricamente, ambos interagem com 0s mesmos componentes quimicos. Porém, este estudo
demonstrou que tais reagentes diferem em suas especificidades, pois ndo houve sobreposicéo
das coloracdes no que se refere a caracterizagdo histoquimica das paredes celulares. Portanto,
é provavel que tais corantes sejam complementares na detec¢do de pectinas, o que deve ser
levado em consideracdo em estudos futuros.

Paredes celulares secundérias sdo constituidas de celulose, xilanos e ligninas
(Popper 2008). As pectinas compdem cerca de 35% das paredes celulares primarias de

dicotiledbneas e algumas monocotiledéneas e 2-10% das paredes celulares primarias de



50

gramineas e outras comelindides (Mohnen 2008). Estd bem estabelecido que as paredes
celulares secundarias demonstram auséncia ou niveis baixos de pectinas, em compara¢do com
as paredes primarias (Knox 2008), a exemplo do estudo de Smith & Harris (1999) em
espécies de Poales, cujas paredes celulares secundarias contém polissacarideos pécticos,
porém em propor¢Bes menores do que nas paredes primérias. No atual estudo, muitas
esclereides, incluindo as macroesclereides, mostraram a presenca de pectinas em praticamente
toda a extensdo de suas paredes celulares secundarias, 0 que contraria as informacdes
vigentes.

As ligninas sdo heteropolimeros derivados principalmente de trés monémeros
alcodlicos que diferem em seu grau de metoxilacdo. Embora existam excec¢oes, as ligninas
das angiospermas consistem principalmente de unidades guaiacil e siringil, enquanto as
ligninas das gimnospermas séo compostas majoritariamente de unidades guaiacil, ambos o0s
grupos contendo baixos niveis de unidades hidroxifenil (Boerjan et al. 2003). Em todas as
espécies estudadas dotadas de frutos capsulares, constatou-se que as fibras sdo sempre
lignificadas, assim como outros tecidos esclerenquimaticos; enquanto as macroesclereides
nunca reagiram ao corante para deteccdo de ligninas em suas paredes celulares. De acordo
com Lewis & Yamamoto (1990), o Floroglucinol/HCI, denominado teste de Wiesner, é
considerado indicativo de ligninas guaiacilicas. Todavia, foi demonstrado recentemente que
os principais alvos desta reacdo ndo sdo as tipicas unidades das ligninas, mas as unidades
terminais de aldeidos coniferil e sinapil, que escapam da redugéo aos alcoois correspondentes
(quaiacil e siringil) e séo incorporados nas ligninas em quantidades variaveis (Pomar et al.
2002). Desse modo, a auséncia da reacdo de Floroglucinol/HCI reflete a auséncia dos
aldeidos, mas ndo exclui a presenca de outras por¢des de ligninas.

As macroesclereides mostraram a presenca de pectinas em suas paredes celulares,

que sdo polissacarideos extremamente hidrofilicos formadores de géis. Se as ligninas estdo
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mesmo ausentes, as macroesclereides podem estar contribuindo para a sustentacdo mecénica
dos frutos sem o enrijecimento excessivo acarretado pela lignificacdo, como observado por
Gomes (2008) para as fibras ndo-lignificadas, tendo em vista que o processo de deiscéncia
provavelmente necessita de flexibilidade por parte de algum dos tecidos pericarpicos.

Um inesperdvel e amplo espectro de flavonodides foi identificado para
Bromeliaceae em uma analise da composi¢do quimica foliar, com a deteccdo de flavondis e
flavonas, sendo o mais comum deles a quercetina (Williams 1978). Trabalhos que envolvam a
localizacdo deste grupo quimico em paredes celulares sdo extremamente escassos. Markham
et al. (2000) observaram a presenca de flavonodis glicosilados nas pétalas de Eustoma
grandiflorum, nas paredes celulares da epiderme e de algumas células do mesofilo,
comprovando evidéncias anteriores indiretas para a existéncia de flavonoides nas paredes
celulares de plantas. O presente estudo revela a ocorréncia de flavondides (flavondis e/ou
flavonas) em paredes celulares primarias e secundarias das céapsulas de D. maritima, P.
flammea, T. aeranthos e V. carinata. Esse resultado vai ao encontro do padrédo de composi¢éo
foliar da familia e adiciona dados importantes acerca da localizagdo de flavondides em
paredes celulares. Estes componentes podem estar desempenhando um papel antimicrobiano,
de protecdo contra radia¢Ges ultravioleta ou de defesa contra herbivoros (Pourcel et al. 2007),
ja que nessas espécies a dispersdo ocorre por anemocoria, de modo que a predacao de seus
frutos ndo figura como um fator benéfico.

As quatro espécies caracterizadas por frutos capsulares sdo dotadas de
macroesclereides com paredes celulares de coloracao natural que vai do amarelo ao vermelho,
proporcionando um aspecto macroscopico marrom do tecido. Os pigmentos mais conhecidos
que sdo responsaveis pelas cores nos tecidos vegetais sdo as betalainas e as antocianinas,
armazenadas nos vacuolos, e os carotenoides, sintetizados e acumulados nos cromoplastideos

(Grotewold 2006). Além das antocianinas, outros flavonoides menos comuns também atuam
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como pigmentos, como os taninos condensados (proantocianidinas), que sao armazenados nos
vacuolos, e os flobafenos, que sdo depositados nas paredes celulares (Koes et al. 2005). Os
flobafenos, também conhecidos como deoxiflavondides, sdo polimeros avermelhados
encontrados no pericarpo e tegumento seminal de algumas gramineas (Lepiniec et al. 2006),
como milho, sorgo e arroz (Chopra et al. 2006, Nagao et al. 1956), cuja constitui¢cdo quimica
continua em grande parte desconhecida (Chopra et al. 2006). Pelo exposto, percebe-se que 0s
flobafenos possuem todos os elementos mencionados para 0S pigmentos presentes nas
macroesclereides das capsulas estudadas de Bromeliaceae. Portanto, é possivel que tal
pigmentacdo seja advinda de flobafenos, o que seria uma novidade para a familia e
constituiria um carater em comum com Poaceae, familia pertencente a Poales, ordem da qual
Bromeliaceae também faz parte, porém compartilha poucos caracteres morfoldgicos.

