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inflorescéncia do tipo panicula e cachos de frutos
maduros, com bracteas persistentes (B). Fruto
maduro com perianto persistente (seta) (C).
Seccdo longitudinal do fruto maduro (D). Br,
bractea; Ca, cacho; Ed, endosperma; En,
endocarpo; Ex, exocarpo; In, inflorescéncia; Me,
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Cariogamia (seta preta) (G). Flor receptiva apés
dois dias da antese (H). Aumento no nimero de
idioblastos fendlicos e dos ductos mucilaginosos
(. Afastamento dos tegumentos (quadro
vermelho) (J). Fruto com trés dias de
desenvolvimento (K). Zigoto ladeado pelas
sinérgides (setas brancas). Eg, estigma; Ei,
epiderme interna; Ex, exocarpo; Fu, funiculo; Id,
idioblastos fendlicos; Me, mesofilo; Ol, évulo; Oo,
oosfera; Ov, ovério; Pt, pétala; Te, tegumento
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(I-K). Dois oOvulos desenvolvidos e um em
degeneracdo (seta preta) (J). Ovulo em
degeneracdo, com preenchimento da cavidade
seminifera (seta preta) (K). Eg, estigma; EX,
exocarpo; Me, mesocarpo; Te, tegumento
externo; Ti, tegumento interno; Tr, tricomas; Zg,
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Fruto com 13 (A-D) e 28 dias (E-L).
Pseudomondémero (A). Degeneracdo de 6vulo
fertilizado (B). Sinérgides (seta branca)
persistentes (C). Sinérgide em degeneracéo
(seta preta) (D). Fruto revestido por tricomas;
perianto e remanescente do estigma persistentes
(E, F). Endocarpo em diferenciacdo; poro
germinativo e placa do poro evidentes (G).
Exocarpo (E). Mesocarpo (I). Ovulo degenerado
(J). Proembrido (quadro vermelho) em fases
iniciais de divisdo, com uma sinérgide persistente
(K, L). Ei, epiderme interna; Ex, exocarpo; Fb,
feixes de fibras; Fu, funiculo; Fv, feixe vascular;
Me, mesocarpo; Pe, proembrido; Po, poro
germinativo; Pp, placa do poro; Te, tegumento
externo; Ti, tegumento interno; Zm, zona
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Fruto com 45 dias de desenvolvimento. As
estruturas do fruto s&o evidentes, exceto o
endosperma que ndo se celularizou (A).
Formacdo e aglomeracdo de esclereides na
composicao do exocarpo (B). Diferenciacdo do
endocarpo, com células orientadas em direcdes
diferentes (C). Placa do poro; embrido (quadro
vermelho);  inicio da  celularizacdo  do
endosperma (seta branca) (D). Embrido globular,
com suspensor multicelular (E). Ar, arilo; Em,
embrido; En, endocarpo; EX, exocarpo; Me,
mesocarpo; Po, poro germinativo; Pp, placa do
poro; Sp, suspensor; Tg,
(=10 18] 0 4=T 0] (o U USSP

Fruto com 75 dias de desenvolvimento. Fruto
com duas sementes sendo formadas (A).
Mesocarpo com volumosos ductos (*) e feixes de
fiboras (B). Endocarpo em processo de
lignificacdo; arilo vascularizado (C). Proliferacéo
do endosperma; embrido globular (D). Embrido
com protoderme sendo formada por meio de
divisBes periclinais e anticlinais (setas brancas),
e apresentando funcdo haustorial (seta preta)
(E). Ar, arilo; Ed, endosperma; Em, embrido; En,
endocarpo; Ex, exocarpo; Me, mesocarpo; Po,
poro germinativo; Pp, placa do poro; Sp,
suspensor; Tg, tegumMentO........cccceeeeeerieinreeeeeeeeee,
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Fruto com 105 (A-C), 134 (D-l) e 164 dias de
desenvolvimento (J-L). Regido de fraqueza
(setas pretas) (A). Primdrdios foliares (B).
Radicula diferenciada e suspensor persistente
(C). Semente e embrido formados, com 6vulos
degenerados (circulo vermelho) (D-F). Embrido
na cavidade do endosperma (G). Plimula e
radicula diferenciadas (H). Cavidade no
endosperma (l). Embrido imaturo (J), com fenda
cotiledonar (seta preta) (K). Degradacdo do
endosperma (estrela).........cocoeeviiiiieeiiiieee e,

Fruto com 260 dias (A, B) e 345 dias de
desenvolvimento (C, D). Constituicdo do
exocarpo maduro; os ductos (*) sdo envolvidos
por células de paredes espessas e lignificadas
(seta branca) (A). Embrido com células
vacuoladas, plimula, opérculo e arilo
evidenciados (B). Mesocarpo com deposi¢cédo de
amido (setas pretas) (C). Embrido com acumulo
maximo de reservas (D). Ar, arilo; Em, embrido;
Ex, exocarpo; Fb, feixes de fibras; Me,
mesocarpo; Op, opérculo; Pp, placa do poro; s1,
primeira folha plumular; s2, segunda folha
PIUMUIAT ..o

