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RESUMO

DIVERSIDADE DO OVULO E DA SEMENTE EM LINHAGENS
BASAIS DE POALES: UMA PERSPECTIVA TAXONOMICA E
ECOLOGICA DE SEUS REPRESENTANTES

AUTOR: Vivian Carvalho Vasconcellos
ORIENTADOR: Antonio Carlos Ferreira da Silva
COORIENTADORA: Daniela Guimaraes Simao

Poales é formada por 14 familias, dentre elas estdo Bromeliaceae,
Rapateaceae e Typhaceae, consideradas linhagens basais da ordem. Varios estudos
corroboram a posigcéo basal dessas trés familias, entretanto ainda existem lacunas a
serem preenchidas a respeito da circunscricdo dos tdxons. Comparar os dados ja
conhecidos sobre o desenvolvimento e a estrutura do 6vulo e da semente pode ajudar
a elucidar algumas destas questbes. Neste contexto, o objetivo principal deste
trabalho foi analisar e comparar os caracteres estruturais do ovario, dos o6vulos,
sementes e frutos dentre os representantes das linhagens basais de Poales. Para
isso, foram compilados dados de diversas referéncias bibliograficas, como, artigos
cientificos, livros, dissertacdes e teses. A bibliografia encontrada também foi utilizada
para se conhecer a representatividade de géneros estudados em cada familia, bem
como quantificar os estudos para cada uma delas. Os resultados mostram que as trés
familias possuem 6&vulos crassinucelados, anatropos e bitegumentados, com a
posicao do ovario podendo variar entre supero e infero. Em relacdo as sementes, 0s
representantes de Bromeliaceae apresentam, em sua maioria, dispersao
anemocorica, exceto em Bromelioideae, na qual a dispersdo tende a ser zoocérica
através dos frutos carnosos e das sementes com envoltério mucilaginoso.
Rapateaceae possui dispersdo anemocorica a curtas distancias e com meios
desconhecidos para as longas distancias. Os representantes de Typhaceae
apresentam dois tipos basicos de dispersdo, conforme o género: anemocdrica em
Typha e hidrocérica em Sparganium. As espécies de Rapateaceae e Bromeliaceae
compartilham caracteristicas, como a presenca dos nectarios septais, corroborando
em parte a posicao basal das duas familias. Além disto, ainda que os representantes
de Typhaceae ndo compartilhem caracteristicas além das ja descritas para a ordem,
sua posicao basal poderia ser confirmada, juntamente com as outras duas familias,
pela presenca de caracteres basais como a hidrocoria e o desenvolvimento de uma
semente por flor. Em relacdo a representatividade dos estudos, as espécies de
Bromeliaceae e Rapateaceae estdo sendo mais investigadas do que aquelas de
Typhaceae. Os estudos acerca da diversidade de 6vulos e sementes sdo importantes
para auxiliar na compreensao da filogenia destas familias basais, como também, na
conservacao da biodiversidade brasileira, tendo em vista a quantidade de espécies
endémicas encontradas em nosso pais.

Palavras-chave: Bromeliaceae. Rapateaceae. Typhaceae. Ovulo. Semente.



ABSTRACT
DIVERSITY OF THE OVULE AND SEED IN BASAL LINEAGES OF
POALES: A TAXONOMIC AND ECOLOGICAL PERSPECTIVE OF
THEIR REPRESENTATIVES

AUTHOR: Vivian Carvalho Vasconcellos
ADVISOR: Antonio Carlos Ferreira da Silva
CO-ADVISOR: Daniela Guimaraes Simao

Poales is formed by 14 families, among them are Bromeliaceae, Rapateaceae and
Typhaceae, which appear as basal lineages of the order. Several studies corroborate
the basal position of these three families, however, there are still gaps to be filled
regarding the circumscription of the taxa. Comparing already known data on ovule and
seed development and structure can help elucidate some of these questions. In this
context, the main objective of this work was to present data comparatively on structural
characteristics of the ovary, ovules, seeds, and fruits of representatives of the basal
lineages of Poales. For this, data from several bibliographic references were compiled,
such as scientific papers, books, dissertations, and theses. The references found were
also used to know the representativeness of the studied genus in each family
guantitatively compare how much was studied among them. The results show that the
three families have crassinucellate, anatropous, and bitegmic ovules, with the position
of the ovary varying between superior and inferior. Concerning seeds, Bromeliaceae
presents mostly anemochoric dispersion, however, in Bromelioideae the dispersion
tends to be zoochoric through fleshy fruits and seeds with mucilaginous envelope.
Rapateaceae has anemochoric dispersion over short distances and unknown means
over long distances. Representatives of Typhaceae present two basic types of
dispersion: anemochoric in Typha and hydrochoric in Sparganium. Rapateaceae and
Bromeliaceae share characteristics, such as the presence of septal nectaries, partly
corroborating their basal position. In addition, although the representatives of
Typhaceae do not share characteristics other than those already described for the
order, their basal position could be confirmed, along with the other two families, by the
presence of basal characters such as hydrochory and the development of one seed
per flower. Regarding the representative of the studies, the species of Bromeliaceae
and Rapateaceae are being investigated more than those of Typhaceae. Studies on
the diversity of ovules and seeds are important to understanding the phylogeny of
these basal families, as well as in the conservation of Brazilian biodiversity, given the
high number of endemic species found in our country.

Keywords: Bromeliaceae. Rapateaceae. Typhaceae. Ovule. Seed.
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1 INTRODUCAO

Poales é reconhecida como a maior ordem do clado das Commelinideas e
também das monocotiledéneas (APG 1V, 2016). Compreende 18.875 espécies que
estdo distribuidas em 14 familias, representando um terco de todas as
monocotiledéneas espalhadas pelo mundo (GIVNISH et al., 2010; BOUCHENAK-
KHELLADI et al., 2014; STEVENS, 2022) e, também, a maior parte da diversidade
das angiospermas e monocotiledéneas (ALVES et al., 2015). As familias de Poales
estdo organizadas nos seguintes clados: Cyperids (Cyperaceae, Juncaceae e
Thurniacaceae), Xyrids (Mayacaecae, Xyridaceae, Eriocaulaceae), Restids
(Restionaceae) e Gramminids (Poaceae, Ecdeiocoleaceae, Joinvilleaceae e
Flagellariaceae), além das linhagens basais (Bromeliaceae, Rapateaceae e
Typhaceae) ndo incluidas em nenhum dos clados acima (GIVNISH et al., 2010;
BOUCHENAK-KHELLADI et al., 2014).

Com relacéo as familias Typhaceae, Bromeliaceae e Rapateaceae, os estudos
filogenéticos, a partir de dados moleculares, as situam como linhagens basais, ou
seja, seriam 0s primeiros grupos irmaos das quais as demais Poales divergiram
(GIVNISH et al. 2010; BOUCHENAK-KHELLADI et al., 2014; HOCHBACH et al.,
2018), sendo o ovario supero e tricarpelar, além da presenca de évulo bitegumentado,
as Unicas caracteristicas compartilhadas na ordem (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV,
1998; BAYER e APPEL, 1998; SMITH e TILL, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998;
LINDER et al., 1998; STEVENSON, 1998; STUTZEL, 1998) Outros estudos prévios
também corroboram esta posicdo, como por exemplo, Bremer (2002) que apresenta
dados paleontoldgicos relacionados ao ambiente durante o periodo Cretaceo e as
similaridades entre Bromeliaceae e Rapateaceae em termos de divergéncia inicial.
Givnish et al. (2004), em seus estudos, com dados moleculares filogenéticos, mostram
as duas familias destas linhagens basais, Bromeliaceae e Rapateaceae, sendo a base
mais proxima da divergéncia das demais Poales. Apesar do estudo posterior de
Givnish et al. (2010) propor a posi¢ao basal das trés familias dentro da ordem, ainda
nao estdo definidas quais caracteristicas morfolégicas sdo consideradas como
plesiomorficas (ALVES et al., 2015).

