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RESUMO

Analises filogenéticas apontam Bromeliaceae como uma familia monofilética e basal dentre
as Poales. Contudo, a sistematica enfrenta dificuldades quanto ao estabelecimento de géneros
e espécies. Caracteres anatdmicos, especialmente das folhas, t€ém sido utilizados na
sistematica, taxonomia e para entender respostas ao ambiente. Ja entre os drgaos reprodutivos,
as sementes e os frutos sdo importantes para o reconhecimento de suas subfamilias.
Bromelioideae ¢ uma das subfamilias com divergéncia mais recente, apresentando frutos do
tipo baga e sementes com envoltorio mucilaginoso, o que difere da maioria das demais
subfamilias, que possuem frutos do tipo capsula e sementes aladas ou plumosas. Essa tese
teve como objetivos identificar caracteres anatomicos de 6rgdos vegetativos e do eixo da
inflorescéncia uteis para resolver dois complexos de espécies (Neoregelia bahiana —
Bromelioideae, e Vriesea oligantha — Tillandsioideae), devido a variacdo morfoldgica de seus
representantes; avaliar a germinacdo, anatomia de sementes e desenvolvimento pos-seminal
de N. bahiana para entender adaptacdes e caracteristicas do desenvolvimento relacionadas ao
estabelecimento das plantulas; elucidar a ontogénese de frutos carnosos em espécies de
Bromelioideae, relacionando sua estrutura a caracteristicas do desenvolvimento das sementes
para um melhor entendimento de aspectos funcionais. Dentre os caracteres vegetativos, a
anatomia foliar e a arquitetura da planta sdo importantes para o reconhecimento de
populagdes, indicando a presenca de mais de um tdxon em cada complexo. A germinacdo em
N. bahiana inicia-se com o desenvolvimento da raiz primaria e do hipocotilo. O cotilédone
permanece preso ao endosperma no interior das sementes (hiperfilo haustorial) até o
estabelecimento das plantas jovens. Cotilédone haustorial e o desenvolvimento da raiz
primaria por certo periodo de tempo, indicam maior necessidade nutricional para as plantulas
de Bromelioideae. A anatomia dos frutos, formados por tecidos carpelares e ndo carpelares,
que se tornam carnosos e envolvem diversas sementes, caracteriza-os como bagas. A
disposicao e nimero de dvulos no ovario estdo relacionados com a area disponivel nos léculos
para o desenvolvimento das sementes e a presenca ou ndo e comprimento dos apéndices nas
sementes. A suculéncia dos frutos, conferida pelas células do mesocarpo e pela secre¢ao de
substancias no interior dos ldculos pelo obturador, assim como a testa mucilaginosa das
sementes, aparecem em estdgios posteriores do desenvolvimento e se destacam como

estratégias a dispersdo zoocorica.

Palavras-chave: anatomia; bagas; envoltorio seminal; campos rupestres;, germinagao;

imunohistoquimica; Neoregelia; érgaos vegetativos; plantula; Vriesea.



ABSTRACT

Phylogenetic analyzes point to Bromeliaceae as a monophyletic and an earlyer-diverging
family within Poales. However, the systematics faces difficulties in genera and species
delimitation. Anatomical characters, especially for the leaves, have been used in systematics,
taxonomy and to understand adaptive responses to the enviroment. Among the reproductive
structures, seeds and fruits are important for the recognition of Bromeliaceae subfamilies.
Bromelioideae is one of the latest-diverging subfamilies and exhibits berry-type fruits with
mucilaginous seeds, different from the majority of the remaining subfamilies which has
capsules with winged or plumose seeds. This thesis aimed to identify anatomical characters
with taxonomic value in the vegetative organs and inflorescence axis of two species
complexes (Neoregelia bahiana — Bromelioideae, and Vriesea oligantha — Tillandsioideae),
due to the great morphological variation of their individuals; to analyse the germination, seed
anatomy and the post-seminal development in N. Bahiana to understand adaptations and the
traits related to seedling establishment; and to elucidate the ontogeny of fleshy fruits in
species of Bromelioideae, relating their structure to the seed features and to functional
aspects. Among the vegetative characters, the leaf anatomy together with the plant
architecture are important to delimit populations, evidencing the presence of more than one
taxon in each species complex. The germination in N. bahiana occurs by the development of
the primary root and hypocotyl. The cotyledon remains attached to endosperm inside the
seeds (haustorial hyperphyll) until the establishment of the young plants. This condition
together with the development of the primary root for a certain period of time indicate a great
nutritional need of the seedlings. The fruit anatomy, showing its formation by carpellary and
non-carpellary fleshy tissues with several seeds characterizes it as a true berry. The
arrangement and number of ovules in the ovary are related to the available area inside the
locule for seed development and to the presence and length of seed appendages. The juiciness
of the fruits, given by the mesocarp cells and by secretion of substances inside the locules by
the obturator, and the mucilaginous testa of seeds, appear later in the development, and are

strategies to dispersal by animals.

Palavras-chave: anatomy; berries; campos rupestres; germination; immunohistochemistry;

Neoregelia; seed coat; seedling; vegetative organs; Vriesea.