Testes histoquimicos nos frutos em
desenvolvimento. Fruto com 200 dias,
armazenamento do amido, coloracdo negra, e
lipideos, colorac@o vermelha (A). Fruto com 260
dias, lipideos no mesocarpo externo e interno,
coloracdo vermelha (B). Fruto com 342 dias,
deposicdo de lipideos em todas as regides do
mesocarpo, coloracdo vermelha (C). Fruto
maduro, apés abscisdo, acumulo significativo de
lipideos no mesocarpo, coloracdo vermelha (D).
Am, amido; Lp, lIpide0oS......ccccccovvvevciiiiiiiiieeee e,

Populacdo e fruto de A. aculeata. Planta com
remanescentes de folhas no estipe (A).
Sobreposicdo de fases com liberacdo de
inflorescéncia do tipo panicula e cachos de frutos
maduros, com bracteas persistentes (B). Fruto
maduro com perianto persistente (seta) (C).
Secc¢do longitudinal do fruto maduro (D). Br,
bractea; Ca, cacho; Ed, endosperma; En,
endocarpo; Ex, exocarpo; In, inflorescéncia; Me,
mesocarpo; Po, poro germinativo; (*) embrido.....
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CAPITULO 1 - REFERENCIAL TEORICO

1 INTRODUCAO

As palmeiras constituem a familia Arecaceae e encontram-se amplamente
distribuidas em regides tropicais, podendo ocorrer de forma restrita nos
subtrépicos ou em areas de clima temperado (LORENZI et al., 2010). Essa
familia possui cerca de 2700 espécies descritas em 240 géneros, sendo que
38 géneros e 288 espécies sdo catalogados para o Brasil (JUDD et al., 2009;
LORENZI et al., 2010).

O género Acrocomia é representado por sete espécies, dentre as quais
seis sdo ocorrentes no territério brasileiro (LORENZI et al., 2010). Acrocomia
aculeata, popularmente conhecida como macauba, é uma palmeira que
apresenta ampla distribuicdo no Cerrado, com concentragdo nos estados de
Minas Gerais, Goids, Mato Grosso e Mato Grosso do Sul (LORENZI et al.,
2010) e grande representatividade populacional no norte de Minas Gerais,
especialmente o municipio de Montes Claros (MOTTA et al., 2002).

A macauba apresenta notavel importancia socioeconémica, uma vez que
0s produtores rurais utilizam-na para diversas finalidades, recebendo
destaque os 6leos que sdo extraidos do mesocarpo e de suas sementes
(ALMEIDA et al., 1998; LORENZI, 2006; LORENZI et al., 2010). Elevados
teores de 6leo, de alta qualidade, foram obtidos do mesocarpo e da semente
(HIANE et al., 2005; MANFIO et al.,, 2011), além de a espécie ser
considerada uma das oleaginosas mais produtiva, superada apenas pelo
dendé (Elaeis guineensis) (MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010;
RIBEIRO et al., 2012b; PIRES et al., 2013).

Além do potencial oleaginoso, A. aculeata adapta-se a ambientes tropicais
secos e antropizados (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN LEEUWEN, 2005;
MANFIO et al., 2011). Essas caracteristicas tém atraido a atencdo dos
setores industriais energéticos, motivo pelo qual varias pesquisas sao
direcionadas para o estabelecimento de protocolos de cultivo e extragdo do
Oleo de A. aculeata para a produgédo de biodiesel (CETEC, 1983; BHERING,
2009; MANFIO et al., 2011).
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A implantacdo de cultivos comerciais de A. aculeata é limitada pela
dificuldade de producdo de mudas, devido a dorméncia pronunciada
apresentada por suas sementes (BANDEIRA, 2008; RIBEIRO et al., 2011).
Além disso, a espécie possui maturacdo e abscisdo desuniforme dos frutos,
uma das principais limitacdes a exploracdo agroindustrial (CLEMENT;
LLERAS PEREZ; VAN LEEUWEN, 2005). Nesse contexto, as populacées
naturais de macauba séo exploradas de forma extrativista, além de estarem
sujeitas ao extrativismo predatério, conforme a demanda por matéria-prima
for aumentando (MOTTA et al., 2002; LORENZI, 2006).

Em 2004, no Brasil, foi criado o “Programa Nacional de Produgéo e Uso
de Biodiesel’, que tem como objetivo desenvolver técnicas de producdo de
biodiesel a partir de fontes renovaveis, com o intuito de reduzir os impactos
ambientais, além de promover o avanco tecnoldgico e econémico do pais
(PNPB, 2004). Recentemente, em Montes Claros-MG, foi instalada a Usina
de Biodiesel da Petrobras, que possui interesse pelo uso da macauba para a
realizacdo de testes em larga escala, ja que a espécie esta distribuida em
grandes concentra¢gfes na regido (PETROBRAS, 2011).

Para a exploracdo em larga escala de uma espécie vegetal nativa, voltada
ao setor industrial, a substituicho da exploracdo extrativista por cultivos
racionais e sustentaveis é necessaria, o que denota a importancia de estudos
que visem a desenvolver tecnologias apropriadas de cultivo, manejo e
conservagdo de A. aculeata, bem como evitar o extrativismo predatério e o0s
impactos por ele causados (LORENZI, 2006).