Com base na descricdo morfo-anatdmica da ontogénese do fruto, o presente
estudo possibilitou a identificacdo de caracteres importantes na distin¢do de subfamilias e
géneros e, com o auxilio da literatura, na delimitacdo de espécies. Destacam-se 0s seguintes
caracteres de ovario e fruto como Uteis na taxonomia de Bromeliaceae: tipo de sincarpia;
posicdo do ovario; formato das celulas e nimero de estratos celulares do obturador; tipo,
forma, dimensdo e cor do fruto; forma, dimensdo e espessamento de parede celular do
exocarpo e endocarpo; numero de camadas celulares do mesocarpo; quantidade e
espessamento de parede celular das fibras que margeiam as linhas de deiscéncia; numero de
feixes vasculares; presenca de extensdo de bainha nos feixes vasculares; presenca de
hipoderme, assim como o nimero de camadas celulares, formato celular e espessamento de
parede celular; presenca de tricomas no exocarpo; presenca de estdbmatos no exocarpo; tipo de
deiscéncia; disposicdo das valvas. Quanto a histoquimica do pericarpo, a presenca dos
seguintes compostos constitui caracteres diagnosticos para a taxonomia da familia: compostos

fenolicos no interior das células do mesocarpo; lipidios como conteddo celular do mesocarpo;
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pectinas como conteudo celular em todo o pericarpo; corpos silicosos no exocarpo; rafides no
mesocarpo (presenca e distribuicdo); taninos no mesocarpo; flavonoides nas paredes
celulares; ligninas no exocarpo ou endocarpo; lipidios na parede periclinal externa do
exocarpo.

Tendo em vista a pouca plasticidade fenotipica do fruto, em sua condicdo de
orgao reprodutivo, a pequena quantidade de estudos morfoldgicos e anatdmicos acerca deste
0rgdo e a deteccdo de diversos caracteres Uteis na taxonomia de Bromeliaceae, evidenciada
neste estudo; ressalta-se a importancia da andlise estrutural do fruto para a taxonomia das
familias botéanicas, a fim de despertar a atencdo dos sistematas para a sua aplicagdo como
ferramenta no campo da taxonomia, como Barroso et al. (1999) ja havia salientado.

Sobre a dispersdo de Aechmea calyculata e Billbergia nutans, ndo existem dados
na literatura. Dentre as espécies de Aechmea, as sementes podem ser carregadas por formigas
ou dispersadas por passaros, existindo ainda registros de dispersdo por mamiferos. Em
Aechmea lindenii, espécie incluida no mesmo subgénero de A. calyculata, os frutos
arroxeados atraem passeriformes generalistas das familias Emberizidae e Pipridae (Lenzi et
al. 2006). No género Billbergia, 0s morcegos sdo 0s provaveis agentes dispersores de algumas
espécies (Benzing 2000), sendo que as sementes de B. elegans germinaram ap6s a passagem
pelo sistema digestério de um morcego, constituindo-se no Unico registro publicado de
endozoocoria em Bromeliaceae (Abendroth 1957).

A flora ornitocdrica pertence a duas categorias, de acordo com o tamanho e a
composicdo quimica do fruto e as caracteristicas das aves dispersoras (McKey 1975). O
primeiro grupo é formado por arvores tropicais que dependem de frugivoros obrigatérios de
grande porte, que exibem dietas compostas necessariamente por polpas ricas em proteinas e
6leos. Como a dispersdo é segura, essas espécies passam a produzir, ao longo da evolugéo,

sementes enormes e em pequena gquantidade. O segundo grupo, mais extenso, produz frutos
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com sementes menores que fornecem aos seus dispersores principalmente carboidratos,
compostos inorganicos e agua, de modo que as proteinas e os lipidios sdo obtidos de outras
fontes de alimento. Nesse caso, os dispersores sdo generalistas. De acordo com Benzing
(2000), as espécies de Bromelioideae se encaixam na segunda categoria.

Um estudo ndo-publicado sobre a quimica de frutos em Bromelioideae indicou a
auséncia de riqueza nutricional. Dentre as oito espécies amostradas, os carboidratos
predominaram, variando de 80% a menos que 15% do peso seco, enquanto os lipidios nunca
excederam 3%, tampouco as proteinas (Benzing 2000). Estes dados corroboram a insercao de
Bromelioideae na ultima categoria de McKey.

No presente estudo, a histoquimica dos frutos revelou a presenca de células ricas
em pectinas, em Aechmea calyculata, e em pectinas e lipidios, em Billbergia nutans. Assim,
em A. calyculata, cujos frutos possuem conteudo principalmente polissacaridico, a dispersdo
poderia ser garantida por aves generalistas, o que foi descrito para A. lindenii. Em Billbergia,
a relativa abundancia de lipidios difere dos dados quimicos expostos acima e, sabendo-se que
a dispersdo &, provavelmente, realizada por morcegos, ndo se pode tracar um paralelo com as
categorias acima, que sdo relacionadas a dispersdo ornitocdrica.