SUMARIO

INTRODUGAO GERAL........ooioiieeieceeeeeeeeeeeeeee e 11

Referéncias bibliOGrafiCas .......eeeuiiiiiiiieiie e 19

CAPITULO 1. Anatomy of the vegetative organs, inflorescence axis and pedicel in the

Neoregelia bahiana complex (Bromeliaceae): taxonomic and ecological importance .........25

N 01 1 o 7 26
INErOAUCTION L.eet e e et e et e e e aaes 27
Material and MethodS. ...........ooiii i 28
RESUILS. ...ttt e e e et e e e tteeeaaeeetaeeeaaeeenseeeeabeeeenbeeennraeennreeens 29
DI ISCUSSION. ...ttt ettt sttt ettt et e ae e st e e bt eat e e bt e st e eatesbeenbeenteeseenbeenseesee bt enteeneenes 33
RETEIENCES. ..ot ettt ettt et 42
TTTUSTTALIONS . ....e et eeitie ettt e e e et e e et e ettt e e taeeesabeeessbeeessaeeensaeeassaeessaeansseeenssaeensseens 47
TADIES. ..ttt ettt ettt ettt etees 66

CAPITULO 2. Variagdes morfoldgicas e anatomicas de raiz, folha, eixo da inflorescéncia e

bractea no complexo FVriesea oligantha (Bromeliaceae): perspectivas para a taxonomia €

ASPECTOS AAAPTATIVOS. ..eeueiieiieeiiieiie ettt ettt et et e et et e et e e abe e bt e sabeenteeenbeebeesnteenseesnseenneas 71
RESUIMO. ... 72
1T goTe L 1o 1o T 73
Material € METOAOS. ... .. 74
RESUIAAOS. ...ttt ettt ettt ettt 75
DIISCUSSAO. ..ttt ettt et he e et e b e et e bt e e e bt e bt e eabeeeab e e beesabeenbeeenbeebeesateebeeans 80
RETETEICIAS. ...cueiteie ettt et ettt ebe e bt et sbe et e eesaees 86

TIUSETAGOES. ..ttt e et e e e e e et e e e e aae e e e e eaaeeeeeetaeeeeeetaeeeeeetaeeeeeetareeeeanes 92



TADCIAS. ...ttt ettt ettt nnnnnnnnn 106

CAPITULO 3. Aspectos estruturais da semente, germinagio e desenvolvimento pos-seminal

em Neoregelia bahiana (Bromeliaceae): entendendo o desenvolvimento das

PLANTULAS. ...ttt et et e bt e b e et e et e e aeeenb e e saeeebeeaaeenbeeenneennaas 109
RESUMO. ... 110
INtrOAUGAOD. et 111
Material € MELOOS. ... ...ttt 112
RESUIAAOS. ...ttt ettt e et e et e e s ta e e st e e e sasaeeeaseeeeaseeensseeennseeennns 114
DISCUSSAO. .ttt ettt et et e s bttt b e et a bt e bt et e bt et e e e 120
|2 (53 (<) 1 (o1 - USSR 131
TIUSETAGOES. ...veeeeiiie et e e e e et e e e et e e e e et aa e e e e eaaaeeeeennreeeeaanraeeeeaaraaaeanns 138
TADCLAS. ...ttt a et ettt sttt e eae e 158

CAPITULO 4. Seed development and its relation to fruit structure in species of

Bromelioideae (Bromeliaceae) with fleshy fruits..................ooo i, 161
ADSEIACT. ... et 162
INtrOAUCTION. ...t 163
Material and Methods. ... ..o 165
RESULLS. ..t ettt et ettt e st e b e b et 165
DDISCUSSION. ... tteutieeitt ettt ettt et ettt et e et et e e bt e s ate e bt e ssbeenbeeeneeenbeesaseesaeeenseesneeenseenaseenseenneas 169
RETRIENCES. ...ttt ettt et et e s e b e sateens 174
TTTUSETALIONS ...ttt ettt b et ettt sb et e bt e sb e et sate bt enbeeanenes 178
TADIE. ... ettt ettt e b e a e et e e 198



11

INTRODUCAO GERAL

Bromeliaceae: morfologia e relagoes filogenéticas em um panorama atual

Bromeliaceae inclui cerca de 3400 espécies, distribuidas em 58 géneros que ocorrem,
principalmente, nas regides tropicais e subtropicais da América (LUTHER 2014). Pitcairnia
feliciana (A. Chev.) Harms & Mildbr. é a unica excegdo, ocorrendo na Africa (JACQUES-
FELIX 2000). Os representantes de Bromeliaceae crescem em diferentes ambientes e habitats,
desde florestas imidas a campos de altitude, com solos arenosos e pedregosos (SMITH 1934;
PITTENDRIGH 1948; RUNDEL; DILLON 1998), o que demonstra grande versatilidade
morfoldgica e ecofisiologica (BENZING 2000). No Brasil, a familia estd bem representada,
com 46 géneros e 1340 espécies (com pelo menos 1177 espécies endémicas) relatadas até o
momento, ocorrendo em diferentes fitofisionomias dos dominios Amazdnia, Caatinga,
Cerrado, Mata Atlantica, Pampa e Pantanal (BFG 2015). O dominio Mata Atlantica se destaca
como um dos seus principais centros de diversidade (MARTINELLI ET AL. 2008).