Pesquisas envolvendo analises da biologia reprodutiva ou morfoanatomia
de estruturas reprodutivas tém sido realizadas com espécies de palmeiras em
diversas regides, permitindo ampliar o conhecimento botéanico, além de
incentivar o consumo sustentavel e sua conservagdo (SCARIOT; LLERAS,
1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995; ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998;
MERCADANTE-SIMOES et al, 2006; MENDONCA et al.,, 2008;
OSTROROG; BARBOSA, 2009; FAVA; CROVE; SIGRIST, 2011).

Andlises da biologia reprodutiva em palmeiras tém fornecido informagdes
importantes sobre as necessidades ecoldgicas e fisioldégicas dessas plantas,

podendo subsidiar pesquisas voltadas para a domesticacdo e producéo
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comercial de frutos (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS, HAY,
1995; ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998, MERCADANTE-SIMOES et al.,
2006). Estudos sobre a biologia reprodutiva de A. aculeata foram realizados
no Planalto Central-DF (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS;
HAY, 1995), mas essas informacdes sdo inexistentes no Norte de Minas
Gerais, regido com grande ocorréncia e possibilidade de uso da espécie,
sendo importante ampliar o conhecimento sobre o assunto nas demais areas
do Cerrado (SCARIOT; LLERAS, 1991).

A morfoanatomia vegetal é usada como uma importante ferramenta na
descricdo estrutural de orgdos e tecidos vegetais, podendo esclarecer
aspectos da biologia reprodutiva e do desenvolvimento dos frutos, j& que
estes podem apresentar caracteristicas peculiares em diferentes espécies ou
familias (ESAU, 1976; CORNER, 1976; WERKER, 1997; LERSTEN, 2004). A
caracterizagdo ontogenética dos frutos pode elucidar a natureza da
dorméncia em A. aculeata e subsidiar o desenvolvimento de estratégias para
sua superacdo. Estas analises podem ser importantes para a criagdo de
programas de conservacdo, melhoramento genético e domesticacdo de
palmeiras (MENDONCGCA et al., 2008).

Desse modo, o estudo sobre a biologia reprodutiva e a morfoanatomia dos
Orgaos reprodutivos e responsaveis pela dispersdo de A. aculeata podem
fornecer informacdes de relevancia sobre aspectos de sua ecologia e
reproducdo. Além disso, novas pesquisas que visem ao melhoramento
genético e a domesticacdo da espécie, a fim de suprir as futuras demandas
de matéria-prima, tanto para consumo sustentavel quanto industrial, podem

ser subsidiadas por esses dados obtidos.

2 OBJETIVOS

Caracterizar a morfoanatomia das flores estaminadas e pistiladas de A.
aculeata, visando a fornecer informacfes que possam elucidar a fecundacgéo
e a formacéo do fruto.

Descrever aspectos da biologia reprodutiva de A. aculeata, abordando as

fenofases e a biometria floral.
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Caracterizar aspectos biométricos, fisiologicos e a morfoanatomia do fruto

em desenvolvimento.

3 REVISAO DE LITERATURA

3.1 Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart. (Arecaceae)

O género Acrocomia é representado por sete espécies, das quais seis séo
encontradas no Brasil (LORENZI et al., 2010). Dependendo da regido onde
ocorre, A. aculeata pode receber varios nomes populares, como macauba,
macalva, coco-de-catarro, bocailva, coco-de-espinho, coco-baboso,
macaiba, macacauba, macajuba, macaibeira, mucaja, mucaia, mucajuba,
chiclete-de-baiano (ALMEIDA et al., 1998; LORENZI et al., 2010).

A. aculeata € uma palmeira, cujo estipe pode atingir até 15 m de altura e
30 cm de diametro, sempre cilindrico e raramente apresenta algum
intumescimento; frequentemente, o caule € coberto por bases persistentes de
folhnas associadas a uma grande quantidade de espinhos escuros e
pontiagudos, especialmente em plantas jovens; a espécie apresenta 20-40
folhas, pinadas, cuja raque pode medir 1,9-2,5 m de comprimento; as folhas
ocorrem aglomeradas no apice do estipe, dando um aspecto plumoso a copa;
os foliolos sdo alternos e desigualmente distribuidos ao longo da raque; o
peciolo apresenta muitos aclleos, densamente dispostos (SCARIOT,;
LLERAS, 1991; ALMEIDA et al., 1998; LORENZI et al., 2010).

Entre as folhas destaca-se a bractea peduncular, com aculeos castanhos
e inflorescéncia amarela, longa, com muitos ramos multifloros; as flores, de
colorac@o amarelo-clara, séo unissexuais e ambos 0s sexos aparecem numa
mesma inflorescéncia; flores pistiladas encontram-se na base das raquilas,
sempre envolvidas por duas flores estaminadas, formando triades; possuem
ovario tricarpelar, com trés estiletes e trés estigmas; flores estaminadas
encontram-se nos dois tercos superiores e possuem 6 estames e anteras
dorsifixas (SCARIOT; LLERAS, 1991; ALMEIDA et al., 1998; LORENZI et al.,
2010).
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Os frutos sdo do tipo drupa, globosos ou ligeiramente achatados, com
diametro variando de 3,5 a 5,0 cm; 0 exocarpo é lenhoso, verde-amarelado e
liso; o mesocarpo é fibro-mucilaginoso, de sabor adocicado, rico em
glicerideos, de coloracdo amarela ou esbranquicada e comestivel; o
endocarpo é rigido e fortemente aderido ao mesocarpo; a semente é
oleaginosa, comestivel e revestida por uma fina camada de tegumento
(ALMEIDA et al.,, 1998; LORENZI et al.,, 2010; MOURA; VENTRELLA,;
MOTOIKE, 2010; PIRES et al., 2013). A frutificacdo ocorre durante todo o
ano e os frutos amadurecem, principalmente, entre setembro e janeiro. Os
principais polinizadores sdo coledpteros das familias Curculionidae,
Nitidulidae e Escarabaeidae e por abelhas do grupo Trigonia (SCARIOT,;
LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995).