Dentre as trés familias das linhagens basais de Poales, Bromeliaceae € a mais
diversa em relacdo ao numero de espécies, com 82 géneros e 3.715 espécies
(GOUDA e BUTCHER, 2022). A familia ocorre principalmente em regides tropicais e

subtropicais da América, com exce¢ao de Pitcairnia feliciana, nativa do oeste da Africa
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(SMITH e DOWNS, 1974). O Brasil € o pais com o maior niumero de espécies da
familia, sendo bem representada nos biomas Cerrado e Mata Atlantica (FORZZA et
al., 2020). Suas espécies apresentam diferentes formas de vida, podendo ser epifitas,
terricolas ou rupicolas, ocupando assim diferentes substratos (SMITH e DOWNS,
1974; BENZING, 2000). Do ponto de vista filogenético as bromélias estao atualmente
agrupadas em oito subfamilias: Bromelioideae, Tillandsioideae, Pitcairnioideae,
Navioideae, Puyoideae, Brocchinioideae, Hechtioideae e Lindmanioideae (GIVNISH
et al., 2007; 2011). Em relacdo aos dados embriolégicos da familia, o évulo de seus
representantes é descrito como anatropo, bitegumentado e crassinucelado, com
placentacdo axial (JOHRI et al., 1992; SAJO, 2004a, b; FAGUNDES e MARIATH,
2014; SILVA et al., 2020; DE OLIVEIRA et al., 2020). Ainda em relacéo aos caracteres
do 6vulo, o niumero de camadas celulares na epiderme nucelar é variavel entre os
géneros e o canal micropilar pode ser formado por um ou ambos os tegumentos
(SAJO, 2004a). Na familia ainda se observa variagdo na posi¢cao do ovario (supero,
semi infero ou infero), no tipo de fruto (capsula ou baga) e na morfologia da semente
(plumosa, alada ou mucilaginosa), que também é variavel entre 0s géneros em
proporcdo de endosperma e no tamanho dos embrides (SMITH e DOWNS, 1974,
REITZ, 1983; SMITH e TILL, 1998; BENZING, 2000; MAGALHAES e MARIATH, 2012;
SILVA et al. 2020). Em comparacdo com as demais Poales, a presenca de ovario
infero e frutos em bagas € observada apenas em parte dos representantes de
Bromeliaceae (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER e APPEL, 1998;
SMITH e TILL, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al., 1998; STEVENSON,
1998; STUTZEL, 1998).

Rapateaceae, com 16 géneros e, aproximadamente, 100 espécies (GIVNISH
et al., 2000; 2004), é uma familia que possui seu centro de diversidade no Planalto
das Guianas, de distribuicdo quase exclusiva da regido tropical da América do Sul,
com excecao do género Maschalocephalus, de ocorréncia africana (GIVNISH et al.,
2000; STEVENSON et al., 1998). No Brasil, seus representantes sdo encontrados nos
biomas Amazonia, Cerrado, Mata Atlantica e Caatinga (MONTEIRO, 2015). As
espécies apresentam, assim como em Bromeliaceae, flores com ovario supero,
trilocular e sincarpico, com um ou Vvarios Ovulos anatropos, bitegumentados e
crassinucelados, de placentacdo geralmente basal (VENTURELLI e BOUMAN, 1988;
JOHRI et al., 1992; ORIANI e SCATENA, 2013). Os frutos sédo do tipo capsula,

contendo sementes de formatos varidveis entre as trés subfamilias
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(Saxofridericioideae, Monotremoideae e Rapateoideae), sendo Saxofridericioideae
aguela com maior diversidade nesse aspecto (GIVNISH et al., 2004), além de um
abundante endosperma, do tipo amilaceo (HEYWOOD et al., 1978).

J& os representantes de Typhaceae estdo distribuidos em apenas dois
géneros, Sparganium, com cerca de 14 espécies, e Typha, com 8 a 13 espécies
(KUBITZKI, 1998; SULMAN et al., 2013, STEVENS, 2022). Ambos ocorrem em
ambientes pantanosos ou alagados, sendo Sparganium restrito ao Hemisfério Norte
(SULMAN et al., 2013) e Typha de distribuicdo mais ampla (ZHOU et al., 2018). As
espécies da familia apresentam flores estaminadas e carpeladas numa mesma
inflorescéncia (KUBITZKI, 1998). Considerando as flores carpeladas, observa-se
somente um Ovulo em cada l6culo, de placentacéo central (KUBITZKI, 1998). Ainda
em relacdo ao oOvulo, este também é do tipo anatropo, crassinucelado e
bitegumentado, como nas outras duas familias basais de Poales, porém, difere destas
pela micrépila constituida apenas pelo tegumento interno (JOHRI et al., 1992). Os
frutos séo foliculos, no caso de Typha (WATSON e DALLWITZ,1992), pequenos e
parecidos com aquénios antes da deiscéncia e, no caso de Sparganium, sdo drupas
de pericarpo esponjoso (KUBITZKI, 1998; DE CARVALHO et al., 2014). As sementes
apresentam endosperma de consisténcia amilacea, com um embrido estreito e
cilindrico (JOHRI et al., 1992; KUBITZKI, 1998; DE CARVALHO et al., 2014).

Importante mencionar varios estudos importantes relacionados a descricdo da
ontogenia e desenvolvimento dos 6rgaos reprodutivos, com foco nos ovarios, 6vulos
e sementes e, também, em aspectos da filogenia de Bromeliaceae (SAJO et al.,
2004a, b; FAGUNDES e MARIATH, 2014; DE OLIVEIRA et al., 2016; 2020; KUHN et
al., 2020; SILVA et al., 2020), Rapateaceae (VENTURELLI e BOUMAN; 1988; ORIANI
e SCATENA, 2013; FERRARI e ORIANI, 2016; KOBLOVA et al., 2022) e Typhaceae
(SULMAN et al., 2013). Mesmo existindo trabalhos recentes e relevantes para as
familias basais, ainda sdo necessarios mais estudos para elucidar os problemas de
circunscricdo, especialmente para a taxonomia e filogenia de géneros e espécies de
Bromeliaceae, bem como sobre a posicao de cada uma das familias basais na ordem
Poales.

Para melhor compreender e contribuir para a elucidacdo de algumas questdes
acerca da circunscricdo das familias Bromeliaceae, Rapateaceae e Typhaceae, a
proposta deste trabalho foi analisar e explorar, de forma comparativa, os dados

embrioldgicos disponiveis na literatura para estas trés familias das linhagens basais
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de Poales. Os caracteres embriologicos foram discutidos no contexto taxondmico e

ecologico, este ultimo, em especial, sobre a disperséo dos frutos e sementes.

2 MATERIAL E METODOS

Para o trabalho, realizou-se uma reviséo da literatura nas bases de dados do
Portal Periédicos da CAPES, SciELO e Google Scholar. A plataforma Research Gate
também foi utilizada para a busca, assim como o catalogo de teses e dissertacfes da
CAPES.

A pesquisa foi feita nos campos titulo, resumo e palavras-chave, usando os
termos: Ovule, Seed, Development, Embriology ou Ovulo, Semente, Desenvolvimento
e Embriologia. Os termos anteriormente mencionados foram pesquisados
separadamente, seguidos de Bromeliaceae, Typhaceae e/ou Rapateaceae. Nas
pesquisas, utilizamos tanto termos em inglés como em portugués para maior
abrangéncia dos resultados. Além de artigos cientificos, também foram incluidos na
pesquisa, trabalhos de concluséo de curso, como dissertacoes e teses.

Livros classicos na area de taxonomia e embriologia de angiospermas, em
especial das monocotiledéneas (JOHRI et al., 1992; KUBITZKI et al., 1998) também
foram consultados.

A conferéncia do numero de espécies e géneros para cada uma das familias
foi feita utilizando-se os sites The Plant List (PAGE, 2016) e Encyclopaedia of
Bromeliads (GOUDA e BUTCHER, 2022), sendo o Uultimo exclusivo para
Bromeliaceae. Nesta conferéncia numérica foram contabilizados apenas 0os nomes
vélidos dos taxons.

O site Angiosperm Phylogeny Website (STEVENS, 2022) também foi utilizado
para complementacdo da consulta de caracteristicas morfologicas e embriolégicas,
nameros de géneros e espécies, distribuicdo geogréafica, bem como indicacdes de
referéncias bibliograficas. A distribuicdo geografica dos géneros foi consultada nos
diversos artigos e o endemismo dos géneros brasileiros foi conferido no site Flora do
Brasil 2020 (FLORA DO BRASIL, 2020).

A filogenia utilizada para a ordem Poales esta de acordo com APG IV (2016),
Givnish et al. (2010) e Bouchenak-Khelladi et al. (2014). Em Bromeliaceae, a filogenia
€ descrita segundo Smith e Downs (1974, 1977, 1979), Givnish et al. (2011) e Gouda

e Butcher (2022). Ja para Rapateaceae foram utilizados os trabalhos de Givnish et al.
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(2004, 2010) e Bouchenack-Kehlladi et al. (2014), e para Typhaceae, o de Sulman et
al. (2013).

Os resultados encontrados para as trés familias foram organizados em tabelas
de acordo com o conteldo, sendo que todos os dados foram referenciados no rodapé
das mesmas. Os temas das tabelas também foram utilizados para nortear os topicos

abordados ao longo dos resultados e discussao.