Seus representantes, em geral, sdo plantas herbaceas, epifitas, rupicolas, ou terricolas,
com raizes absortivas, por vezes apenas para a fixacdo (comum em espécies epifitas). O caule
pode ser aéreo (geralmente curto), rizomatoso ou estolonifero. As folhas, com margens
inteiras ou espinescentes, estdo dispostas em roseta, podendo ou ndo formar um tanque
armazenador de 4gua. O eixo da inflorescéncia, com comprimento varidvel entre as espécies,
geralmente estd inserido no interior da roseta, porta inflorescéncias simples ou compostas,
com flores monoclinas, que podem ser sésseis ou pediceladas, protegidas por bracteas.
Sépalas e pétalas podem ser livres ou conadas. O androceu ¢ diplostémone. O gineceu possui
estigma trifido e ovario supero, infero ou semi-infero, tricarpelar e trilocular, com placentagao
axilar e nectarios septais. Os frutos sao do tipo cépsula (na grande maioreia das espécies) ou
baga e as sementes podem ser aladas ou plumosas nos frutos do tipo capsula. (SMITH;
DOWNS 1974; SMITH; TILL 1998; BENZING 2000). Devido a coloragdo das folhas e
bracteas, e pelo arranjo da inflorescéncia, grande parte de seus representantes apresenta
potencial ornamental (BENZING 2000; SOUZA; LORENZI 2012), como espécies de
Aechmea Ruiz & Pav., Billbergia Thunb., Neoregelia L.B.Sm e Vriesea Lindl., estudadas
nessa tese.

Do ponto de vista filogenético, a familia estd incluida em Poales (APG IV 2016) e, em
conjunto com Thyphaceae, sdo as primeiras linhagens divergentes na ordem (BOUCHENAK-

KHELLADI ET AL. 2014). Seu status monofilético ¢ sustentado por dados moleculares,
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citogenéticos e morfologicos (TOMLINSON 1969; BROWN; GILMARTIN 1989a, b;
GIVNISH ET AL. 2007; BENZING 2000). Bromeliaceae foi tradicionalmente dividida em
trés subfamilias: Bromelioideae, Tillandsioideae e Pitcairnioideae, pela combinagao de certos
caracteres, como a morfologia da margem da folha, inteira ou espinescente; posicdo do
ovario; tipo de fruto; e morfologia das sementes (SMITH; DOWNS 1974, 1977, 1979;
SMITH; TILL 1998). Atualmente, a familia encontra-se dividida em oito subfamilias:
Brocchinioideae, Bromelioideae, Hechtioideae, Lindmanioideae, Navioideae, Pitcairnioideae,
Puyoideae e Tillandsioideae, a partir de dados moleculares (GIVNISH ET AL. 2007). Isso
porque nas analises filogenéticas a subfamilia Pitcairnioideae mostrou-se parafilética e, a
partir dela, foram criadas novas subfamilias, a fim de tornar os grupos monofiléticos. Nessas
analises, Brocchinioideae aparece como grupo irmdo das demais subfamilias, enquanto
Bromelioideae aparece como uma das linhagens com divergéncia mais recente. Essas duas
subfamilias compartilham flores epiginas, apesar do tipo de fruto ser diferente, capsula ou
baga (SAJO ET AL. 2004; GIVNISH ET AL. 2007).

Segundo GIVNISH et al. (2007) a origem de Bromeliaceae se deu a partir de
representantes terricolas, no Planalto das Guianas, e se expandiu para outras regides da
América do Sul e Central, ha cerca de 15 milhdes de anos. Durante esse processo ocorreram
especializacdes paralelas nas espécies que ocupam nichos semelhantes, o que pode explicar a
similaridade morfologica (como o tanque armazenador de 4gua), fisioldgica (como o
mecanismo CAM) e de formas de vida (como o epifitismo) observadas em linhagens distintas

da familia.

Os complexos de espécies Neoregelia bahiana e Vriesea oligantha e a importancia de

caracteres anatomicos para a taxonomia e ecologia

Apesar de monofilética, Bromeliaceae apresenta problemas de delimitagao de géneros
e espécies (SMITH; DOWNS 1974, 1979; BENZING 2000), como se observa para os
complexos de espécies Neoregelia bahiana (Bromelioideae) e Vriesea oligantha
(Tillandsioideae), que sdo endémicos dos campos rupestres da Cadeia do Espinhago, nos
Estados de Minas Gerais e Bahia, no Brasil (VERSIEUX ET. AL. 2008; BFG 2015),
inclusive com ocorréncia simpatrica.