Recentes estudos constataram que A. aculeata possui heterogeneidade
morfolégica, como a existéncia de diferentes ecétipos, o que tem suscitado
debates taxondmicos, incluindo as diversas revisbes para a espécie
(LORENZI et al.,, 2010) e uma recente proposta de trés subespécies (A.
aculeata var. intumescens, A. aculeata var. totai e A. aculeata var.
sclerocarpa) (PIMENTEL et al., 2011).

A proposta de subdivisdo baseia-se nas diferencas morfolégicas em
relagdo ao estipe, ao tamanho, a coloracao e & composicao dos frutos, que &
variavel nas diferentes regibes de ocorréncia de cada subespécie
(PIMENTEL et al.,, 2011). A macauba apresenta elevada variabilidade
genética, tanto em nivel de individuos quanto de populagfes (PIMENTEL et
al., 2011; OLIVEIRA et al., 2012), que pode ser justificada pela ocorréncia
das trés subespécies em uma mesma regido, com probabilidade de
cruzamento entre elas, dificultando uma caracteriza¢do precisa (PIMENTEL
etal., 2011).

3.2 A. aculeata: Habitat e Distribuic&o
A. aculeata habita areas abertas e com alta incidéncia luminosa, podendo

ocorrer associada as encostas rochosas e desenvolver em solos arenosos,

apesar de sua preferéncia por solos férteis (LORENZI et al., 1996; MOTTA et
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al., 2002). A espécie é bem adaptada a areas antropizadas, ocorrendo em
abundancia em areas de pastagens, além de ser tolerante a longos periodos
de deficit hidrico (LORENZI et al., 1996; CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN
LEEUWEN, 2005; MANFIO et al., 2011). Desse modo, a macauba possuli
caracteristicas de espécies pioneiras, justificando sua ampla dispersao,
embora descontinua, em formacdes secundarias como capoeiras e
capoeirbes (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995;
LORENZI et al., 1996).

A espécie tem preferéncia por vales e encostas de floresta mesdfita
semidecidua e cerraddes, cuja disperséo é facilitada pela grande produgao
de frutos e pelo consumo destes por varias espécies de animais (LORENZI et
al., 1996; LORENZI et al., 2010). De acordo com Lima et al. (2003), as
palmeiras tém preferéncia por formagdo com dossel aberto, porém, a
germinacao e o desenvolvimento inicial podem ocorrer sob sombreamento de
gramineas e herbaceas ou até mesmo sob copas de arvores.

A macauba é amplamente distribuida ao longo da América tropical e
subtropical. No Brasil, a espécie é considerada a palmeira de maior
dispersdo, com ocorréncia de popula¢des naturais do Para até Sdo Paulo,
Rio de Janeiro e Mato Grosso do Sul (LORENZI et al., 2010). Entretanto, as
maiores concentracdes estdo localizadas em Minas Gerais, Goias, Mato
Grosso e Mato Grosso do Sul, as quais sdo mais representativas no bioma
Cerrado (LORENZI et al., 2004; LORENZI, 2006; LORENZI et al., 2010).

A distribuicdo de A. aculeata tem sido relacionada ao habitat onde ocorre.
Contudo, esse fator ndo é considerado esclarecedor, uma vez que varios
autores identificaram condigbes edafoclimaticas diversas para a espécie
(SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995; LORENZI et al.,
1996; MOTTA et al.,, 2002). Em Minas Gerais, grandes populagbes de A.
aculeata estéo distribuidas no Alto Parnaiba, na Zona Metallrgica e na regiao
do municipio de Montes Claros, onde a espécie é apontada como promissora
economicamente e utilizada como indicadora de solos férteis, onde ocorre
naturalmente, tendo preferéncia por areas onde o deficit hidrico se apresenta
minimizado; a ocorréncia da macauba em solos de baixa fertilidade infere sua

adaptabilidade as deficiéncias de agua e nutrientes (MOTTA et al., 2002).A
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ampla distribuicdo da macauba pode ser constatada, ainda, pela ocorréncia
em areas diversas como margens de rodovias e corregos, em areas
degradadas, em consoércio com culturas anuais e em areas abertas como
pastagens (MOTTA et al., 2011).

3.3 A. aculeata: Usos e Perspectivas

A. aculeata é amplamente utilizada pelas populac¢des rurais, que utilizam
diferentes partes da planta, denotando sua importancia socioecondmica
(SCARIOT; LLERAS, 1991; LORENZI, 2006). As folhas podem ser usadas
como ragdo na alimentacdo de animais, na preparacdo de medicamentos
caseiros e confeccdo de pecas artesanais. Além disso, possuem excelentes
fibras téxteis, ideais para objetos de pesca como linhas e redes. A madeira
possui longa durabilidade, motivo pelo qual é usada em constru¢cdes em
zonas rurais (ALMEIDA et al., 1998; LORENZI, 2006; LORENZI et al., 2010).