De acordo com Levey (1987), a facilidade com que as sementes se separam do
fruto, a morfologia da baga e os aspectos das bracteas associadas sugerem fatos importantes
sobre as aves dispersoras. Os frugivoros engolidores (“gulpers™) consomem os frutos intactos,
enquanto os mascadores (“mashers”) digerem apenas a polpa, aumentando a probabilidade de
que algum apéndice ou envelope mucilaginoso presente mantenha-se intacto para promover a
aderéncia a um substrato. A forma do fruto sugere envolvimento dos dois tipos de dispersores
para as bromélias. Segundo Benzing (2000), a presenca de um calice persistente transformado

em projecdes afiadas, comum em algumas espécies de Bromelioideae, € considerada um
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empecilho para a acdo dos engolidores. Ao contrério, esta estrutura pode ajudar 0s
mascadores a destacar as bagas do eixo da inflorescéncia.

Considerando as questbes expostas acima, 0s possiveis dispersores do género
Aechmea e o fato de a espécie estudada Aechmea calyculata apresentar calice persistente com
apices afiados, provavelmente a dispersdo desta espécie, se ornitocorica, ocorre pela acdo de
passaros generalistas e mascadores. Visto que 0s tricomas sdo reportados como elementos
atraentes para a dispers@o por morcegos somente no género Billbergia, estas estruturas podem

ter outra funcdo associada na espécie em questao.
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6. CONSIDERACOES FINAIS

Diversos caracteres Uteis para a taxonomia de Bromeliaceae foram destacados,
sendo os frutos Otimas ferramentas para a delimitacdo, principalmente, de géneros e

subfamilias deste grupo taxondémico.

Foi detectada a presenca de caracteres comuns a familia, como: rafides de oxalato
de calcio, corpos silicosos, espessamentos de parede celular em “U”, células-guarda

ancoradas sobre as células subsidiarias, células taniniferas e escamas peltadas.

Os espessamentos de parede celular em “U”, anteriormente reportados unicamente
para frutos de dicotileddneas, passam a constar como estruturas pertencentes também a frutos

de monocotileddneas.

As macroesclereides sdo firmadas como estruturas marcantes do pericarpo das

capsulas de Bromeliaceae.

As paredes celulares secundarias das macroesclereides revelam-se como
estruturas extremamente complexas e incomuns, em virtude da presenca de pectinas em
praticamente toda a sua extensdo, da aparente auséncia de ligninas, da ocorréncia de
flavonoides (flavonois e/ou flavonas), na maioria dos casos, e da existéncia de compostos
fenolicos pigmentados que proporcionam uma coloracdo avermelhada ao tecido e que,

supostamente, sdo flobafenos.
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A anatomia do fruto deiscente estd intimamente correlacionada com o tipo de
deiscéncia, visto que céapsulas com mesmo mecanismo de abertura mostraram-se mais

semelhantes entre si do que as capsulas de um mesmo nivel taxondmico.

Com a caracterizacdo de representantes de trés das oito subfamilias de
Bromeliaceae, foi possivel tracar algumas afirmativas relacionadas a evolugdo dos frutos na
familia:

- Os caracteres observados reproduzem as informacg6es sobre a filogenia de frutos

nas angiospermas, de modo que a subfamilia mais basal apresenta caracteres

tratados como basais para frutos, e assim por diante;

- A evolugéo dos frutos mostra uma tendéncia a indeiscéncia;

- Unindo os dados deste estudo as informagcfes morfoldgicas estabelecidas, o

carater capsula, presumivelmente, € plesiomoérfico; do contrario, ocorreriam

diversas reversdes, em virtude de o cardter estar presente na maioria das
subfamilias;

- As diferencas e semelhangas entre os taxons estudados refletem a filogenia atual

de Bromeliaceae.

Os caracteres morfologicos e quimicos das bagas auxiliaram em uma identificagdo

aproximada dos possiveis dispersores das espécies.

A partir das analises e argumentacdes deste estudo, torna-se evidente a abertura de
novas areas a serem exploradas, com o intuito de compreender mais profundamente a
estrutura funcional dos frutos de Bromeliaceae e, ainda, auxiliar no entendimento das relacdes

filogenéticas da familia. Alguns topicos que merecem maior atencao sdo 0s seguintes:
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- Caracterizacdo da anatomia de frutos de representantes de todas as atuais
subfamilias;

- Descricdo do desenvolvimento do gineceu, com énfase no tipo de fusédo dos
carpelos, em taxons representativos de todas as subfamilias;

- Investigacdo das paredes celulares das macroesclereides presentes nas cépsulas,
através de estudos de imunolocalizacdo e de extracdo e isolamento dos
componentes quimicos;

- Andlise da origem do hipanto nas espécies caracterizadas por ovario infero, na
subfamilia Bromelioideae;

- Caracterizagdo da fauna dispersora em Bromelioideae, j& que tais estudos s&o

raros.
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Tabela 1: Plantas da Colecdo de Bromeliaceae utilizadas como fonte de coleta.

Espécie

N° Planta

Aechmea calyculata (E. Morren) Baker
Billbergia nutans H. Wendl. ex Regel

Pitcairnia flammea Lindl.

BROM 00022, BROM 00252, BROM 00393
BROM 00106, BROM 00189, BROM 00739

BROM 00140, BROM 00324, BROM 00335

Tabela 2: Material depositado no Herbario ICN.

Espécie

N° Exsicata

Dyckia maritima Baker
Tillandsia aeranthos (Loisel.) L. B. Sm.

Vriesea carinata Wawra

ICN 188806
ICN 188807

ICN 144794 (Sartori 2008)

Tabela 3: Testes histoquimicos realizados para detec¢do de determinados compostos quimicos.