Neoregelia bahiana (Ule) L.B.Sm. apresenta grande variagdo morfologica
(principalmente com relagdo a forma, coloragdo e textura das folhas), sendo considerados

como seus sindnimos: Nidularium bahianum Ule, Aregelia bahiana (Ule) Mez, Neoregelia
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bahiana var. bahiana Spruce ex Engl., Neoregelia bahiana var. viridis L.B.Sm., Neoregelia
bahiana f. viridis (L.B.Sm.) L.B.Sm., Neoregelia hatschbachii 1.B.Sm., Neoregelia
pabstiana E.Pereira, Neoregelia diamantinensis E.Pereira, Neoregelia intermedia E.Pereira e
Neoregelia bahiana f. bahiana (SMITH; DOWNS 1979; LEME 1998; BFG 2015). Todos
esses nomes tém intrigado os pesquisadores a respeito de sua identidade como uma tUnica
espécie.

Neoregelia foi indicado como um género parafilético no estudo de Santos-Silva et al.
(2017), que incluiu dados estruturais foliares de géneros proximos filogeneticamente, a saber:
Canistrum E.Morren, Canistropsis (Mez) Leme, Edmundoa Leme, Nidularium Lem. e
Wittrockia Lindm.; todos esses géneros constituem o complexo Nidularioide (SANTOS-
SILVA ET AL. 2017). Desta forma, esforcos buscando indicar caracteres diagndsticos para
espécies desse género sdo necessdrios a fim de estabelecer relacdes filogenéticas mais
robustas, ainda mais levando-se em conta as variagdes estruturais das mesmas em resposta ao
ambiente.

J& Vriesea oligantha (Baker) Mez em conjunto com outras duas espécies Vriesea
lancifolia (Baker) L.B.Sm. e Vriesea pseudoligantha Philcox compartilham, além de sua
distribuicdo geografica, caracteres vegetativos, como folhas densamente recobertas por
escamas e propagacao vegetativa com novos individuos se desenvolvendo na base da planta e
no seu eixo da inflorescéncia, e reprodutivos, como a inflorescéncia simples com flores
secundas na antese (SMITH; DOWNS 1977). Dessa forma, a caracterizagdo anatomica de
folhas, raiz, eixo da inflorescéncia e bracteas pode contribuir na delimita¢do destas espécies,
bem como determinar se existem variagdes intraespecificas decorrentes do ambiente.

Ressalta-se que caracteres anatdmicos vegetativos, principalmente das folhas, ja foram
abordados em varios estudos com representantes de Bromeliaceae, os quais trouxeram
resultados relevantes para a taxonomia, contribuindo com a caracterizacao da familia, géneros
e espécies (p. ex. TOMLINSON 1969; ROBINSON 1969; SAJO ET AL. 1998; AOYAMA;
SAJO 2003; SCATENA; SEGECIN 2005; HORRES ET AL. 2007; PROENCA; SAJO 2004,
2007; ALMEIDA ET AL. 2009; VERSIEUX ET AL. 2010; MONTEIRO ET AL. 2011;
FARIA ET AL. 2012; GOMES-DA-SILVA ET AL. 2012; SANTOS-SILVA ET AL. 2014).
Estudos anatdmicos como esses t€ém indicado caracteres com potencial diagnostico, como
variagOes de espessamento de parede, posi¢do dos estomatos em relagdo a epiderme, nimero
de camadas no mesofilo e forma das células braciformes que preenchem os canais de ar.
Grande parte desses trabalhos ainda discute a relacdo entre caracteres anatomicos foliares e o

ambiente, indicando respostas quanto ao estresse hidrico e protecdo contra o excesso de
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luminosidade (p. ex. BENZING ET AL. 1978; LOESCHEN ET AL. 1993; REINERT;
MEIRELLES 1993; PIERCE ET AL. 2001; FRESCHI ET AL. 2010; VOLTOLINI,
SANTOS 2011; PEREIRA ET AL. 2013; SANTOS-SILVA ET AL. 2014; VIEIRA ET AL.
2017). Dentre esses caracteres, destacam-se as escamas peltadas, caracteristicas da familia,
cuja evolugdo esta relacionada com a reducdo estrutural e funcional do sistema radicular e
com o desenvolvimento dos tecidos parenquimaticos e de suporte, e da hipoderme aquifera
que armazena agua no mesofilo (TOMLINSON 1969; BRAGA 1977). J4 as raizes e o caule
apresentam estrutura mais constante na familia, como a presen¢a de velame, cortex
heterogéneo e cilindro vascular poliarco com células esclerenquimaticas na medula das raizes,
e feixes vasculares com distribui¢do aleatoria no caule (TOMLINSON 1969).

As escamas peltadas e o parénquima clorofiliano das folhas, a organizacdo das folhas
formando um tanque armazenador de 4gua e a presenca de velame nas raizes sdo as principais

caracteristicas que permitiram a evolucdo da forma de vida rupicola e epifitica na familia.