Os frutos sao ricos em triglicerideos, fibras e proteinas, sendo importante
fonte de alimento para a fauna, e de matéria-prima para produtos de
interesse ao setor alimenticio e industrial (ALMEIDA et al., 1998; OROZCO-
SEGOVIA et al., 2003; I0SSI; MORO; SADER, 2006; LORENZI et al., 2010).
O endocarpo apresenta elevada concentracdo de lignina, possibilitando a sua
utilizacdo para a producéo de carvao vegetal em siderdrgicas, operacdes
metallrgicas e artesanato (SILVA; BARRICHELO; BRITO, 1986).

Além de estar amplamente distribuida no territério brasileiro, a espécie
apresenta-se bem adaptada ao clima sazonal do Cerrado, bem como um
elevado rendimento energético, maior rentabilidade agricola e producéo total
de 6leo, podendo se desenvolver em areas consorciadas com a agricultura,
além de poder incorporar vastas extensdes de areas subutilizadas ao sistema
produtivo (CETEC, 1983; SILVA; BARRICHELO; BRITO, 1986; RIBEIRO et
al., 2012b; PIRES et al., 2013).

Nesse contexto, a macauba é um vegetal com potencial oleaginoso e
considerado promissor para a producdo de biodiesel, e possui vasta

aplicacdo nos setores industriais e energéticos, ja que além da alta



18

produtividade, o 6leo do mesocarpo e da semente possui 6tima qualidade,
apresentando-se superior a outras oleaginosas como pinhdo-manso, soja,
amendoim e girassol (CETEC, 1983; MOTTA et al., 2002, HIANE et al., 2005;
CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN LEEUWEN, 2005; MOURA; VENTRELLA,;
MOTOIKE, 2010; MANFIO et al., 2011; RIBEIRO et al., 2012b; PIRES et al.,
2013).

3.4 Biologia Reprodutiva em Palmeiras

O estudo da biologia reprodutiva envolve varios aspectos da planta que
influenciam na sua reproducdo, como fenologia, biologia floral, sistema
reprodutivo e de polinizacdo (OSTROROG; BARBOSA, 2009). Fatores como
altura da planta, sequéncia de anteses, senescéncia de flores estaminadas,
duracdo da receptividade dos estigmas das flores pistiladas, dicogamia,
desenvolvimento e maturacdo dos frutos sdo usados para descrever a
biologia reprodutiva (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY,
1995; VIEIRA et al.,, 1994; ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998; VOEKS,
2002).

Os aspectos reprodutivos, assim como morfolégicos, sdo essenciais para
solucionar problemas taxondmicos (BOBROV et al, 2012). Tais
caracteristicas propiciaram a distincdo entre Euterpe edulis e E.
espiritosantensis, ocorrentes numa mesma area no Espirito Santo,
anteriormente denominadas como mesma espécie (WENDT et al., 2011).
Pesquisas recentes tém constatado que A. aculeata apresenta elevada
variabilidade genética, tanto em nivel de individuos quanto de populacdes
(PIMENTEL et al., 2011; OLIVEIRA et al., 2012). Para A. aculeata, esses
trabalhos podem favorecer a correta identificacdo da espécie, considerando a
heterogeneidade morfolégica e a existéncia de diferentes ecétipos, visto que
uma delas apresenta maior potencial oleaginoso em relacdo as demais, fator
relevante para o direcionamento dos estudos de melhoramento genético
(PIMENTEL et al., 2011).

No Brasil, trabalhos foram realizados abordando a biologia reprodutiva de

palmeiras em diferentes regides, como em A. aculeata, no Brasil Central
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(SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995), B. capitata, em
Santa Catarina (ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998); Bactris sp. e varias
espécies de palmeiras, na Amazb6nia (HENDERSON et al., 2000a, 2000b);
Attalea funifera, na Bahia (VOEKS, 2002); Astrocaryum vulgare, no Para
(OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA, 2003); B. capitata e Geonoma
brevispatha, em Minas Gerais (MERCADANTE-SIMOES et al., 2006;
OSTROROG; BARBOSA, 2009); em varias espécies, de diferentes géneros
no estado de Sédo Paulo (GENINI; GALETTI; MORELLATO, 2009); em A.
phalerata e B. glaucescens, em Mato Grosso do Sul (FAVA; CROVE;
SIGRIST, 2011) e em Euterpe sp., no Espirito Santo (WENDT et al., 2011).
Contudo, ndo ha relatos de estudos sobre a biologia reprodutiva de A.
aculeata no Estado de Minas Gerais, sendo ressaltada a importancia de se
comparar as diferentes respostas, no aspecto reprodutivo, nas demais
regides de ocorréncia (SCARIOT; LLERAS, 1991).