3 RESULTADOS E DISCUSSAO

3.1 CONSIDERACOES TAXONOMICAS DAS LINHAGENS BASAIS DE POALES

A distribuicdo dos géneros das familias basais esta organizada na Tabela 1,
associada as subfamilias e tribos, quando se aplicar — por exemplo Bromeliaceae
(subfamilias) e Rapateaceae (subfamilias e tribos). As bromélias estdo distribuidas
em oito subfamilias (GIVNISH et al., 2011), sendo que no Brasil ocorrem espécies de
trés subfamilias: Bromelioideae, Pitcairnioideae e Tillandsioideae, com pelo menos 32
géneros endémicos (Tabela 1). Contudo, mesmo com esta divisdo atual sendo aceita
por muitos pesquisadores, a taxonomia de Bromeliaceae vem sofrendo modificacdes
ao longo dos anos, na delimitacdo de espécies e até mesmo de alguns géneros,
especialmente em algumas subfamilias, como em Bromelioideae e Tillandsioideae
(Tabela 1) (PALMA-SILVA et al. ,2016; GOUDA e BUTCHER, 2022). De acordo com
Smith e Donoghue (2008) e Maia et al. (2012), estas modificacbes vém sendo
atribuidas a ampla variacdo nos caracteres morfoldégicos que a familia apresenta.
Vriesia, da subfamilia Tillandsioideae, teve recentemente espécies realocadas em
diferentes géneros embora mantidos na mesma subfamilia (Tabela 1, géneros em
negrito na subfamilia Tillandsioideae) (GOUDA e BUTCHER, 2022). A subfamilia
Bromelioideae também vem sofrendo altera¢des constantes no nimero de géneros e
espécies (Tabela 1, géneros em negrito) (GOUDA e BUTCHER, 2022).

Os representantes de Rapateaceae estdo agrupados em trés subfamilias e
cinco tribos (GIVNISH et al., 2000; 2004; MONTEIRO, 2015). Dos 16 géneros, oito
sdo encontrados no Brasil, principalmente na regido amazonica (GIVNISH et al., 2000;
2004; MONTEIRO, 2015), ndo apresentando representantes endémicos no pais
(MONTEIRO, 2015). A familia apresenta classificagdo intrafamiliar bem definida,
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embora sua posicdo dentro de Poales ainda ndo esteja claramente estabelecida
(ALVES et al., 2015). Rapateaceae aparece no mesmo ramo de divergéncia de
Typhaceae e Bromeliaceae, sendo essas as trés familias que mais cedo divergiram
dentro da ordem, conforme estudos realizados at¢é o momento (BREMER, 2002;
GIVNISH et al., 2004; 2010). Corroborando a indefinicdo na classificacdo da familia
dentro da ordem, segundo Stevenson et al. (1998), a familia compartilha
caracteristicas anatdbmicas, embrioldégicas e palinolégicas com Eriocaulaceae,
Mayacaceae e Xyridaceae, mas nao pode ser considerada parte do clado das “Xyrids”.

E por fim, Typhaceae, que ja foi considerada uma familia monogenérica com o
género Typha (APG Il, 2003). Posteriormente, Sparganium foi incluido na familia (APG
[ll, 2009), o qual estava na extinta familia monotipica Sparganiaceae. Em Typhaceae,
somente Typha apresenta representantes brasileiros, destes nenhum é endémico,
sendo que das 13 espécies reconhecidas atualmente, apenas trés ocorrem no pais, a
saber, Typha latifolia L., Typha domingensis Pers. e Typha angustifolia L. (FLORA DO
BRASIL, 2020). Dado o carater cosmopolita do género, suas espécies estdo
amplamente distribuidas pelos continentes, estando presente de regides temperadas
as tropicais (STEVENS, 2022; ZHOU et al., 2018), exceto nas regides de Madagascar,
Malasia e em regifes mais quentes das Américas (WATSON e DALLWITZ, 1992).

A filogenia proposta por Givnish et al. (2010, 2018) de que Bromeliaceae,
Typhaceae e Rapateaceae sdo linhagens divergentes sucessivas, formando uma
linhagem basal em Poales, também é amplamente aceita. Embora haja estudos
relatando a posicao de linhagem basal compartilhada entre as trés familias (GIVNISH
et al., 2004; BOUCHENACK-KHELLADI et al., 2014), os sistemas filogenéticos ainda
nao estdo claramente definidos, ja que existem ainda posicfes diferentes para as trés
familias nos cladogramas encontrados (BREMER, 2002; LINDER e RUDALL, 2005;
GIVNISH et al., 2010, 2018; BOUCHENACK-KHELLADI, 2014). Estas informacgbes
levantam questionamentos quanto as caracteristicas estudadas que sdao

compartilhadas entre elas e também da possivel existéncia de eventos de homoplasia.



Tabela 1. Consideragfes taxonémicas das familias Bromeliaceae, Rapateaceae e Typhaceae

Familia

Subfamilia

Tribo

Género (spp.)

Bromeliaceae
Givnish et al. (2011)

Bromelioideae

*Nidularium (47)
*Wittrockia (20) (7)
#Neoregelia (123) (113)
*Canistropsis (12) (11)
*Eduandrea (1)
#Aechmea (224)
*Quesnelia (22) (23)
*Edmundoa (3)
*Orthophytum (67)
#Billbergia (63)
*Lymania (9) (10)
#Araeococcus (9) (8)
*Canistrum (21) (13)
#Hohenbergia (49) (52)
/IHohenbergiopsis (1)
*Lapanthus (2)
*Cryptanthus (60)
*Neoglaziovia (3)
*Portea (9) (8)
#Ananas (6) (3)
/[Androlepis (2) (3)
#Disteganthus (3) (4)
*Fernseea (2)
/[Fascicularia (1)
/IOchagavia (4)
#Ronnbergia (11) (22)
#Bromelia (70)
/IGreigia (35) (36)
#Acanthostachys (2) (3)
*Forzzaea (7)
*Hoplocryptanthus (9)
IHylaeaicum (12)
*Karawata (7)
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Puyoideae
1 gen/225 spp

Pitcairnioideae
5 gen/642 spp

Navioideae
5 gen/107 spp

Hechtioideae
1 gen/78 spp

IPseudaechmea (1)
*Pseudaraeococcus (6)
*Rokautskyia (14)
*Sincoraea (11)
IKarenakanthus (1)
ISigueiranthus (1)
IOrthocryptanthus (3)

#Puya (225) (227)

#Dyckia (175) (178)
*Encholirium (25) (38)
#Deuterocohnia (18) (16)
#Fosterella (34)
#Pitcairnia (409)

#Navia (94)

IBrewcaria (6)
/ISequencia (1)
*Cottendorfia (1)
#Steyerbromelia (6) (9)

/[Hechtia (78) (84)

#Tillandsia (746) (764)
#Racinaea (79) (82)
#Vriesea (331) (231)
#Guzmania (215)
#Mezobromelia (8) (6)
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Tillandsioideae
9-21 gen/1.500 spp

Lindmanioideae
1-2 gen/43 spp

Brocchinioideae
1 gen/20 spp

#Werauhia (92) (95)
*Alcantarea (1) (47)
#Catopsis (21) (13)
/IGlomeropitcairnia (2)
#Goudaea (2)
/IGregbrownia (4)
/lJagrantia (1)
/[Josemania (5)
#Lemeltonia (7)
#Lutheria (4)
*Stigmatodon (22)
#Wallisia (5)
*Waltillia (2)
/IZizkaea (1)
IBarfussia (5)
ICipuropsis (3)

#Lindmania (39)
#Connellia (6)

#Brocchnia (20)
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Rapateaceae
Givnish et al. 2004

Typhaceae
2 gen/25 spp

Saxofridericioideae

9 gen/54 spp

Monotremoideae
4 gen/8 spp

Rapateoideae
3 gen/21 spp

Stegolepidieae

Schoenocephalieae

Saxofridericiae

Monotremeae

Rapateeae

#Stegolepis (33)
[/Amphiphyllum (1)
#Epidryos (3)

#Schoenocephalium (4)
//Guacamaya (1)
//[Kunhardtia (2)

#Saxofridericia (8)
/IMarahuacea (1)
/IPhelpsiella (1)

#Monotrema (5)
//Potarophytum (1)
/IWindsorina (1)
/IMaschalocephalus (1)

#Rapatea (22) (9)
#Cephalostemon (5)
#Spathanthus (3)
#Duckea (3)

#Typha (8-13)
ISparganium (14)
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*, género endémico do Brasil; #, género encontrado no Brasil; //, género sem ocorréncia no Brasil; !, ndo foram encontradas informacdes sobre a ocorréncia do
género no Brasil. Nomeros em negrito: referenciados a partir de Stevens (2022); Géneros e numeros em negrito para Bromeliaceae: atualizados a partir de
Gouda; Butcher (2022). Referéncias: Chase et al. (2006), Givnish et al. (2007, 2010), Page (2016), Zhou et al. (2018), APG Web (STEVENS, 2022), World

Flora Online (2022).
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3.2 CARACTERES ESTRUTURAIS DO OVULO E DESENVOLVIMENTO DE
SEMENTES NOS REPRESENTANTES DAS LINHAGENS BASAIS DE POALES