Desenvolvimento de frutos em Bromelioideae

Em relagdo aos frutos, apesar da importancia dos mesmos para o reconhecimento de
subfamilias e da forma de dispersao (SMITH; DOWNS 1974, 1977, 1979; SMITH; TILL
1998; BENZING 2000), sdo poucos os estudos que descrevem sua ontogenia (FAGUNDES;
MARIATH 2010; SANTOS-SILVA ET AL. 2015; THADEO ET AL. 2015). Dentre esses
estudos, destaca-se aquele de Fagundes e Mariath (2010) que estudaram espécies de Adechmea,
Billbergia (Bromelioideae), Dyckia Schult. & Schult.f., Pitcairnia 1L"Hér (Pitcairnioideae),
Tillandsia L. e Vriesea (Tillandsioideae), relacionando a estrutura do fruto com a deiscéncia:
capsulas de Pitcairnioideae e Tillandsioideae exibem linhas de deiscéncia pré-determinadas
enquanto que em Bromelioideae os frutos sdao indeiscentes pela fusdo de tecidos carpelares e
nao carpelares. Em Bromelioideae parece ocorrer a reducao de tecidos esclerenquimatosos, os
quais se relacionam com a indeiscéncia de seus frutos (FAGUNDES; MARIATH 2010). Nas
outras subfamilias estudadas células lignificadas ocorrem no exocarpo, mesocarpo e
endocarpo em frutos de Tillandsioideae e no exocarpo ou no mesocarpo € endocarpo em
frutos de Pitcairnioideae (FAGUNDES; MARIATH 2010; SANTOS-SILVA ET AL. 2015).

No estudo recente de Thadeo et al. (2015), analisou-se a ontogenia de frutos carnosos
de monocotiledoneas, incluindo uma espécie de Bromelioideae, Aechmea aquilega (Salisb.)
Griseb. Segundo Thadeo et al. (2015), frutos carnosos tiveram varias origens independentes

nas monocotiledoneas, inclusive em Poales. No entanto, pouco se sabe sobre a ontogenia e
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anatomia dos frutos carnosos em Bromeliaceae e estudos sdo necessarios para que se possa

entender sua estrutura.

Estrutura da semente e desenvolvimento das plantulas

Tradicionalmente, as sementes de Bromeliaceae s3o apontadas como O&timas
ferramentas para a circunscrigdo de subfamilias, além de suas caracteristicas estarem
relacionadas ao modo de dispersdo. Tillandsioideae apresenta sementes filiformes e com
apéndices plumosos, enquanto que em Pitcairnioideae s.l. as sementes podem ser discdides ou
aladas, indicando dispersdo pelo vento em ambas as subfamilias (MULLER 1895; SMITH;
DOWNS 1974, 1977, VARADARAJAN; GILMARTIN 1988; SMITH; TILL 1998;
BENZING 2000). As Bromelioideae, entretanto, possuem sementes com envoltorio
mucilaginoso, usualmente denominado de sarcotesta (Smith; Till 1998), associado a dispersao
zoocorica (SMITH; DOWNS 1974, 1979; VARADARAJAN; GILMARTIN 1988; SMITH;
TILL 1998; BENZING 2000). Em relacdo a ontogenia das sementes, essa foi estudada em
espécies de Tillandsioideae cujos apéndices plumosos se formam pelo alongamento e
posterior separagdo das células da testa (SZIDAT 1922; PALACI ET AL. 2004). Para
Pitcairnioideae s.l. também foi discutido que o aspecto morfologico mais varidvel de suas
sementes (nuas, aladas ou caudadas) se deve a estrutura da testa (VARADARAIJAN;
GILMARTIN 1988). J4 para Bromelioideae foi hipotetizado que o envoltorio mucilaginoso
das sementes deve desintegrar no interior dos frutos, fazendo parte da suculéncia dos mesmos
(SZIDAT 1922; SMITH; DOWNS 1974; BENZING 2000); desta forma, o envoltério na
semente madura seria formado apenas pelo tégmen. O envoltério mucilaginoso também tem
sido associado com a funcao de protecdo das sementes, evitando o dessecamento das mesmas
no ambiente (SILVA; SCATENA 2011). Nesse sentido, os contituintes das células desse
tecido merecem ser investigados para uma posterior comparagdo com a dispersdo das
sementes ou com sua capacidade de retengdo de dgua. Seguindo a segunda hipdtese, ja foi
relatado por Wester e Zotz (2011) que um substrato mais estavel e umido permite maiores
taxas de germinagdo e de desenvolvimento de plantulas de Catopsis sessiflora (Ruiz & Pav.)
Mez (Tillandsioideae).

Abaixo da testa, as sementes maduras de Bromeliaceae apresentam duas camadas no
tégmen, constituindo o exotégmen com células de paredes espessadas e o endotégmen
armazenando compostos fenolicos no interior de suas células (SZIDAT 1922; SMITH;

DOWNS 1974; PALACI ET AL. 2004; MAGALHAES; MARIATH 2012; PRADO ET AL.
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2014). Apesar da estrutura uniforme desse tecido, em relagdo ao nimero de camadas, o grau
de espessamento de parede de suas células pode ser importante para o reconhecimento de
géneros (BENZING 2000).

As sementes de Bromeliaceae sdo, na sua maioria, albuminosas, com endosperma
diferenciado na camada de aleurona, adjacente ao envoltério seminal, € no parénquima
armazenador de amido (SZIDAT 1922; SMITH; DOWNS 1974; BENZING 2000; PALACI
ET AL. 2004; MAGALHAES; MARIATH 2012; PRADO ET AL. 2014).