A avaliacdo do tipo de polinizagdo consiste em verificar a
autocompatibilidade (autopolinizacdo), apomixia, geitonogamia, xenogamia e
organismos polinizadores (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT, LLERAS;
HAY, 1995). A fenologia baseia-se no tempo de floracdo e frutificagdo, bem
como o periodo de maturacdo e queda dos frutos (LORENZI, 2006;
PEREIRA; VIEIRA; CARVALHO-OKANO, 2006). Com base nesses
parametros, varios trabalhos foram realizados com palmeiras a fim de
promover a descricdo dos padrées de reproducdo e fenologia (SCARIOT,;
LLERAS, 1991; SCARIOT, LLERAS; HAY, 1995; ROSA; CASTELLANI,
REIS, 1998; HENDERSON et al., 2000a, 2000b; VOEKS, 2002; OLIVEIRA;
COUTURIER; BESERRA, 2003; MERCADANTE-SIMOES et al., 2006;
INKROT et al., 2007; GENINI; GALETTI; MORELLATO, 2009; OSTROROG;
BARBOSA, 2009; FAVA; CROVE; SIGRIST, 2011; WENDT et al., 2011).

Esses estudos permitem evidenciar os processos de fluxo génico e
diferenciacdo genética entre populagbes (SCARIOT; LLERAS, 1991), além
de possibilitar a compreensdo das relacdes existentes entre flores e
polinizadores, bem como do processo evolutivo das espécies vegetais
(OSTROROG; BARBOSA, 2009). Informacdes sobre a biologia reprodutiva

de B. capitata foram consideradas fundamentais para sua domesticacéo,
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proposicao de técnicas de manejo e producdo de frutos, além de subsidiar
estratégias de conservacdo das populagcbes naturais e a manutencdo das
mesmas em ambientes diversos (MERCADANTE-SIMOES et al., 2006).

O tamanho das palmeiras é considerado um fator relevante, uma vez que
apresenta uma relacdo direta com sua produtividade, enquanto a idade das
plantas é considerada um fator de menor importancia para a fecundidade e
frequéncia de reproducdo (SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995). Essa afirmativa
corrobora as analises realizadas em A. aculeata (SCARIOT; LLERAS, 1991)
e em B. odorata (ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998), em que a taxa de
reproducdo de uma planta tende a aumentar com o crescimento em altura.
Rosa, Castellani e Reis (1998) ainda afirmam que B. odorata estabelece um
tamanho minimo para a reproduc¢do. Contudo, isso ndo é regra para a familia.
Em B. capitata, por exemplo, observou-se pouca influéncia do tamanho e da
idade na producéo de inflorescéncias (MERCADANTE-SIMOES et al., 2006).

E possivel a ocorréncia de diferencas nas fenofases de uma determinada
espécie, dentro de uma mesma populacdo ao longo do tempo, como
verificado em A. aculeata (LORENZI, 2006). A espécie apresenta floracao
anual regular entre outubro e dezembro, favorecida pela maior produgéo de
frutos devido a intensificacéo da polinizagdo, que tende a ser maior durante o
verdo (SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995; LORENZI, 2006). As alteracdes que
ocorrem no ambiente durante o ano podem influenciar o desenvolvimento e a
reproducdo das palmeiras dentro de uma populacdo e até mesmo entre
espécies do mesmo género, quando comparadas em regifes distintas
(ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998; MERCADANTE-SIMOES et al., 2006;
WENDT et al., 2011).

As andlises dos padrbes fenolégicos de palmeiras sdo consideradas
essenciais para o desenvolvimento de técnicas de manejo e conservagao
(ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998; LORENZI, 2006), além de serem
exigidas informagBes basicas, como morfologia do sistema reprodutivo para
subsidiar programas de conservacao (SOUZA et al., 2003). Contudo, sdo
escassas informacdes sobre o sistema reprodutivo de arvores tropicais,
mesmo considerando sua importancia na determinacdo de genes florais e

diferenciacdo genética entre populacdes (SCARIOT; LLERAS, 1991).
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A inflorescéncia, constituida por uma raque e varias raquilas com flores
unissexuadas, das quais as flores pistiladas s@o ladeadas por duas flores
estaminadas, formando triades e sendo protegida por uma bractea lenhosa,
sdo caracteristicas comuns as palmeiras, como observado em A. aculeata, B.
odorata, A. vulgare, B. capitata e G. brevispatha (SCARIOT; LLERAS, 1991;
ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998, 1998; OLIVEIRA; COUTURIER;
BESERRA, 2003; MERCADANTE-SIMOES et al, 2006; OSTROROG;
BARBOSA, 2009; LORENZ| et al., 2010).

As flores das palmeiras sdo pequenas e de coloracéo palida, de modo que
ndo sao consideradas efetivas na atracdo de polinizadores (LORENZI et al.,
2010). Além disso, a diferenca morfolégica entre as flores pistiladas e as
estaminadas também s&o fatores relacionados a pouca ou nenhuma atragéo
de insetos, sendo esta fungdo mais eficientemente realizada por toda a
inflorescéncia, aliada aos diferentes sinais por ela produzidos (WENDT et al.,
2011). A duracao da receptividade dos estigmas, que determina o periodo em
que a polinizacdo ainda é efetiva, pode ser avaliada visualmente, a partir da
transicdo do umido e pegajoso a estigmas endurecidos e escuros (VOEKS,
2002).