As espécies de Bromeliaceae sdo reconhecidas por apresentarem
caracteristicas florais como flores trimeras, com trés carpelos fusionados entre si e
numerosos évulos por carpelo (Tabela 2). Os évulos em Bromeliaceae, geralmente,
estdo presentes em grande numero (Tabela 2), porém, os representantes de
Brocchnioideae apresentam somente dois Ovulos por loculo, caracteristica
considerada plesiomorfica para a familia (FAGUNDES e MARIATH, 2010). Segundo
Silva et al. (2020), a presenca de muitos 6vulos por loculo em representantes de
Bromeliaceae estaria diretamente relacionada ao pequeno tamanho dos Ovulos
encontrados na maioria dos representantes da familia. Vale ressaltar que esses
autores relacionaram o tamanho e a disposi¢cao dos ovulos, além da presenca e o
comprimento dos apéndices calazais com o tamanho e desenvolvimento das
sementes em representantes de Bromelioideae com frutos carnosos. Desta forma, os
autores constataram que espécies com Ovulos numerosos e pequenos, inseridos
subapicalmente a centralmente no ovario, apresentando ou nédo apéndices calazais
curtos, formam sementes numerosas e distribuidas radialmente no léculo. Ja as
espécies com Gvulos maiores e pouco numerosos, que se distribuem na porcao apical
do ovério, com apéndices calazais longos formam poucas sementes que crescem em
direcéo a base do ovario/fruto (SILVA et al., 2020). Essa relacdo ndo ocorre em outras
subfamilias de Bromeliaceae, que por sua vez, apresentam sementes plumosas ou
achatadas e frutos do tipo capsula, j& que outros mecanismos ontogenéticos estao
envolvidos (SILVA et al., 2020). Nos demais representantes de Poales, que ndo fazem
parte das linhagens basais, as inflorescéncias geralmente sdo condensadas e em
grande numero, produzindo, geralmente uma Unica semente por fruto (APPEL e
BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER e APPEL, 1998; SMITH e TILL, 1998; KRAL,
1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al., 1998; STEVENSON, 1998; STUTZEL, 1998),
enguanto que em Bromeliaceae, como ja relatado, sdo raros 0s géneros com estas
caracteristicas. Outra caracteristica importante € a presenca do obturador funicular
nos ovulos dos representantes de Bromeliaceae e Rapateaceae, sendo extremamente
rara nas demais familias de Poales (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER
e APPEL, 1998; SMITH e TILL, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al.,
1998; STEVENSON, 1998; STUTZEL, 1998).
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Considerando o numero de sementes produzidas pelas espécies da familia é
muito variavel, o que ja foi destacado por autores como Smith e Downs (1974) e
Benzing (2000). Sabendo que, provavelmente, exista diferenca significativa nas taxas
de mortalidade dos 6vulos entre os taxons de Bromeliaceae, Harper (1967) sugere
gque 0 numero de sementes produzidas € um fator importante na conducédo da
estratégia reprodutiva das angiospermas, sejam elas pequenas ou grandes, porém,
pouco explorado. Nao somente a curvatura dos évulos, mas também o nimero destes
por loculo, podem estar relacionados a estrutura apresentada pelo gineceu e aos
mecanismos de reproducdo das espécies, assim no processo de fecundacdo e na
dispersdo das sementes, como demonstrado por Nardi et al. (2015) em espécies de
Xyridaceae.

Typhaceae apresenta um grande numero de flores carpeladas por
inflorescéncia (KUBITZKI, 1998). Nestas flores, o gineceu € considerado
pseudomondmero (Tabela 2), ou seja, na formacao do primérdio do gineceu, dois ou
raramente trés carpelos iniciam o desenvolvimento, mas ao final somente um carpelo,
com apenas um ovulo, é féertil (PEDERSOLI, 2017). Embora apenas se forme uma
semente por flor, Kubitzki (1998) ressalta que uma inflorescéncia de Typha latifolia
pode produzir cerca de 220.000 sementes enquanto T. domingensis produziria cerca
de 682.000, devido ao grande numero de flores por inflorescéncia, ainda que estas
estruturas tenham sido condensadas durante o processo evolutivo.

As flores em Rapateaceae também seguem o padrédo das flores trimeras de
Bromeliaceae (Tabela 2), com um nimero menor de 6vulos por l6culo que varia entre
0s géneros, exceto em Stegolepis que pode apresentar inUmeros évulos (ORIANI e
SCATENA, 2013). Na familia, um ou dois carpelos geralmente ndo se desenvolvem,
restando somente um fértil por flor (Tabela 2). Entretanto, a dificuldade causada pela
diminuicdo dos carpelos pode ser suprida, por exemplo, por um aumento na
guantidade de flores e a condensacéo as inflorescéncias, como ocorre em Typhaceae
(KUBITZKI, 1998).

Ainda assim, Fagundes e Mariath (2014) consideraram que a presenca de
poucos Ovulos por léculo pode ser uma caracteristica plesiomoérfica dentro de
Bromeliaceae e também de Poales. Corroborando este relato, Brocchinia, considerado
0 género de divergéncia inicial de Bromeliaceae (GIVNISH et al., 2004), possui dois a
trés ovulos por léculo (FAGUNDES e MARIATH, 2014; STEVENS, 2022). Em

Rapateaceae o numero reduzido de évulos também é observado, porém, com mais
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frequéncia em comparacdo a Bromeliaceae (Tabela 2). A subfamilia que mais cedo
divergiu em Rapateaceae, Rapateoideae (GIVNISH et al., 2004), possui um ou dois
ovulos por léculo, seguida de Monotremoideae com somente um évulo por l6culo
(Tabela 2). Typhaceae, com somente um léculo fértil, desenvolve somente uma
semente por flor pistilada (KUBITZKI, 1998). A producdo de sementes grandes leva a
uma diminuicdo na quantidade das mesmas quando comparada as espécies que
produzem sementes pequenas, como em Acanthostachys strobilacea e nas espécies
de Bromelia e Cryptanthus, que sédo produtoras de sementes grandes com numero
inferior a cem sementes por individuo (SMITH e DOWNS, 1974). A quantidade de
sementes produzidas pelos representantes de cada familia estd também relacionada
a dispersdo e distribuicdo geografica destes tAxons: sementes maiores tendem a ser
mais pesadas, necessitando assim de um animal dispersor para longas distancias,
engquanto que, sementes menores e mais leves sédo facilmente transportadas pelo
vento.

Dentro do grupo basal de Poales, os nectarios septais foram descritos para
Bromeliaceae e Rapateaceae, sustentando a posicdo basal das duas familias pela
presenca de estruturas secretoras (Tabela 1) (GIVNISH et al., 2000; SAJO et al.,
2004a; LINDER e RUDALL, 2005). Estas estruturas ndo sao necessariamente
homélogas, acredita-se que possivelmente seja um caso de paralelismo (FERRARI e
ORIANI, 2016; KOBLOVA et al., 2022). Nas demais monocotiledéneas, 0s nectéarios
sdo muito comuns, apesar de terem sido perdidos muitas vezes durante o processo
evolutivo das angiospermas (RUDALL, 2002; RUDALL et al.,, 2003; SAJO, 2004b,
LINDER e RUDALL, 2005). Acredita-se que estas estruturas foram perdidas pelo
menos trés vezes durante a evolucdo dos representantes de Commelinales, tendo
ressurgido duas vezes, em Bromeliaceae e Rapateaceae, e novamente perdidos na
linhagem que leva a Typhaceae e as demais familias de Poales (GIVNISH et al., 1999;
2000, SMETS et al., 2000, LINDER e RUDALL, 2005). Ainda que 0s nectarios sejam
facilmente encontrados em representantes de Bromeliaceae (SAJO et al., 2004a), em
Rapateaceae foram descritos em Spathanthus (VENTURELLI e BOUMAN, 1988) e
também em todos os géneros da tribo Schoenocephalieae (GIVNISH et al., 2004;
BERRY, 2004).
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3.3 A RELACAO DOS TEGUMENTOS NO DESENVOLVIMENTO DO APENDICE
CALAZAL NOS REPRESENTANTES DAS LINHAGENS BASAIS DE POALES

As trés familias compartilham da condicdo de representantes com ovulos
crassinucelados e anatropos (Tabelas 2 e 3). Nas angiospermas em geral, desde o
surgimento do primérdio do 6vulo, inicia-se o desenvolvimento dos tegumentos e
também a curvatura dos 6vulos (BOUMAN, 1984). Neste processo, as células do
primérdio se dividem de modo a formar, no caso das Poales basais (Tabela 3) e de
outras monocotiledéneas, dois tegumentos, caracterizando a condi¢cdo de Ovulos
bitegumentados, considerada uma plesiomorfia dentro da ordem (ENDRESS, 2011b).
Apesar de compartilharem a condi¢do bitegumentada, a maioria dos representantes
das demais familias da ordem possui 6vulos ortétropos e tenuinucelados, enquanto
que nas familias aqui estudadas, como ja relatado, os évulos sdo anatropos e
crassinucelados, o que poderia, possivelmente, corroborar a condicdo delas como
linhagens basais de Poales (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER e
APPEL, 1998; SMITH e TILL, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al., 1998;
STEVENSON, 1998; STUTZEL, 1998).