O embrido nas Bromeliaceae ocupa, geralmente, 1/3 da semente e ¢ diferenciado em
cotilédone e eixo hipocotilo-radicular (MULLER 1895; BILLINGS 1904; SZIDAT 1922;
SMITH; DOWNS 1974; BENZING 2000; SCATENA ET AL. 2006; MENDES ET AL.
2010; MAGALHAES; MARIATH 2012; PRADO ET AL. 2014). Durante a germinacio o
embrido se desenvolve e promove a ruptura do envoltdrio seminal (TILLICH 2007).

A germinagdo dos representantes de Tillandsioideae parece ser marcada pelo
desenvolvimento do cotilédone (MULLER 1895; SCATENA ET AL. 2006; PEREIRA ET
AL. 2008, 2009; SILVA; SCATENA 2011), enquanto que em representantes de
Bromelioideae e Pitcairnioideae s.l. ocorre primeiramente o desenvolvimento da raiz primaria
(MULLER 1895; PEREIRA 1988; BENZING 2000; MANTOVANI; IGLESIAS 2005;
SCATENA ET AL. 2006; TILLICH 2007; PEREIRA ET AL. 2008, 2009, 2010; SILVA;
SCATENA 2011). Dentre esses estudos, destaca-se o trabalho de Tillich (2007), que descreve
ndo apenas para Bromeliaceae, mas para Poales em geral, a estrutura do cotilédone durante o
desenvolvimento pos-seminal. Segundo esse autor, a por¢ao superior do cotilédone (hiperfilo)
de Bromeliaceae se mantém aderida ao endosperma, com fun¢do haustorial. Ja a por¢ao basal
(hipofilo) ¢ mais varidvel, podendo ser modificada em uma bainha pouco desenvolvida, ou
com um lobo mediano (hipofilo compacto), ou como uma estrutura laminar (hipofilo
laminar). Outro trabalho importante ¢ o de Pereira (1988), que descreve o desenvolvimento
pos-seminal de varias espécies de Bromelioideae, comparando a morfologia de plantulas entre
0s géneros, como por exemplo, para Neoregelia, cujas espécies possuem diferentes formas de
vida e crescem em diferentes fitofisionomias (BFG 2015), sendo um género-chave para se
investigar as adaptagdes dos individuos em estagios juvenis.

As modificagdes durante a transicdo entre os estagios de desenvolvimento da planta
sdo importantes para o estabelecimento de Bromeliaceae em diferentes ecossistemas. Sabe-se,
por exemplo, que as folhas jovens de Tillandsia deppeana Steud. sdao mais densamente
cobertas por tricomas do que as dos individuos adultos, sendo tolerantes a longos periodos de

seca (ADAMS; MARTIN 1986). Isso mostra que alguns caracteres estruturais estao
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envolvidos com o desenvolvimento e estabelecimento das plantulas e podem indicar
influéncias do habitat na selecdo de caracteres morfoldgicos e anatomicos durante o
desenvolvimento pds-seminal. Um ponto que ainda permanece com poucas informacdes para
a familia se refere a anatomia dos orgaos das plantulas, cujo desenvolvimento envolve
processos de divisdo e alongamento celular, diferenciacdo dos tecidos e 6rgaos, os quais sao
extremamente dependentes da dindmica dos componentes da parede celular durante a
ontogénese vegetal (ALBERSHEIM ET AL. 2011). Assim, elucidar esses processos mostra-
se essencial para o entendimento da estrutura do corpo da planta e suas

modifica¢des/adaptagdes ao longo do desenvolvimento.

Estrutura geral da tese e apresentacdo dos capitulos

Pelo conjunto de fatores aqui apresentados quanto a dificuldade no reconhecimento de
espécies, e daqueles que s2o uteis para o entendimento sobre a dispersdo e o estabelecimento

de suas espécies, essa tese foi organizada em quatro capitulos:

e (apitulo 1. Anatomy of the vegetative organs, inflorescence axis and pedicel in the

Neoregelia bahiana complex (Bromeliaceae): taxonomic and ecological importance

Nesse capitulo foram estudas 12 populagdes ao longo da Cadeia do Espinhago, buscando
descrever as variagdes morfoldgicas de raiz, estolho, folhas, eixo da inflorescéncia e pedicelo
de seus representantes em condi¢cdes naturais e em cultivo. Identificou-se um conjunto de
caracteres que delimitam a espécie (maior parte das populagdes estudadas), enquanto que
caracteres exclusivos para apenas trés populacdes mostraram-se Uteis para a delimitagdo

destas.

e (apitulo 2. Variagdes morfoldgicas e anatomicas de raiz, folha, eixo da inflorescéncia
e bractea no complexo FVriesea oligantha (Bromeliaceae): perspectivas para a

taxonomia e aspectos adaptativos

Nesse capitulo foram estudadas 17 populagdes ao longo da Cadeia do Espinhago, buscando
descrever as variacdes morfoldgicas de raiz, folhas, eixo da inflorescéncia e bracteas de seus

representantes em condi¢des naturais e em cultivo. Os caracteres com valor diagnostico foram
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submetidos a analise de similaridade entre as populacdes e indicam a existéncia de mais de

um taxon.