Componente Quimico

Teste Histoquimico

Amido Lugol (Johansen 1940)
Celulose Calcofluor White (Pacini et al. 1999)*
Compostos Fenolicos Cloreto Férrico 10% (Johansen 1940)

Flavonoides (flavonas e flavondis) Reagente Natural 0,05% (Wollenweber 1982)*

Ligninas Floroglucinol/HCI (Sass 1951)

Lipidios Sudan 111 (Sass 1951)

Mucopolissacarideos acidos Azul de Alcido 8GX (Lillie 1965)

Oxalato de Célcio Acido Cloridrico 10% (Chamberlain 1932)

Polissacarideos totais Acido Periddico/ Reagente de Schiff (PAS) (O’Brien & McCully 1981)
Pectinas Vermelho de Ruténio (Johansen 1940)

Proteinas totais Azul Brilhante de Coomassie (Southworth 1973)

Silica Fenol (Johansen 1940)

Taninos Vanilina/HCI 1% (Guerin et al. 1971)

*QObservagdo em fluorescéncia.



Tabela 4: Comparacado de caracteres anatdbmicos relativos ao ovario entre as seis espécies em estudo.

Carater (Ovério)/Espécie

Aechmea calyculata

Billbergia nutans

Dyckia maritima

Pitcairnia flammea

Tillandsia aeranthos

Vriesea carinata

Posicédo infero infero Supero Semi-infero Supero Supero
Sincarpia Verdadeira e Total Verdadeira e Total Falsa e Parcial Falsa e Parcial Falsa e Total Falsa e Total
Face externa da epiderme Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada
Mesofilo N° estratos 18-22 18-22 6-8 8-10 6-8 12-14
Idioblastos com | Presentes (regido Presentes (todas as Presentes (regibes Presentes (regifes Presentes (regido Ausentes
rafides dorsal e lateral) regioes) lateral e ventral) lateral e dorsal) ventral)
Face interna da epiderme Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada Uniestratificada
Feixes vasculares/Carpelo Muitos (cerca de 15) | Muitos (cerca de 25) | Trés Trés Trés Trés
Obturador | Formato células | Alongadas Alongadas Alongadas Alongadas Bastante alongadas Bastante alongadas
N° estratos Um Um Um Um Um a dois Um a dois
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Tabela 5: Comparacéo de caracteres morfo-anatdmicos do fruto maduro. EX= exocarpo, ME= mesocarpo, EN= endocarpo, VA= vasculariza¢do, DE= deiscéncia, (t)= sentido transversal.

Carater Aechmea calyculata Billbergia nutans Dyckia maritima Pitcairnia flammea Tillandsia aeranthos Vriesea carinata
(Fruto)/Espécie
Classificacao Baga Baga Cépsula Cépsula Cépsula Cépsula
Formato Elipsoide Ovaloide Ovaldide Alongado e Conico Alongado e Alongado e Obovaéide
Cilindrico
Coloracao Roxo-escuro Verde Marrom Verde-escuro Verde-escuro Verde-escuro
Comprimento (cm) 0,9 15 0,5 0,9 2 3
EX Formato Esclereides alongadas | Células alongadas Macroesclereides Células alongadas Esclereides alongadas | Esclereides alongadas
longitudinalmente longitudinalmente alongadas radialmente (t) | longitudinalmente longitudinalmente longitudinalmente
Parede celular | Em formato de “U” Uniforme Uniforme Parede periclinal Em formato de “U” Em formato de “U”
externa espessa
Estdmatos Presentes, elevados em | Presentes, em mesmo | Presentes, elevados em Presentes, elevados em | Ausentes Ausentes
relacdo a superficie nivel da superficie relacdo a superficie relacdo a superficie
Tricomas Presentes Ausentes Ausentes Ausentes Ausentes Ausentes
Superficie Lisa Lisa Lisa Estriada Lisa Lisa
ME | N° estratos 18-22 18-22 8-10 9-11 8-10 14-16
Hipoderme 2-3 camadas celulares | 2-3 camadas celulares | 1 camada celular Ausente 1 camada celular 1 camada celular
Regido ventral | Células Células Fibras em grande Fibras em grande Fibras em pequena Fibras em grande
parenquimaticas parenquimaticas quantidade, com paredes | quantidade, com quantidade, com quantidade, com
celulares muito espessas | paredes celulares muito | paredes celulares paredes celulares muito
espessas pouco espessas espessas
EN Formato Células alongadas Células alongadas Esclereides alongadas Macroesclereides Macroesclereides Macroesclereides
longitudinalmente longitudinalmente tangencialmente (t) alongadas radial e alongadas radial e alongadas radial e
tangencialmente (t) tangencialmente (t) tangencialmente (t)
Parede celular | Parede periclinal Parede periclinal Uniforme Em formato de “U” Em formato de “U” Em formato de “U”
externa espessa externa espessa
VA Feixe dorsal Fibras perivasculares Fibras perivasculares | Fibras perivasculares, Fibras perivasculares, Fibras perivasculares | Fibras perivasculares
com extensdes de bainha | com extensdo de
bainha na face interna
DE Tipo -- -- Biscida Septicida Septicida Septicida
N° valvas -- - 6 3 3 3
Disposicéo -- -- Eretas Eretas e unidas pelos Dobradas para tras Dobradas para tras
valvas apices




Tabela 6: Comparacdo de caracteres histoquimicos do fruto maduro, em seus diferentes tecidos, entre as seis espécies estudadas. EX= exocarpo, ME= mesocarpo,
EN= endocarpo, h= hipoderme, c= regido do fruto derivada do calice, f=somente nas fibras. --= ausente; += presente em pouca quantidade; ++= presente em muita
quantidade.