O tegumento externo nos representantes destas familias é variavel em niumero
de camadas (Tabela 3). Em algumas espécies, como na subfamilia Bromelioideae, as
camadas de células do tegumento externo se tornam mucilaginosas, com
polissacarideos na semente madura, formando uma sarcotesta (SILVA et al., 2020),
gue por sua vez participa da formacdo da polpa dos frutos carnosos (SILVA e
SCATENA, 2011; SILVA et al., 2020). Nas outras subfamilias, as sementes ndo sao
mucilaginosas, destacando-se as de Tillandsoideae, nas quais as células da testa se
alongam e se fragmentam formando tricomas longos que auxiliam em sua dispersao
(PALACI et al., 2004; MAGALHAES e MARIATH, 2012). Importante mencionar que a
presenca do apéndice calazal é reportada somente para alguns representantes das
familias Bromeliaceae e Rapateaceae, dentro das linhagens basais de Poales (Tabela
3). O apéndice calazal € uma estrutura de grande variagcdo morfolégica, que pode ou
nao estar presente entre as espécies de Bromeliaceae (MENDES et al.,, 2014;
FAGUNDES e MARIATH, 2014; MARTINS, 2016; KUHN et al., 2020; SILVA et al.,
2020). Alem desta variacao interespecifica, também podem existir diferencas quanto
a presenca e o tipo de apéndice (formato e estrutura), em diferentes populacdes, como

relatado por Fagundes e Mariath (2014) em Billbergia nutans. Corroborando com estas
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divergéncias, Smith e Downs (1974) ja ressaltavam que esta estrutura ndo pode ser
considerada decisiva na taxonomia dos géneros de Bromeliaceae. A origem desta
estrutura ocorre através do alongamento das células subdérmicas do Ovulo em
Bromeliaceae (MENDES et al., 2014; FAGUNDES e MARIATH; 2014, MARTINS,
2016, DE FREITAS, 2017), embora ja tenha sido descrita como originaria de células
dérmicas e subdérmicas (SAJO et al.,, 2004a). Nas Bromeliaceae que possuem
sementes com apéndice calazal € comum a presenca de um unico apéndice; destaca-
se 0 género Catopsis da subfamilia Tillandsioideae com apéndices multiplos —
estruturas que se assemelham a tricomas — com origem dérmica e subdérmica, sendo
considerada uma apomorfia deste género (PALACI et al., 2004; SAJO et al., 2004a;
KUHN et al., 2016). Com relacao a origem dos apéndices calazais de Bromeliaceae,
Silva et al. (2020) discutem que aqueles mucilaginosos encontrados nas sementes de
Bromelioideae sdo homologos aos apéndices calazais encontrados em
Tillandsioideae, exceto em Catopsis. No caso de Rapateaceae, a origem do apéndice
calazal acontece por meio de divis6es periclinais que ocorrem na epiderme dos évulos
(VENTURELLI E BOUMANN, 1988). Dada a discrepancia intrafamiliar em
Bromeliaceae, bem como entre as duas familias, o apéndice calazal ndo pode ser
considerado como uma sinapomorfia que corrobore a posicdo basal das duas familias,
entretanto, demonstra a necessidade de maior investigagdo na ontogenia destas
estruturas em seus representantes.

O tegumento interno das familias estudadas é, em geral, composto por duas
camadas de células (Tabela 3), condi¢do considerada ancestral ndo s6 nas Poales,
mas também nas demais monocotiledéneas (ENDRESS, 2011). Um estudo sobre as
tendéncias evolutivas do ovario e dos 6vulos nos representantes de Bromeliaceae
relatando a presenca de tegumento interno com mais de uma camada em algumas
linhagens de Tillandsioide corrobora com a hipotese de transicdo desta ancestralidade
(KUHN et al., 2020).



Tabela 2- Caracteristicas estruturais do ovario nos representantes de Bromeliaceae, Rapateaceae e Typhaceae.

Caracteristicas Bromeliaceae Rapateaceae Typhaceae
Posicdo do ovario Supero ou infero? Supero® Supero?
Numero de carpelos 318 35 1 carpelo fértil, com menos

frequéncia, 2 ou 37

. . . 15-20! 01-08° 0137
Numero de évulos por l6culo
Fuséo dos carpelos Sincarpicos 2 Sincarpicos® Sincarpicos
(caso existam mais de 1)
Geralmente 17

Nectarios Presentes; Septais*® Septais, Stegolepis e Tribo Desprovidos de nectarios 379
Schoenocephalieae®

Placentagao Axial 2 Axial ou basal®, Centrar-pendular’
parietal apical®

1 Wee e Rao (1974); 2 Smith e Downs (1974); Sajo et al. (2004 a, b); Conceic¢éo et al. (2007); Fagundes e Mariath (2014); 3 Stevens (2022); 4 Judd et al.
(2009); 5 Stevenson et al. (1998); 6 Givnish et al. (1999); Linder e Rudall (2005); 7 Kubitzki (1998); 8 Smith e Till (1998); 9 Bernardello (2007).



Tabela 3- Caracteristicas estruturais dos 6vulos nos representantes de Bromeliaceae, Rapateaceae e Typhaceae
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Caracteristica Bromeliaceae Rapateaceae Typhaceae
Tipo de 6vulo Anatropo® 8 Anatropo® Anatropo® 8
Ne de tegumentos Bitegumentado® 8 Bitegumentado® Bitegumentado®
N° de camadas do tegumento Geralmente 2, 3 em alguns 3-107 21213
externo géneros®
N° de camadas do tegumento 2-36 25 21213
interno
Apéndice calazal Presentel® ou nuas* Presente® Sem registro
Presenca de obturador Presente® Presente® Presente?!
Tipo de obturador Funicular® Funiculart> Sem registro

Nucelo

Formacéo do canal micropilar

Desenvolvimento do saco
embrionario (gametdfito)

Crassinucelado®
Dois tegumentos®

Polygonum®

Crassinucelado®

Dois tegumentos>® 72

Polygonum®

Crassinucelado®
Tegumento interno®

Polygonum??

1 Stevens (2022); 2 Stevenson et al. (1998); 3 Kubitzki (1998); 4 Smith e Till (1998); 5 Johri et al. (1992, vol.2); 6 Kuhn et al. (2020); 7 Venturelli e Bouman
(1988); 8 Endress (2011); 9 Fagundes e Mariath (2010); 10 Sajo et al. (2004); 12 Graeff (1955) 13 Asplund (1972, 1973).
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3.4 POSICAO DO OVARIO E A SUA RELACAO COM A FORMACAO DOS TIPOS
DE FRUTO NOS REPRESENTANTES DAS LINHAGENS BASAIS DE POALES

Os representantes de Bromeliaceae podem apresentar ovario supero, infero ou
semi-infero, com os frutos podendo ser capsulas ou bagas (Tabelas 2 e 4), sendo a
condicdo ovario infero exclusiva da familia, quando comparada com as demais
familias das linhagens basais? (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER e
APPEL, 1998; SMITH e TILL, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al., 1998;
STEVENSON, 1998; STUTZEL, 1998). A subfamilia Bromelioideae apresenta frutos
do tipo baga com pericarpo carnoso, sendo a Unica subfamilia com estas
caracteristicas em Bromeliaceae (SILVA et al., 2020), proveniente de um ovario infero,
com excec¢do de algumas espécies de Pepinia (BENZING, 2000). A presenca de frutos
carnosos foi reportada em muitas familias de monocotiledéneas (THADEO et al.,
2015), porém, em Bromeliaceae, esta caracteristica € considerada uma sinapomorfia
de Bromelioideae (SILVA et al., 2020), sendo relatada apenas nesta subfamilia
(APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998; BAYER e APPEL, 1998; SMITH e TILL,
1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998; LINDER et al.,, 1998; STEVENSON, 1998;
STUTZEL, 1998). O desenvolvimento dos frutos carnosos é marcado pelo aumento
em volume das células do mesocarpo, responsaveis pela suculéncia destes frutos
(FAGUNDES e MARIATH, 2010; SILVA et al., 2020). Em Bromelioideae, as camadas
mais externas do fruto, como as do exocarpo e da hipoderme, podem constituir uma
camada mecanica em algumas espécies (FAGUNDES e MARIATH, 2010; SILVA et
al., 2020), ainda assim, menos rigida em comparacéo as espécies com frutos do tipo
capsula.

Frutos do tipo céapsula, geralmente, deiscentes e com muitas sementes, estao
presentes em todas as subfamilias, exceto em Bromelioideae, e foram estudados,
principalmente, em representantes de Tillandsioideae e Pitcairnioideae (Tabela 4). Em
Tillandsioideae, os frutos apresentam um exocarpo rigido e rugoso e endocarpo
escuro e brilhante (STEVENSON et al., 1998; FAGUNDES e MARIATH, 2010). Ja em
Pitcairnioideae, o pericarpo ndo se diferencia em exocarpo e endocarpo
(STEVENSON et al., 1998; FAGUNDES e MARIATH, 2010). O tipo de deiscéncia das
capsulas, em geral, é septicida, porém, ha relatos para Pitcairnioideae em que a
deiscéncia septicida € combinada com apical loculicida, dando origem ao termo
biscida (SMITH e TILL, 1998; SMITH e DOWNS, 1974; BENZING 2000; FAGUNDES
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e MARIATH, 2010). Dentro da ordem Poales presenca de frutos secos foi descrita
também em Mayacaecae, Poaceae, Restionaceae, Thurniaceae, Xyridaceae,
Cyperaceae, Ecdeicoleaceae, Eriocaulaceae, e Juncaceae, porém, nestas familias a
deiscéncia destas cépsulas é loculicida (APPEL e BAYER, 1998; BALSEV, 1998;
BAYER e APPEL, 1998; GOETGHEBEUR, 1998; KRAL, 1998; KUBIZKI, 1998;
LINDER et al., 1998; STUTZEL, 1998).