A dicogamia tem sido relatada como um fenémeno comum em palmeiras
tropicais como observado em A. aculeata (SCARIOT; LLERAS, 1991) e B.
capitata (MERCADANTE-SIMOES et al., 2006). A baixa ocorréncia de
sincronia entre as fenofases masculinas e as femininas de uma mesma
planta contribui para uma polinizacdo xenogamica, tornando necessaria a
manutencdo de varios individuos para que ocorra a polinizacdo natural,
viabilizando a perpetuacao da populacdo (ROSA; CASTELLANI; REIS, 1998;
MERCADANTE-SIMOES et al., 2006). O vento desempenha um papel
secundario na polinizacdo de A. aculeata, sendo a cantarofilia a sindrome
béasica de polinizacdo da espécie (SCARIOT; LLERAS, 1991).

Considerando que a ecologia reprodutiva das palmeiras é passivel de
variagbes segundo as caracteristicas ambientais, e que estas podem exercer
grandes influéncias na qualidade e quantidade dos produtos oriundos destas

plantas, torna-se notéria a importancia da realizacdo de estudos focando a
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ecologia da espécie a ser explorada e em alternativas de manejo, a fim de

minimizar os impactos do extrativismo (LORENZI, 2006).

3.5 Morfoanatomia de Flores e Organogénese em Palmeiras

A flor é constituida por apéndices que estéo relacionados a reproducao,
0s estames e carpelos, e por apéndices estéreis, as sépalas e pétalas. Esses
orgdos tém sido alvo de muitas pesquisas envolvendo andlises
morfoanatdmicas relacionadas a filogenia e ontogenia (ESAU, 1976). O
conhecimento sobre a morfoanatomia floral permite auxiliar na compreensao
dos processos de reproducdo e organogénese, além de servir como valiosa
ferramenta em trabalhos de taxonomia e filogenia, geralmente em associacéo
com ferramentas moleculares (FARIAS, 2003; JUDD et al., 2009).

Em varios géneros de palmeiras as flores sdo constituidas por trés
carpelos, dentre 0s quais um se encontra mais desenvolvido, denominado
gineceu pseudomondmero (UHL; MOORE JR., 1971; MURRAY, 1973;
CHAPIN; ESSIG; PINTAUD, 2001). A formacdo do gineceu
pseudomonémero é registrada em cinco géneros da tribo Areceae, sendo
considerada uma caracteristica comum da familia Arecaceae (DRANSFIELD;
UHL, 1998) e monofilética do grupo (LEWIS, 2002). Em 20 géneros de
palmeiras foi identificado gineceu pseudomondmero na maioria das espécies
(UHL; MOORE JR., 1971), assim como em E. precatoria (KUCHMEISTER;
SILBERBAUER-GOTTSBERGER; GOTTSBERGER, 1997).

A descricdo do gineceu da macauba pode contribuir para estudos sobre a
formacdo do fruto drupoide, do tipo pseudomonémero (UHL; MOORE JR.,
1971; REIS et al.,, 2012), principal produto de interesse econémico da
espécie, enquanto que a caracterizacdo da antese e da polinizacdo pode
fornecer informacbes que contribuam para a compreensdo da
heterogeneidade na maturagcdo do cacho, considerada entrave para a
colheita e utilizacdo agroindustrial (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN
LEEUWEN, 2005).

O conhecimento da espécie bem como de sua ecologia reprodutiva pode

ser ampliado pela descricdo da morfologia floral (BACELAR-LIMA;
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MENDONCA; BARBOSA, 2006). O sucesso reprodutivo das palmeiras
muitas vezes tem sido relacionado a fatores biolégicos como a ecologia de
polinizacdo bem como a estruturas que sdo efetivas na prevencdo de
herbivoria (UHL; MOORE JR., 1971; ASKGAAR et al., 2008).

Embora a maioria das palmeiras apresente ovario tricarpelar, os frutos
podem se desenvolver apenas de um carpelo e os demais nao contribuirem
para a sua constituicdo, formando um monémero; ou um carpelo se
desenvolve, mas os demais que degeneram contribuem para a formacéo do
fruto, denominado pseudomonémero (ROMANOV et al., 2011). Além dos
carpelos, o fruto pode ser constituido por diferentes partes florais, como
receptaculos, sépalas, pétalas, peddnculos, bracteas e estames (ROTH,
1977), de modo que o termo “fruto” inclui toda a parte extracarpelar que
possa estar associada ao ovario, além dos frutos partenocarpicos (ESAU,
1976).

O fruto que provém apenas do ovario compde-se de pericarpo e semente,
onde o pericarpo origina-se da parede do ovario e a semente origina-se no
O6vulo ou rudimento seminal. O pericarpo é constituido de exocarpo ou
epicarpo, mesocarpo e endocarpo (SOUZA, 2006). Contudo, a delimitacdo
das regides que os origina nem sempre é facil, podendo ser diferente
conforme a interpretagdo (ROTH, 1977; SOUZA, 2006).

O exocarpo, geralmente, se origina da epiderme externa do ovario, que
pode apresentar tricomas tectores ou glandulares; o mesocarpo é
proveniente do mesofilo ovariano, que sofre inUmeras transformacdes ao
longo do processo de diferenciagdo, podendo ocorrer células cristaliferas,
idioblastos fendlicos, cavidades, canais, nectarios e laticiferos (SOUZA,
2006), além de alteracdes no padrdo de vascularizacdo do carpelo durante
desenvolvimento do fruto como visualizado em varios trabalhos realizados
(UHL; MORROW; MOORE JR., 1969; UHL; MOORE JR., 1971; UHL, 1972,
1976a).