Espécie Aechmea calyculata Billbergia nutans Dyckia maritima Pitcairnia flammea | Tillandsia aeranthos Vriesea carinata
Componente quimico/ Tecido EX ME EN EX | ME | EN EX | ME | EN EX | ME | EN EX | ME EN EX ME | EN
Contetido | Amido -- -- - -- - -- - -- -- -- -- - - - - - - -
celular Comp. fendlicos ++ ++h ++ -- -- -- -- -- -- -- ++ -- -- -- -- -- -- --
Lipidios -- -- - -- ++ -- -- -- -- -- -- - - - - - - -

Pectinas - + ++ + ++ ++ - + -- ++ ++ - - + - - + -

Proteinas totais -- -- - -- - -- -- -- -- -- -- - - - - - - -

Silica ++ -- - -- - -- -- -- -- -- -- - - - - - - -

Taninos -- + - -- - -- -- -- -- -- -- - - - - - - -
Parede Celulose ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ + ++ ++ ++ ++ ++ ++
celular Comp. fendlicos -- -- -- -- -- -- ++ -- -- -- -- ++ -- -- ++ -- -- ++
Flavonoides - - -- - - - ++ ++ ++ ++ ++ + - ++ + -- ++ --

Ligninas ++ ++hf ++C - ++f - - ++f ++ - ++f - ++ ++f - ++ ++f -

Lipidios - - - - - - + - - + - -- + - -- + -- -
Mucopoliss. acidos - ++ ++ + ++ ++ + ++ -- + ++ + ++ ++ ++ ++ ++ ++
Pectinas - ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ -- ++ ++ ++ - ++ + - ++ ++
Polissac. totais + ++ ++ ++ ++ ++ ++ ++ + ++ ++ ++ + ++ ++ + ++ ++
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Figuras 1-3: Aechmea calyculata. Fig. 1: Planta, com inflorescéncia. Fig. 2: Inflorescéncia com frutos maduros. Fig. 3:
Fruto maduro, com apices das sépalas formando projecdes caudadas (seta). Figuras 4-6: Billbergia nutans. Fig. 4: Planta,
com inflorescéncia. Fig. 5: Inflorescéncia com frutos maduros. Fig. 6: Fruto maduro, evidenciando cdlice, corola,
androceu e gineceu persistentes. Barras= lcm.
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Figuras 7-10: Dvekia maritima. Fig. 7. Planta, mostrando inflorescéncia com frutos. Fig. 8: Inflorescéncia com frutos
maduros. Fig. 9: Fruto maduro. Fig. 10: Cépsula deiscente. Figuras 11-14; Pitcairnia flammea. Fig. 11: Planta, com
inflorescéncia. Fig. 12: Inflorescéncia com frutos maduros. Fig. 13: Fruto maduro. Fig. 14: Cipsula deiscente. Barras=
lem.
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Figuras 15-18: Tillandsia aeranthos. Fig. 15: Planta, com inflorescéncia. Fig. 16: Fruto maduro. Fig. 17: Inflorescéncia
com frutos secos ¢ deiscentes. Fig. 18: Cépsula deiscente. Figuras 19-22: Viiesea carinata. Fig. 19: Planta, com
inflorescéncia. Fig. 20: Fruto maduro. Fig. 21: Inflorescéncia com frutos secos e deiscentes. Fig. 22: Capsula deiscente
com as valvas completamente abertas, em vista frontal. Barras= 1 cm.
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Figuras 23- 32: Ovirio e fruto em desenvolvimento de Aechmea calyculata. Fig. 23: Parede do ovirio com idioblastos no
mesofilo (seta). Fig. 24: Face externa da epiderme com escamas peltadas (se¢dio longitudinal). Fig. 25: Aspecto geral do
fruto em desenvolvimento, com seus trés carpelos ¢ léculos (asterisco: uma das trés ramificagdes do nectdrio septal). Fig.
26: Seis linhas de células distintas na regido central do fruto, sendo trés suturas ventrais dos carpelos (seta) ¢ trés situadas
na regido do septo (seta larga). Fig. 27: Parede do fruto em desenvolvimento. Fig. 28: Exocarpo e camadas celulares
hipodérmicas, evidenciando espessamento das paredes celulares (seta) ¢ o contetido péctico no interior das células (seta
larga). Fig. 29: Endocarpo com seu contetido celular péctico (seta). Fig. 30: Vista superficial do estomato, em M.E.V. Fig.
31: Feixe vascular envolto por fibras perivasculares metabolicamente ativas (seta: nicleo). Fig. 32: Células do obturador
na regido placentdria e suas paredes celulares labirinticas (seta: detalhe). Barras= 50 pum.
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Figuras 33 - 46: Fruto maduro de Aeclmea calyculata. Fig. 33: Aspecto geral do fruto, em secdo longitudinal, mostrando
a porgdo oriunda do cdlice (seta A) ¢ a por¢io derivada do ovirio e hipanto (seta B). Fig. 34: Aspecto geral da porgio A.
Fig. 35: Detalhe da parede do fruto (seta: tecido de coesiio das sépalas). Fig. 36: Aspecto geral da por¢do B. Fig. 37:
Detalhe da parede do fruto. Fig. 38: Exocarpo e hipoderme mesocdrpica, com compostos fenodlicos (seta). Fig. 39:
Hipoderme mesocarpica, em se¢do paradérmica. Fig. 40: Estomato. Fig. 41: Exocarpo, em se¢do paradérmica, com
corpos silicosos (seta). Fig. 42: Endocarpo, em se¢ido paradérmica. Fig. 43: Escama peltada. Fig. 44: Vista superficial da
escama, em M.E.V. Fig. 45: Células que envolvem o tricoma peltado. Fig. 46: Vista superficial destas células, em M.E.V.
ex= exocarpo, me= mesocarpo, en= endocarpo, h= hipoderme mesocarpica. Barras= 50 pm.