A flores carpeladas de Typhaceae possuem ovario majoritariamente supero
(Tabela 2). Seus frutos séo do tipo foliculo, sendo fortemente similares a aquénios
guando imaturos (WATSON e DALLWITZ, 1992), ou drupaceos (DE CARVALHO et
al., 2014, STEVENS, 2022). Os géneros de Typhaceae possuem diferencas nos frutos
e também na estrutura das sementes. Nas espécies de Typha o perigbnio se
desenvolve em estruturas similares a tricomas para auxiliar na dispersao dos frutos
(KUBITZKI, 1998). Além disto, apesar da producdo de somente uma semente por
fruto, suas espécies garantem o sucesso reprodutivo devido a presenca de muitas
flores/frutos formados por inflorescéncia (KUBITZKI, 1998). As espécies de
Sparganium possuem frutos drupdceos com um exocarpo esponjoso que pode,
eventualmente, senescer, permanecendo somente o endocarpo (KUBITZKI, 1998).

Os representantes de Rapateaceae possuem flores com ovario supero que
desenvolvem frutos do tipo capsulas loculicidas (PRAIA et al., 2022). Constatou-se a
auséncia de informacdes, especialmente aquelas que descrevam a estrutura dos
frutos nos representantes desta familia. Como a descricdo anatdémica e morfolégica
dos frutos € uma caracteristica comumente utilizada nos estudos taxonémicos, mais

pesquisas sdo necessarias neste tema.
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Tabela 4- Caracteristicas morfologicas e anatdmicas dos frutos nos representantes de Bromeliaceae, Rapateaceae e

Typhaceae
Caracteristicas Bromeliaceae Rapateaceae Typhaceae
Tipo de fruto Cépsulas, bagas (em Céapsulal Drupa (em Sparganium) e aquénio
Bromelioideae)346:8 (em Typha)?!
Carnoso ou seco Secos ou carnosos6:8 Seco?! Seco?

Pericarpo

Deiscéncia

Tipo de deiscéncia dos frutos
secos

Ne de sementes

Disperséao de frutos e/ou sementes

Pitcairnioideae e Tillandsioideae:
rigido, com células de paredes
espessadas e/ou
esclerenquimaticas3#°
Bromelioideae: pericarpo carnoso e
parenquimatico3+4:8:10

Deiscente ou indeiscente34.6

Pitcairnioideae: geralmente capsula
septicida ou biscida®410.11

Tillandsioideae: capsulas septicidas®

Variavel entre os géneros®

Piticairnioideae e Tillandsioideae sdo
anemocoricas3®
Bromelioideae sdo zoocéricas3©:8

Sementes sem meios aparentes de

Sem informacdes Sparganium: Pericarpo esponjoso,

exceto pela porcao distal rigida do
endocarpo?

Typha: exocarpo rigido, mesocarpo e

endocarpo reduzidos?

Deiscentel Indeiscente?

Septicida, bi ou trivalvar? Indeiscentel 2

Em geral apenas uma semente! Uma semente?

Sparganium: principalmente
hidrocérica, complementada por epi-
e endozoocoria (aves aquaticas)

Typha: adaptado a anemocoria?

dispersao a longa distancia’

1 Stevens (2022); 2 Kubitzki (1998); 3 Smith e Till (1998); 4 Fagundes e Mariath (2010);5 Santos-Silva, et al. (2015); 6 Smith e Downs (1974); Benzing
(2000); 7 Givnish et al. (2000); 8 Silva et al. (2020); 9 Smith e Downs (1977); Benzing (2000); Fagundes e Mariath (2010); 10 Benzing (2000); 25 Smith e

Downs (1974).
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3.5 ESTRATEGIAS DE DISPERSAO NOS REPRESENTANTES DAS LINHAGENS
BASAIS DE POALES

A dispersdo em numero satisfatério de sementes € mais um indicativo do
possivel sucesso reprodutivo das plantas, o qual ird se concretizar com a germinacao
destas sementes. No caso de Bromeliaceae e Rapateaceae, os apéndices das
sementes sao estruturas importantes e decisivas para a dispersdo. Com excecao das
sementes de Bromelioideae, formadas em frutos carnosos e dispersas por animais,
as sementes dos frutos secos possuem dispersdo anemocoérica (Tabela 4). Em
Pitcairnioideae, as sementes sdo aladas, caudadas ou nuas, todas anemocéricas
(Tabelas 4 e 5). Sementes nuas, como é o caso do género Navia, tém seus meios de
dispersédo desconhecidos, sendo possivelmente dispersas pela chuva (SMITH e TILL,
1998). Na subfamilia Tillandsioideae, as sementes possuem o aparelho de voo (flight
apparatus), estruturas constituidas por apéndices plumosos que garantem a dispersao
a longas distancias (SMITH e DOWNS, 1977; SMITH e TILL, 1998).

Em Bromelioideae a dispersdo de sementes ocorre através da interagdo com
animais como passaros, morcegos, formigas (SMITH e TILL, 1998; BENZING, 2000;
SILVA et al., 2020) e, até mesmo, lagartos, como € o caso de Neoregelia bahiana, que
provavelmente os tém como dispersores devido a sua ocorréncia limitada a
afloramentos rochosos (SILVA et al., 2020). A testa destas sementes apresenta uma
camada mucilaginosa que constitui a sarcotesta (SMITH e DOWNS, 1974; SMITH e
TILL, 1998; BENZING, 2000; SILVA et al.,, 2020). A presenca da sarcotesta em
Bromeliaceae foi relacionada com a interacdo com animais, assim como os frutos
carnosos (BENZING, 2000; SILVA et al., 2020). Esta estrutura contribui com o
aumento da massa alimentar a ser consumida e também deve proteger as sementes
durante a digestdo por animais, permitindo que elas passem pelo trato digestivo sem
sofrer danos (SILVA et al., 2020). Apesar da presenca da sarcotesta, alguns autores
relatam que as sementes de Bromelioideae teriam seu envoltorio formado apenas pelo
tegumento interno (tégmen) (SMITH; DOWNS, 1974). Isso deve ocorrer porque 0
revestimento mucilaginoso, incluindo o apéndice calazal, pode degenerar dentro dos
frutos, contribuindo, em conjunto com o pericarpo, com a suculéncia dos frutos
carnosos desta subfamilia (SZIDAT, 1922; SMITH e DOWNS, 1974; BENZING, 2000;
SILVA et al., 2020). Com relacdo ao apéndice calazal, esta estrutura pode ou nao

estar presente na semente madura e, guando presente, é simples (um Unico apéndice)
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e também carnosa (SMITH e DOWNS, 1979; BENZING, 2000; SAJO et al., 2004a;
FAGUNDES e MARIATH, 2014; SILVA et al., 2020).

Em Typhaceae, as sementes sofreram modificagdes durante a evolugao da
hidrocoria em Sparganium para a anemocoria em Typha (KUBITZKI, 1998). As
sementes de Sparganium sdo basicamente hidrocoricas, tendo sua dispersao
complementada por epi e endozoocoria através de aves aquaticas (Tabela 4).
Enquanto as sementes de Sparganium tém o endosperma rico em amido, as sementes
de Typha tém parte deste amido substituido por lipidios, o que, por consequéncia,
diminui o peso dos frutos e acaba por facilitar a anemocoria (Tabela 5). Outras
modificacdes sdo caracterizadas pela diminuicdo em espessura do endocarpo e
exocarpo, reduzindo consideravelmente o peso dos frutos e, também, a diminuicédo
das inflorescéncias (Tabela 5), o que, provavelmente, contribui aumentando o nimero
de sementes dispersas a cada investida do vento.

As sementes de Rapateaceae tém envoltério seminal formado a partir de
ambos os tegumentos e raramente possuem apéndices, diferem em tamanho, formato
e ontogenia entre as quatro tribos (Tabela 5). Possuem uma exotesta contendo silicio
e um endosperma, predominantemente, rico em proteinas (Tabela 5). As sementes
de Epydrios, género de habito epifitico, sdo viscosas, caracteristica que facilita a
disperséo por aves (GIVNISH et al., 2000). Diferentemente das demais, as sementes
de Cephalostemon possuem, no polo calazal, uma estrutura conica e esponjosa
denominada caruncula (STEVENSON et al., 1998), originada na testa das sementes,
ao redor do poro micropilar (PAOLI, 2006). Apesar de ter sua distribuicdo concentrada
nos escudos da Guiana, Bolivia e Panama, h4 somente um género restrito ao oeste
da Africa, Maschalocephalus (STEVENSON et al., 1998, GIVNISH et al., 2000). Os
mecanismos de deiscéncia e dispersao dos frutos e sementes de Rapateaceae ainda
sdo pouco compreendidos, necessitando de estudos mais abrangentes que auxiliem
na taxonomia do grupo.