e (apitulo 3. Aspectos estruturais da semente, germinacdo e desenvolvimento pods-
seminal em Neoregelia bahiana (Bromeliaceae): entendendo o desenvolvimento das

plantulas

Ja nesse capitulo, sabendo da ampla variagdo morfoldgica e distribui¢ao geografica de N.
bahiana, sementes de duas de suas populagdes foram colocadas para germinar e as estapas do
desenvolvimento poés-seminal foram descritas. Adicionalmente, a anatomia e o
desenvolvimento dos orgdos das plantulas, incluindo analises imunohistoquimicas, foram

realizadas a fim de contribuir com o entendimento sobre o estabelecimento das plantulas.

e (Capitulo 4. Seed development and its relation to fruit structure in species of

Bromelioideae (Bromeliaceae) with fleshy fruits

Por fim, nesse capitulo foi estudado o desenvolvimento de frutos e sementes de trés espécies
de Bromelioideae. Os resultados foram discutidos em um panorama evolutivo, taxondmico e

ecologico.
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CONSIDERACOES FINAIS

Com base no que foi apresentado e discutido a partir dos nossos resultados e de
informacodes disponiveis na literatura, destacamos aqui nossas principais conclusdes sobre os
temas abordados. Os resultados apresentados levantaram questdes a serem investigadas
posteriormente, que também s3o indicadas nesse topico, visando contribuir com o

conhecimento de Bromeliaceae.

e  Morfologia e anatomia dos complexos de espécies:

- Em Neoregelia bahiana, do ponto de vista anatomico, apenas as folhas se mostram
importantes para a taxonomia. Dentre os caracteres destacam-se: arranjo das escamas na
face abaxial da lamina, niimero de camadas da epiderme aquifera na face adaxial, formato
da margem foliar e comprimento das calotas de fribas nos feixes vasculares;

- Apesar dos caracteres diagnoticos para as populagdes (caracteres qualitativos), as folhas de
N. bahiana mostram uma maior plasticidade (variagdes no comprimento, largura e
coloragao e na dimensao dos canais de ar no mesofilo, relacionadas ao ambiente), o que
corrobora o conhecimento ja disponivel na literatura quanto a maior capacidade adaptativa
das folhas de Bromelioideae e ressalta a importancia de se analisar diferentes amostras, de
diferentes populacdes, de individuos submetidos a diferentes condigdes ambientais;

- Em Vriesea oligantha a presenca de feixes de fibras subepidérmicos na regido central da
lamina foi a Unica caracteristica anatdmica importante para separar as populagdes de Minas
Gerais daquelas da Bahia. Os poucos caracteres diagndsticos observados evidenciam maior
uniformidade entre as folhas de Vriesea;

- A forma e constituicdo anatdmica da margem do limbo, caracteres ja usados em trabalhos
anteriores para diferenciar as espécies, mostraram ter variacdo infrapopulacional e,
portanto, ndo sdo Uteis para a taxonomia desse complexo;

- Do ponto de vista taxonomico, nossos resultados indicam a presenca de mais de um taxon
em cada complexo. Ressalta-se que em V. oligantha sdo descritas trés espécies
constituindo este complexo, mas a andlise de similaridade indicou quatro grupos
morfologicamente distintos pelas folhas;

- A anatomia da raiz e do caule nos dois complexos apresenta maior uniformidade entre suas
populagdes e quando comparada a de outros géneros ja estudados, indica que a estrutura

anatomica desses orgaos ¢ mais uniforme na familia como um todo;
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- O eixo da inflorescéncia, apesar do mesmo tipo de organizacdo anatdmica, mostra
adaptacdes distintas quanto ao suporte das flores e frutos nos géneros estudados:
aerénquima em Neoregelia (que apresenta eixo curto, imerso na roseta de folhas) e
periciclo com células esclerenquimaticas em Vriesea (cujo eixo ¢ alongado, elevando a

inflorescéncia bem acima da roseta de folhas).

o Estrutura e desenvolvimento do fruto:

- A estrutura dos frutos apresentando varios feixes vasculares no pericarpo indica a fusao de
tecidos carpelares e ndo carpelares;

- Nas espécies estudadas o desenvolvimento do pericarpo se mostrou uniforme, apenas com as
células do exocarpo e parte do mesocarpo apresentando algum grau de espessamento de
parede, indicando que os frutos sdo bagas verdadeiras;

- Aechmea bromelifolia possui maior espessamento do exocarpo nos frutos maduros, do &pice
para a base, bem como a presenga de escamas e estomatos na porc¢ao apical dos frutos;
essas caracteristicas se relacionam com a disposi¢ao das flores na inflorescéncia;

- As mudangas estruturais dos nectarios septais quanto ao espessamento de parede do tecido
secretor durante a maturacao dos frutos indica que a producdo de néctar ocorre apenas em
estagios anteriores (flor em antese);