Figuras 47 - 54: Composi¢do quimica do fruto maduro de Aechmea calyculata. Fig. 47: Controle, mostrando exocarpo ¢
hipoderme mesocarpica com compostos fendlicos no interior de suas células. Fig. 48: Exocarpo e hipoderme mesocdrpica
com compostos fenolicos evidenciados pela coloragiio com Cloreto Férrico. Fig. 49: Exocarpo e hipoderme mesocarpica
lignificados, corados com Floroglucinol/HCI. Fig. 50: Endocarpo e algumas células do mesocarpo com compostos
fenolicos em seu interior, pela coloragio de Cloreto Férrico. Fig. 51: Algumas células mesocarpicas evidenciando que seu
contetido fendlico corresponde a taninos, pela coloragio de Vanilina/HCI. Fig. 52: Endocarpo lignificado, corado com
Floroglucinol/HCI. Fig. 53: Mesocarpo, com paredes celulares ricas em pectinas ¢ com corpusculos fendlicos (seta), em
Vermelho de Ruténio. Fig. 54: Corpusculo fendlico (seta) evidenciado por Azul de Toluidina O. Barras = 50 um.
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Desenvolvimento do Futo de Aechmea calyculata

Abril Maio/ Junho/ Julho Agosto

Tempo (meses)

Figura 55 — Desenvolvimento do fruto de Aechmea calyculata, relacionando o comprimento (cm)
ao longo do tempo (meses de floracdo e frutificacdo). A= ovario — 0,2 cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 0,6 cm, C= fruto maduro — 0,9 cm. llustracdes referentes a
ovario, hipanto e calice ou regido do fruto advinda dessas estruturas. Barra= 0,5¢cm.
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Figuras 56 — 65: Ovirio ¢ fruto em desenvolvimento de Billbergia nutans. Fig. 56: Parede do ovirio com idioblastos
(seta). Fig. 57: Aspecto geral do fruto em desenvolvimento (setas: costelas). Fig. 58: Superficie do fruto com costelas. Fig.
59: Parede do fruto. Fig. 60: Seis linhas distintas na regido central do fruto. Fig. 61: Exocarpo e camadas hipodérmicas,
evidenciando conteido péctico e espessamento de parede celular, Fig. 62: Endocarpo com contetido celular péctico. Fig.
63: Estémato. Fig. 64: Vista superficial do estémato, em M.E.V. Fig. 65: Obturador, com paredes celulares labirinticas
(seta). Barras= 50 pm.
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Figuras 66 — 75: Fruto maduro de Billbergia nutans. Fig. 66: Aspecto geral do fruto. Fig. 67: Parede do fruto. Fig. 68:
Feixe vascular. Fig. 69: Exocarpo, hipoderme mesocérpica e demais células mesocarpicas (seta: conteudo celular péctico).
Fig. 70: Endocarpo com contetido celular péctico (seta). Fig. 71: Exocarpo, em se¢do paradérmica. Fig. 72: Endocarpo,
em se¢do paradérmica. Figs. 73 — 75: Composi¢do quimica do fruto maduro. Figs. 73 e 74: Controle ¢ coloragdo com
Sudan III, respectivamente, mostrando corpos lipidicos no mesocarpo (seta). Fig. 75: Pectinas nas paredes celulares do
exocarpo ¢ mesocarpo, em Vermelho de Ruténio. ex= exocarpo, me= mesocarpo, en= endocarpo, h= hipoderme
mesocarpica. Barras= 50 pm.
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Desenvolvimento do Futo de Billbergia nutans

Agosto Setembro Qutubro

Tempo (meses)

Figura 76 — Desenvolvimento do fruto de Billbergia nutans, relacionando o comprimento (cm) ao
longo do tempo (meses de floragdo e frutificagdo). A= ovério — 0,4 c¢cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 0,8 cm, C= fruto maduro — 1,5 cm. llustracdes referentes a
ovario e hipanto ou regido do fruto advinda dessas estruturas. Barra= 0,5 cm.
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Figuras 77 — 89: Ovirio e fruto em desenvolvimento de Dyckia maritima. Fig. 77: Aspecto geral do ovdrio. Fig. 78:
Parede do ovario, com divisdes celulares. Fig. 79: Seis linhas de deiscéncia, sendo trés suturas ventrais (seta) ¢ trés as
continuagoes das faces epidérmicas externas fusionadas na regidio ventral de carpelos adjacentes (seta larga). Fig. 80:
Aspecto geral do fruto em desenvolvimento. Fig. 81: Parede do fruto. Fig. 82: Exocarpo com parede periclinal externa
espessa (seta) e contetido mucilaginoso, presente também em algumas células mesocdrpicas. Fig. 83: Estomato. Figs. 84
e 85: Estomatos, em M.E.V., evidenciando sua elevagio em relagdo a superficie, sua localizagio em depressoes e sua
distribui¢do longitudinal. Fig. 86: Idioblasto contendo rafides. Fig. 87: Rafides, em M.E.V. Fig. 88: Regido da placenta,
em corte longitudinal, mostrando o obturador (seta) proximo d micrépila do rudimento seminal e a presenga de muitos
idioblastos associados. Fig. 89: Células do obturador com paredes labirinticas (seta) e idioblasto na placenta. Barras= 50
.
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Figuras 90 — 96: Fruto maduro de Dyckia maritima. Fig. 90: Aspecto geral do fruto. Fig. 91: Parede do fruto, mostrando
feixe vascular dorsal com bainha perivascular e extensdo de bainha, zona de deiscéncia (seta) e hipoderme mesocarpica
(seta larga). Fig. 92: Linhas de deiscéncia na regido central do fruto envoltas por fibras. Figs. 93 e 94: Exocarpo, em
secdes transversal e paradérmica, respectivamente. Figs. 95 e 96: Endocarpo, em segdes transversal e paradérmica,
respectivamente. Barras= 50 pm.
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Figuras 97 — 105: Composi¢do quimica do fruto maduro de Dyckia maritima. Fig. 97: Controle. Fig. 98: Exocarpo,
corado com Cloreto Férrico. Fig. 99: Exocarpo, com as paredes periclinais externas coradas com Sudan III (seta). Fig.
100: Exocarpo, sendo perceptivel a presenga de pectinas nos estratos interno e externo das macroesclereides (seta) através
da coloragdo com Vermelho de Ruténio. Fig. 101: Exocarpo com os estratos médios de suas células corados com Azul de
Alcido (seta). Fig. 102: Exocarpo corado com PAS. Fig. 103: Controle em fluorescéncia. Figs. 104 e 105: Marcagdo com
Reagente Natural e Calcofluor White, respectivamente, evidenciando a presenga de flavonoides e celulose nas paredes
celulares do pericarpo (seta: estratos interno ¢ médio do exocarpo). Barras= 50 pm.
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Desenvolvimento do Futo de Dyckia maritima