Apesar da ampla distribuigéo das trés familias basais de Poales, estudos sobre
a dispersdo de sementes a longa distancia ainda sdo necessarios, pelo menos, para
0S representantes de Rapateaceae e Bromeliaceae encontrados no continente
africano, ja que ainda nao existem informacfdes completas sobre esta disperséo ou

vicariancia.
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Tabela 5- Caracteristicas morfologicas e anatdmicas das sementes nos representantes de Bromeliaceae, Rapateaceae e

Typhaceae
Caracteristicas Bromeliaceae Rapateaceae Typhaceae
Envoltério seminal Tegumento interno e/ou externo®® Ambos tegumentos? Tegumento externo®10
Apéndices das sementes Sementes plumosas, aladas ou Sementes ocasionalmente com N&o possuem apéndices?®
raramente nuas (sem apéndices)* apéndices?
Pitcairinioideae: aladas, caudadas ou
nuas?s
Tipos de tecido de reserva Endosperma>5 Endosperma?6 Endosperma e perispermat
Metabdlitos dos tecidos de reserva Endosperma amilaceo Endosperma com amido, lipidios e  Endosperma com amido, proteinas
abundante®811.12 proteinas?’ e lipidios; perisperma com
lipidios?®: 3
Formato do embrido Pequeno, cilindrico, posicionado Lenticular?, indiferenciado, largo e Longo, cilindrico e delgado®®, com
lateralmente® unilateral® cotilédone terminal e plumula

laterald

1 Stevens (2022); 2 Stevenson et al. (1998); 3 Kubitzki (1998); 4 Reitz (1983); Judd et al. (2009); 5 Smith e Till (1998); 6 Johri et al. (1992, vol.2); 7 Venturelli
e Bouman (1988); 8 Silva et al. (2020); 9 Smith e Downs (1974); 10 Stoffers (1963); 11 Varadarajan e Gilmartin (1988); 12 Magalhdes e Mariath (2012); 13

Smith e Downs (1974); Varadarajan e Gilmartin (1988); Benzing (2000); Kuhn et al. (2020); Silva et al. (2020).
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3.6 REPRESENTATIVIDADE DOS ESTUDOS E ASPECTOS DA DISTRIBUICAO
GEOGRAFICA DOS REPRESENTANTES DAS LINHAGENS BASAIS DE POALES

Em relacdo aos trabalhos realizados com os representantes das linhagens
basais de Poales foram encontrados 23 estudos para Bromeliaceae, seis para
Rapateaceae e sete para Typhaceae (Tabelas 6, 7 e 8). Estudos estes que
descrevem, ao menos, morfologicamente algum aspecto reprodutivo das flores como
ovario, 6évulo, semente, fruto e descricées sobre os modos de dispersao de frutos e/ou
sementes.

Dos 82 géneros atualmente reconhecidos para Bromeliaceae, 35 estédo
incluidos nos estudos analisados (Tabela 8). Bromelioideae € a subfamilia mais
estudada, com 15 géneros representados, seguida de Tillandsioideae e
Pitcairnioideae, com sete e cinco cada uma, respectivamente (Tabela 8).

A familia é bem representada nestes estudos, visto que cada um dos géneros
de Bromeliaceae esta presente em pelo menos um dos trabalhos encontrados (Tabela
8). Os temas mais explorados sdo a morfologia e o desenvolvimento dos ovarios,
incluindo a ontogenia dos 6vulos, sendo estes 11 dos 23 estudos (Tabela 8).

Em Rapateaceae, 0s @géneros mais estudados estdo na subfamilia
Rapateoideae, sendo que Rapatea detém a maior diversidade em namero de espécies
estudadas em relacdo aos outros dois (Tabela 1). Seus representantes foram
analisados em quatro estudos, enquanto os outros géneros da mesma subfamilia,
Cephalostemon e Spathanthus, estdo presentes em trés estudos e, Duckea em dois
(Tabela 6). Todos os 16 géneros da familia (Tabela 1) foram incluidos em pelo menos
um dos trabalhos encontrados (Tabela 6). Em alguns géneros, como por exemplo,
Saxofridericia, seus representantes foram analisados em diferentes aspectos, a saber,
ontogenia dos 6vulos (VENTURELLI e BOUMAN, 1988), dispersdo de suas sementes
(GIVNISH et al., 2004) e a anatomia floral (FERRARI e ORIANI, 2016). Os nectarios
e a dispersdo das sementes neste género em Rapateaceae foram descritos por
Givnish et al. (2000, 2004) (Tabela 6). A anatomia floral de Rapateaceae foi descrita
para nove espécies distribuidas em cinco géneros (ORIANI e SCATENA, 2013) e uma
espécie em outro estudo (FERRARI e ORIANI, 2016) (Tabela 6). Embora se conheca
alguns aspectos da anatomia floral dos representantes de Rapateaceae, pouco se
conhece ainda sobre a morfologia e anatomia das sementes assim como sobre

aspectos relacionados a disperséao.
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Em Typhaceae, o numero de trabalhos existentes é ainda menor, porém,
considerando que sédo apenas dois géneros e cerca de 25 espécies, parece existir um
equilibrio na proporcéo de estudos por numero de espécies quando comparada com
as familias anteriores (Tabela 7). A maioria dos trabalhos traz descricdes morfologicas
do ovério, ovulos e sementes, estudos estes realizados entre as décadas de 1950 e
1990, ainda que alguns, como Kubitzki (1998), sejam compilacbes com descricoes
morfologicas dos representantes da familia. Os trabalhos encontrados se referem a
um dos dois géneros existentes na familia, sendo que apenas em um trabalho Typha
e Sparganium foram estudados conjuntamente (GIVNISH et al., 2004). O maior
desafio encontrado em Typhaceae se deve a escassez de pesquisas recentes que
tragam informacdes incluindo os dois géneros, jA que a maioria dos trabalhos
encontrados descreve apenas um dos géneros (Tabela 7). Como Sparganium foi
incluido no sistema apresentado pelo APG Ill (2009), e os estudos realizados entre as
décadas de 50 e 90, a comparagdo das caracteristicas entre os dois géneros foi
realizada somente por Kubitzki (1998) e Stevens (2022). Portanto, ainda sao
necessarios mais estudos sobre a morfologia e anatomia de estruturas, como
sementes e 6vulos, no intuito de complementar estas informa¢des em Typhaceae.

Em relacdo a distribuicdo geografica dos representantes das linhagens basais
de Poales, considera-se o Brasil, como o centro de distribuicdo dos representantes de
Bromeliaceae e Rapateaceae, com 56 e nove géneros, respectivamente (STEVENS,
2022; FLORA DO BRASIL, 2020). Typhaceae possui ampla distribuicdo mundial das
suas 25 espécies conhecidas (STEVENS, 2022), porém no Brasil, a familia é
representada por apenas trés espécies de Typha (FLORA DO BRASIL, 2020).

Em relacdo ao numero de representantes no pais, Bromeliaceae apresenta um
namero significativo com espécies de ocorréncia no Brasil, com 1379 espécies
distribuidas em todos os estados brasileiros (FLORA DO BRASIL, 2020). Para
Rapateaceae, sdo 41 espécies encontradas em 16 estados do pais (FLORA DO
BRASIL, 2020). Ja as espécies de Typhaceae, embora presentes em 22 estados, séo
apenas trés espécies de Typha com ocorréncia no pais (FLORA DO BRASIL, 2020).

Em Bromeliaceae, dos 36 géneros analisados nos estudos (Tabela 8), 14 séo
endémicos do pais e apenas dois ndo sdo encontrados no Brasil, a saber Hechtia e
Glomeropitcairnia (Tabela 1). Em Rapateaceae, 8 dos géneros analisados nos
estudos ndo ocorrem no Brasil (Tabelas 1 e 6), sendo a tribo Rapateae a Unica com

géneros estudados representados no pais, ainda que nenhum deles seja endémico.
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Em Typhaceae, Typha é o Unico com representantes brasileiros, tendo nos estudos
ao menos uma das trés espécies encontradas no Brasil (Tabela 1).

Outra caracteristica importante de ser mencionada é a nacionalidade dos
pesquisadores envolvidos. Dos 36 trabalhos encontrados nesta revisao, 21 destes
foram realizados por pesquisadores brasileiros (Tabelas 6, 7 e 8) e a maioria das
espécies analisadas é endémica (FLORA DO BRASIL, 2020). Estes dados
comprovam que a diversidade da flora brasileira, pelo menos neste grupo, vem
recebendo mais atencdo nos ultimos anos, embora ainda mais estudos sejam
necessarios. Fato este que deveria ser continuamente incentivado pelas agéncias de
fomento brasileiras, j& que existe uma degradacdo em diversos habitats brasileiros e
cada vez mais um numero maior de espécies endémicas ameacadas de extin¢do, de
acordo com a “Lista Vermelha”, publicada pela IUCN (2011). Pesquisas sobre estes
temas, cada vez mais, devem ser realizadas para que se conhecam as espécies e

tornem possiveis as estratégias de conservacao das espécies.