- O obturador ¢ funcional em frutos jovens e maduros, secretando substancias para o interior
dos loculos, e deve contribuir com a suculéncia dos frutos em conjunto com o mesocarpo;

- A presenga de lenticelas no pericarpo, como observado em N. bahiana, é caracteristica
inédita para Bromeliaceae e provavelmente estd relacionada com o desenvolvimento dos

frutos imersos no tanque armazenador de agua.

e FEstrutura e desenvolvimento da semente:

- O envoltorio mucilaginoso de N. bahiana é rico em compostos pécticos na parede celular de
suas c¢lulas e deve reter agua para a embebi¢ao da semente;

- O envoltorio mucilaginoso corresponde a testa, pois tem origem do tegumento externo do
ovulo. Tanto o aspecto mucilaginoso das sementes, quanto a suculéncia dos frutos em

estagios finais de desenvolvimento se relacionam com a dispersao zoocdrica.



201

- Durante o desenvolvimento, a semente se alonga longitudinalmente e o envoltério seminal

inicia sua diferenciagdo muito precocemente, em relagdo ao desenvolvimento do embrido;

O espessamento de parede das células do exotégmen ¢ importante para a taxonomia.
Neoregelia bahiana distingue-se das demais espécies estudadas quanto a presenga de

paredes anticlinais com espessamento celulosico;

A morfologia das células do tegmento interno do 6vulo na regido micropilar e sua
diferenciagcdo tardia durante o desenvolvimeto da semente estdo relacionadas com a
germinacdo de Bromelioideae, que ocorre a partir da ruptura da semente madura nessa

regiao;

O embrido ¢ diferenciado na semente madura e apresenta variagdes de tamanho em relagdo

ao tamanho da semente nos individuos de Bromelioideae;

O suspensor ¢ persistente e reduzido na semente madura, estagio em que o embrido ja

apresenta coifa protegendo o meristema apical radicular.

e Desenvolvimento pos-seminal e anatomia das plantulas:

- Nossos resultados indicam que a germinacdo em Bromelioideae envolve o desenvolvimento
da raiz primaria e, principalmente, do hipocétilo no interior da semente;

- Durante a germinacdo as camadas de aleurona na por¢do micropilar possuem atividade
meristematica, acompanhando o desenvolvimento do embrido e protegendo o dapice
radicular. Andlises imunocitoquimicas confirmam a funcionalidade dessas células na
regido micropilar em relacdo a outras partes da semente;

- O cotilédone diferencia-se na bainha, regido de alongamento e porcao haustorial. Essa regiao
de alongamento foi aqui descrita como fanerdmero;

- A anatomia dos oOrgdos das plantulas de Bromeliaceae ¢ descrita pela primeira vez.
Demonstamos que as raizes adventicias se originam do hipocotilo ou do epicotilo e,
dependendo da origem, diferem anatomicamente;

- O colar de rizéides ¢ a regido de transi¢do entre a raiz primaria e o eixo caulinar, mostrando
a polarizacdo do xilema para formar o tnico feixe do hipocotilo;

- A estrutura anatomica dos 0rgaos vegetativos das plantulas mostrou-se diferente daquela dos
individuos adultos de N. bahiana, o que ilustra a heteroblastia na familia e indica diferentes
respostas fisioldgicas;

- A imunocitoquimica foi importante para entender processos de diferenciacdo e fun¢do dos

orgdos, como por exemplo, a diferenciacdo da bainha cotiledonar e do hipocétilo, com a
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funcdo de reserva em plantulas de Bromeliaceae. Esse tipo de andlise também
complementa o conhecimento sobre a diferenciagdo de 6rgdos em monocotiledoneas, de

uma forma geral, devido aos poucos estudos nessa area.

e Perspectivas de estudos futuros:

- Analisar a anatomia floral em cada complexo de espécie estudado, a fim de subsidiar
trabalhos seguintes de revisdo taxondmica dessas espécies;

- Estudar as variagdes das folhas entre os estagios de planta jovem até a planta adulta para um
melhor entendimento sobre o estabelecimento da estrutura anatomica foliar em
Bromeliaceae. Esses resultados serdo importantes para relacionar aspectos morfoldgicos e
fisiolégicos durante o estabelecimento dos individuos em substratos e condigdes
ambientais;

- Ampliar os estudos anatomicos ¢ de desenvolvimento de frutos de Bromeliaceae, devido a
escassez de estudos para a familia, especialmente com representantes de linhagens basais,
como Brocchinioideae, que também possui flores epiginas, a fim de entender sua evolugao
na familia;

- Avaliar se a testa mucilaginosa influencia no tempo de germinacdo e desenvolvimento das
plantulas de Bromelioideae;

- Analisar comparativamente a anatomia das sementes e desenvolvimento pds-seminal em
espécies de outras subfamilias, para entender as variagdes e sua relacdo com a

biologia/ecologia das espécies.

Considerando a grande diversidade morfologica de Bromeliaceae e de ambientes e
habitats em que suas espécies ocorrem, ainda ha muito o que se explorar para melhor

conhecimento dessa familia, tdo rica e representativa da flora brasileira.