Comprimento (cm)
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Figura 106 — Desenvolvimento do fruto de Dyckia maritima, relacionando o comprimento (cm) ao
longo do tempo (meses de floracdo e frutificagdo). A= ovario — 0,15 cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 0,3 cm, C= fruto maduro — 0,5 cm, D= fruto seco — 0,5 cm.
lustracg@es referentes a ovario ou regido do fruto advinda do ovario. Barra= 0,5 cm.
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Figuras 107 — 118: Ovirio ¢ fruto em desenvolvimento de Pitcairnia flammea. Fig. 107: Aspecto geral do ovirio. Fig.
108: Parede do ovirio. Fig. 109: Linhas de deiscéncia. Fig. 110: Aspecto geral do fruto em desenvolvimento. Fig. 111:
Parede do fruto. Fig. 112: Mesocarpo com idioblastos (seta). Fig. 113: Estomato. Figs. 114 e 115: Estomatos, em M.E.V.
Fig. 116: Aspecto da superficie estriada do fruto, em M.E.V. Fig. 117: Superficie estriada (seta). Fig. 118: Obturador.
Barras= 50 pm.
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Figuras 119 — 125: Fruto maduro de Pitcairnia flammea. Fig. 119: Aspecto geral do fruto. Fig. 120: Parede do fruto. Fig.
121: Linhas de deiscéncia envolvidas por fibras. Figs. 122 ¢ 123: Endocarpo, em se¢des transversal e paradérmica,
respectivamente. Figs. 124 ¢ 125: Exocarpo, em segdes transversal ¢ paradérmica, respectivamente. ex= exocarpo, me=
mesocarpo, en= endocarpo. Barras= 50 um.
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Figuras 126 — 137: Composi¢do quimica do fruto maduro de Pifcairnia flammea. Fig. 126: Endocarpo mostrando sua
coloragdo natural (controle). Fig. 127: Endocarpo corado com Cloreto Férrico. Fig. 128: Endocarpo corado no estrato
externo das paredes de suas células (seta), com Azul de Alcido. Figs. 129: Exocarpo com pectinas em suas paredes
celulares, corado com Vermelho de Ruténio. Fig. 130: Endocarpo com pectinas nos estratos internos e externos das suas
paredes celulares (setas), com coloracio de Vermelho de Ruténio. Fig. 131: Controle em fluorescéncia. Figs. 132 e 133:
Marcagido com Reagente Natural no exocarpo ¢ endocarpo (estrato interno das paredes celulares), respectivamente. Fig.
134: Marcacio do pericarpo com Calcofluor White. Fig. 135: Exocarpo com suas paredes periclinais externas coradas
com Sudan 1II (seta). Figs. 136 e 137: Compostos fendlicos no mesocarpo, corados com Cloreto Férrico e Azul de
Toluidina O, respectivamente. Barras= 50 um.
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Figura 138 — Desenvolvimento do fruto de Pitcairnia flammea, relacionando o comprimento (cm)
ao longo do tempo (meses de floracdo e frutificacdo). A= ovario — 0,25 cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 0,45 cm, C= fruto maduro — 0,9 cm, D= fruto seco — 0,9 cm.
lustrac@es referentes a ovario ou regido do fruto advinda do ovério — & excec¢éo do fruto seco, com
célice. Barra= 0,5 cm.
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Figuras 139 — 147: Ovario ¢ fruto em desenvolvimento de Tillandsia aeranthos. Fig. 139: Aspecto geral do ovario. Fig.
140: Parede do ovirio. Fig. 141: Regido de fusdo entre dois carpelos, evidenciando uma das linhas de deiscéncia,
caracterizada pela continuagio ¢ unidio das faces epidérmicas externas de carpelos adjacentes (seta). Fig. 142: Linhas de
deiscéncia e idioblastos (seta) nas regides ventrais dos carpelos. Fig. 143: Obturador apresentando divisio celular (seta).
Fig. 144: Obturador uni a biestratificado. Fig. 145: Aspecto geral do fruto em desenvolvimento. Fig. 146: Parede do fruto.
Fig. 147: Detalhe do endocarpo com as células alongadas. Barras= 50 pum.
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Figuras 148 — 157: Fruto maduro de 7Tillandsia aeranthos. Fig. 148: Aspecto geral do fruto. Fig. 149: Parede do fruto,
evidenciando as camadas celulares comprimidas (seta) e células com contetido péctico (seta larga). Fig. 150: Linhas de
deiscéncia, envoltas por fibras. Fig. 151: Detalhe das fibras. Fig. 152: Feixe vascular dorsal, com fibras perivasculares
metabolicamente ativas (seta: nicleo). Fig. 153: Exocarpo com deposi¢io de parede celular em “U” e hipoderme
mesocdrpica com espessamentos nas paredes periclinais externas (seta). Fig. 154: Exocarpo em se¢do paradérmica. Fig.
155: Endocarpo, com paredes celulares em “U”. Fig. 156: Detalhe da lamela¢do da parede celular do endocarpo, em
M.E.V. Fig. 157: Endocarpo, em se¢do paradérmica. ex= exocarpo, me= mesocarpo, en= endocarpo. Barras= 50 pm.
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Figuras 158 — 167: Composi¢do quimica do fruto maduro de Zillandsia aeranthos. Fig. 158: Endocarpo (controle). Fig.
159: Endocarpo corado com Cloreto Férrico. Fig. 160: Endocarpo corado com Vermelho de Ruténio no estrato interno de
suas paredes celulares (seta). Fig. 161: Endocarpo corado nos estratos medio e externo de suas paredes celulares (seta),
com Azul de Alcido. Fig. 162: Controle em fluorescéncia. Fig. 163: Marcagio do pericarpo com Reagente Natural. Fig.
164: Marcagio do pericarpo com Calcofluor White. Fig. 165: Exocarpo (controle). Fig. 166: Exocarpo ¢ hipoderme
mesocdrpica corados com Floroglucinol/HCI. Fig. 167: Exocarpo corado com Sudan III, em suas paredes periclinais
externas. Barras= 50 pm.