Tabela 6- Representatividade de estudos relacionados a ovario, 6vulo, fruto, sementes e dispersdo em Rapateaceae

Artigos Temas Géneros

Koblova et al. (2022) Morfologia e anatomia das flores e inflorescéncias Cephalostemon, Duckea, Rapatea, Spathanthus,
Maschalocephalus, Monotrema, Potarophytum,
Saxofridericia, Stegolepis, Guacamaya
Kunhardtia, Schoenocephalium
Ferrari e Oriani (2016) Anatomia floral (nimero de carpelos, évulos por Saxofridericia
I6culos, placentagéo, ontogenia do évulo)

Oriani e Scatena (2013) Anatomia floral (obturador, nGmero de 6vulos por Cephalostemon, Monotrema, Rapatea
I6culo e tipo de placentacao) Spathanthus, Stegolepis
Givnish et al. (2004) Disperséo das sementes Amphiphyllium, Cephalostemon, Ephidryos

Guacamaya, Kuhnardtia, Maschalocephalus
Monotrema, Potarophytum, Rapatea
Saxofridericia, Schoenocephalium
Spathanthus, Stegolepis, Windsorina

Givnish et al. (2000) Nectarios Kuhnardtia, Schoenocephalium, Guacamaya
Venturelli e Bouman (1988) Ontogenia do 6vulo Saxofridericia, Phelpsiella, Stegolepis
Megaesporogénese, Megagametogénese e Epidryos, Rapatea, Cephalostemon
gametofito Duckea, Spathanthus, Monotrema

Envoltério e semente madura
Endosperma e embrido




Tabela 7- Representatividade de estudos relacionados a ovario, 6vulo, fruto, semente e dispersdao em Thyphaceae

Artigos Assuntos Géneros
Beliakov e Lapirov (2019) Dispersdo das sementes Sparganium
Sulman et al. (2013) Descrigdo morfolégica do ovario, 6vulos, frutos, sementes e formas de Sparganium
disperséo para o género
Givnish et al. (2004) Disperséo das sementes Typha
Sparganium
Ricketson (2001) Descrigdo morfologica do ovario, dvulos, frutos e sementes para o Typha
género e também para duas espécies.
Stoffers (1963) Descrigdo simples da morfologia do ovario, 6vulos, semente e fruto Typha
para o género e também para Typha latifolia
Graef (1955) Ontogenia do 6vulo Typha
Megaesporogénese e Megagametogénese
Baker (1951) Morfologia floral (formato do ovario, dos 6vulos, apéndice das Typha
sementes e deiscéncia dos frutos)
Campbell (1899) Anatomia do saco embrionéario Sparganium
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Tabela 8- Representatividade de estudos relacionados a 6vulo, ovéario, fruto, semente e dispersdo em Bromeliaceae

Artigos

Assunto

Géneros

Mendes et al. (2021)
Kuhn et al. (2020)

De Oliveira et al. (2020)

Silva et al. (2020)
Santa-Rosa et al. (2020)

Mendes et al. (2018)
Pool-Chalé et al. (2017)

Carvalho et al. (2017)
De Oliveira et al. (2016)

Kuhn et al. (2016)

Desenvolvimento do endosperma

Diversidade morfolégica e anatémica de ovario e évulo

Anatomia do ovario, 6vulos, apéndice calazal e
sementes

Desenvolvimento da semente e estrutura do fruto

Morfologia floral (anatomia e desenvolvimento do
ovario e 6vulo)

Desenvolvimento do embrido e do endosperma

Biologia reprodutiva (numero de 6vulos por I6culo,
sucesso reprodutivo, ambiente e sazonalidade)

Morfologia floral (ovéario e évulo)
Anatomia floral (ovario, évulo, nectarios)

Morfologia de ovério e évulo

Dyckia

Brocchinia, Lindmania, Tillandsia,
Guzmania, Vriesea, Hechtia,
Navia, Pitcairnia, Dyckia,

Puya, Aechmea, Bromelia,
Canistrum, Cryptanthus, Neoglasiovia,
Orthophytum, Portea, Quesnelia

Aechmea, Cryptanthus, Nidularium,
Neoregelia, Quesnelia, Dyckia,
Encholirium, Pitcairnia, Vriesea

Aechmea, Billbergia, Neoregelia
Aechmea
Pitcairnia

Aechmea

Dyckia
Aechmea, Canistropsis

Alcantarea, Catopsis, Guzmania,
Racinaea, Tillandsia, Vriesea, Werauhia

Vizentin et al. (2016) Morfologia de fruto e semente Aechmea
Dorneles et al. (2014) Descrigdo morfoldgica de ovario e 6vulo Dyckia
Fagundes e Mariath (2014) Ontogénese do évulo e ginogametogénese Billbergia
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Mendes et al. (2014)

Nogueira et al. (2014)

Magalhées e Mariath (2012)

Papini et al. (2011)
Fagundes e Mariath (2010)

Givnish et al. (2004)

Palaci et al. (2004)
Sajo et al. (2004)

Sajo et al. (2004)

Varadarajan e Gilmartin (1988)

Lakshmanan (1967)

Embriologia do 6vulo e ginogametogénese

Anatomia de ovario e 6vulo

Morfoanatomia da semente (analise morfolégica e
anatdmica do embrido e do endosperma)

Abortamento dos évulos (morte das células dos gametas)

Ontogenia, morfologia e anatomia do fruto

Disperséo de sementes

Desenvolvimento das sementes

Morfologia do ovario e nectarios

Desenvolvimento e anatomia do évulo

Morfologia da semente

Embriologia do 6vulo e ginogametogénese

Pitcairnia

Canistrum, Tillandsia, Canistropsis,
Edmundoa, Nidularium, Neoregelia,
Wittrockia

Vriesea, Tillandsia

Tillandsia

Aechmea, Billbergia, Dyckia, Pitcairnia,
Tillandsia, Vriesia

Dyckia. Encholirium, Fosterella,
Glomeropitcairnia, Guzmania, Hechtia,
Lindmania, Navia, Neoregelia,
Nidularium, Pitcairnia, Puya, Tillandsia,
Vriesea

Catopsis

Brocchinia, Pitcairnia, Dyckia,
Puya, Guzmania, Tillandsia,
Catopsis, Orthophytum, Quesnelia, Aechmea

Brocchinia, Pitcairnia, Dyckia,
Puya, Guzmania, Tillandsia,
Catopsis, Orthophytum, Quesnelia, Aechmea

Brocchinia, Connellia, Cottendorfia,
Deuterocohnia, Dyckia, Encholirium,
Fosterella, Hechtia, Navia,
Pepinia, Pitcairnia, Puya,
Glomeropitcairnia

Lindmania
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4 CONSIDERACOES FINAIS

De uma maneira geral, os representantes das trés familias que compdem as
linhagens basais de Poales compartiiham caracteristicas relacionadas ao
desenvolvimento e ao tipo de 6vulo, sendo, particularmente diferentes nos caracteres
envolvidos nas estratégias de dispersdo, como nos envoltorios das sementes e na
constituicdo dos frutos.

Dentre estas familias, os representantes de Rapateaceae e Bromeliaceae
apresentam nectarios, dentre outras caracteristicas similares compartilhadas, que
podem corroborar a posicdo basal das duas familias. Ainda que possam ser
considerados caracteres homoplasicos, esse tipo de estrutura produtora e secretora
de néctar sO ocorre nestas duas familias da ordem Poales.

Em relacdo as estratégias de dispersdo, interessante observar que a
anemocoria parece ter acompanhado os representantes das trés familias, com
adaptacdes diferentes, mas com semelhante sucesso, ainda que existam espécies
nas quais a zoocoria seja predominante ou complementar. Os representantes de
Poales em geral apresentam modos de disperséo bastante variaveis entre as familias,
sendo que a hidrocoria, também descrita para Juncaceae, levanta a possibilidade de
um evento de homoplasia dentro da ordem, uma vez que néo € exclusividade de
Typhaceae.

Quanto a representatividade dos géneros estudados dentre as linhagens basais
de Poales, ressalta-se a presenca de muitas espécies brasileiras investigadas, com
grande parte dos taxons endémicos no pais.

Muitas espécies das linhagens basais de Poales, especialmente na familia
Bromeliaceae, possuem um potencial econémico acentuado no Brasil, seja na area
téxtil, alimenticia ou ornamental, o que poderia levar a diminuicdo das populacdes
naturais, ha também a questdo da degradacdo dos habitats destas espécies, outro
fator presente na diminuicdo populacional. As analises acerca da morfologia e
anatomia dos aspectos reprodutivos dessas familias € importante, ndo apenas para
auxiliar na compreensao de questdes filogenéticas e taxondmicas, mas também na
implementacdo de politicas publicas de conservacdo da biodiversidade da flora

brasileira.
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