Comprimento (cm)

N
al

Desenvolvimento do Futo de Tillandsia aeranthos

N
1

=
(6]
1

=
1

o
o
1

-
D
A
Agosto Setembro Qutubro Novembro

Tempo (meses)

Figura 168 — Desenvolvimento do fruto de Tillandsia aeranthos, relacionando o comprimento (cm)
ao longo do tempo (meses de floracdo e frutificacdo). A= ovério — 0,3 cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 0,8 cm, C= fruto maduro — 2 cm, D= fruto seco — 2 cm.
llustracGes referentes a ovario ou regido do fruto advinda do ovério — a exceg¢do do fruto seco, com
bractea. Barra= 0,5 cm.
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Parede do ovirio. Figs. 171 e 172: Linhas de deiscéncia. Fig. 173: Obturador. Fig. 174: Desenvolvimento do pericarpo,
com divisoes celulares (seta). Fig. 175: Aspecto geral do fruto em desenvolvimento. Fig. 176: Parede de fruto. Fig. 177:

Figuras 169 — 177: Ovirio ¢ fruto em desenvolvimento de Fiiesea carinata. Fig, 169: Aspecto geral do ovirio. Fig, 170:
Regido do septo, evidenciando as células alongadas do endocarpo. Barras= 50 pm.
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Figuras 178 — 184: Fruto maduro de Friesea carinata. Fig. 178: Aspecto geral do fruto. Fig. 179: Parede do fruto, com
camadas celulares comprimidas (seta). Fig. 180: Fibras da regido ventral dos carpelos. Fig. 181: Exocarpo com deposigio
de parede celular em "U" e hipoderme mesocarpica com espessamentos em suas paredes periclinais externas (seta). Fig.
182: Exocarpo, em se¢do paradérmica. Figs. 183 e 184: Endocarpo, em seg¢des transversal ¢ paradérmica,
respectivamente. ex= exocarpo, me= mesocarpo, en= endocarpo. Barras= 50 pm.
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Figuras 185- 200: Composi¢io quimica do fruto maduro de Vriesea carinata. Fig. 185: Endocarpo (controle). Figs. 186,
187 ¢ 188: Endocarpo corado com Cloreto Férrico, Azul de Alcido e PAS, respectivamente. Fig. 189: Endocarpo corado
com Vermelho de Ruténio nos estratos interno, médio e extremo externo de suas paredes celulares (setas). Fig. 190:
Controle em fluorescéncia. Fig. 191: Endocarpo marcado com Calcofluor White. Fig. 192: Exocarpo (controle). Fig. 193:
Exocarpo ¢ hipoderme mesocérpica corados com Floroglucinol/HCI. Figs. 194 e 195: Exocarpo corado Vermelho de
Ruténio e Sudan II1, respectivamente. Figs. 196 e 197: Feixe vascular dorsal (controle e marcagio com Reagente Natural,
respectivamente). Figs. 198, 199 e 200: Fibras da regido ventral dos carpelos (controle, marcagio com Reagente Natural
e coloragdo com Floroglucinol/HCI, respectivamente). Barras= 50 pum.
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Desenvolvimento do Ruto de Vriesea carinata
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Figura 201 — Desenvolvimento do fruto de Vriesea carinata, relacionando o comprimento (cm) ao
longo do tempo (meses de floracdo e frutificagdo). A= ovario — 0,5 cm, B= fruto em
desenvolvimento — representado por 1,5 cm, C= fruto maduro — 3 cm, D= fruto seco — 3 cm.
lustracGes referentes a ovario ou regido do fruto advinda do ovario. Barra= 0,5 cm.
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Fig. 202- Filogenia de Bromeliaceae, mostrando a cronologia inferida para a cladogénese dos 20 milhdes de anos
atras e a evolucdo dos tipos de frutos, adaptado de Givnish et al. (2007). Unido dos dados obtidos neste estudo aos
dados morfolégicos existentes para a familia. CAPS= Cépsula, BAG= Baga.