O endocarpo, geralmente, tem origem na epiderme interna do ovario,
podendo ser unisseriado ou esclerenquimético (SOUZA, 2006). No entanto,
pode haver variacdes na ontogenia dessa estrutura, sendo possivel ter

origem apenas da epiderme locular (endocarpo stricto sensu) e ou de tecidos
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adjacentes (endocarpo lato sensu) (ROTH, 1977). A semente envolvida pelo
endocarpo, em frutos drupoides, constitui o pirénio (SOUTO; OLIVEIRA,
2005). Nessa 6tica, os estudos anatdmicos ontogenéticos séo usados como
ferramentas para solucionar problemas de classificacfes de estruturas
vegetais.

Os endocarpos da tribo Cocoeae possuem trés poros, dos quais um esta
posicionado acima do embrido da semente madura por onde ocorrera a
germinagao (LEWIS, 2002). A presenga de poros no endocarpo também foi
evidenciada em Bactris sp. e B. capitata (UHL; MOORE JR., 1971). O
opérculo € uma estrutura constituida pelo tegumento opercular e endosperma
micropilar, posicionado sobre o peciolo cotiledonar do embrifo e é
considerado um forte componente que promove a dorméncia em sementes
de palmeiras (GONG et al., 2005; RIBEIRO et al., 2011).

Varios trabalhos envolvendo morfoanatomia das estruturas reprodutivas
em palmeiras foram realizados visando a compreender as estruturas florais e
o desenvolvimento dos frutos, bem como aspectos da biologia de polinizacdo
e reprodutiva (UHL; MORROW; MOORE JR., 1969; UHL; MOORE JR., 1971,
UHL, 1972, 1976a, 1976b; MURRAY, 1973; UHL; MOORE JR., 1977,
KUCHMEISTER; SILBERBAUER-GOTTSBERGER; GOTTSBERGER, 1997;
BARFOD; UHL, 2001; STAUFFER; RUTISHAUSER; ENDRESS, 2002;
BACELAR-LIMA; MENDONGCA; BARBOSA, 2006). Além disso, vale destacar
que caracteres morfoanatdmicos podem servir como base para estudos
filogenéticos em espécies da familia Arecaceae (LEWIS, 2002; RUDALL et
al., 2003; STAUFFER et al., 2004).

A analise ontogenética do fruto pode favorecer a compreensdo sobre
aspectos do desenvolvimento, que sdo baseados nas etapas de
diferenciagdo celular como divisdo, alongamento e maturacdo das células.
Durante o desenvolvimento, varias estruturas florais podem ser persistentes,
como o perianto e remanescentes de estigmas (UHL; MOORE JR., 1977),
podendo ser observado em Phoenix sylvestris, Attalea maripa, espécies do
género Pelagodoxa, Astrocaryum, Eugeissona e em varios géneros da tribo
Borasseae (MAHABALE; BIRADAR, 1967, ARAUJO; LEITAO; MENDONCA,
2000; CHAPIN; ESSIG; PINTAUD, 2001; VEGAS et al., 2008; ROMANOV et
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al., 2011; BOBROV et al., 2012). O estudo do desenvolvimento do fruto
pseudomondmero foi realizado em espécies da tribo Borasseae (ROMANOV
et al., 2011) e do género Eugeissona (BOBROV et al., 2012).

As palmeiras constituem um grupo economicamente importante,
entretanto, analises ontogenéticas que permitem explicar a formacao do fruto
pseudomonémero, bem como o desenvolvimento do embrido, abrangem
poucas espécies (OROZCO-SEGOVIA et al., 2003; NEVES et al., 2010). A
embriogénese em palmeiras € muito peculiar e foi tratada de forma
negligenciada por algum tempo (HACCIUS; PHILIP, 1979). O conhecimento
sobre o desenvolvimento inicial do embrido é escasso (MAHABALE;
BIRADAR, 1967; KULKARNI; MAHABALE, 1974), e a maioria dos trabalhos
sobre embrides de palmeiras tem objetivado compreender aspectos
relacionados a alocacdo e a mobilizagdo de reservas (DEMASON;
THOMSON, 1981; DEMASON et al.,, 1985), a maturacdo fisiolégica do
embriio (PEREZ; HILL; WALTERS, 2012) e a germinagdo (RIBEIRO et al.,
2011; RIBEIRO; OLIVEIRA; GARCIA, 2012a; MAGALHAES et al., 2012).

Para A. aculeata, ha trabalhos que descrevem a estrutura de embriGes
maduros apenas (MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010; RIBEIRO;
OLIVEIRA; GARCIA, 2012a).

Em alguns trabalhos de embriologia de palmeiras, foi observado que nas
fases iniciais de desenvolvimento, o embrido possui dois l6bulos
cotiledonares, adquirindo a forma cordiforme, assim como visto em
eudicotiledbneas (MAHABALE; BIRADAR, 1967; BIRADAR, 1967; BIRADAR,;
MAHABALE, 1968; KULKARNI; MAHABALE, 1974). Segundo esses autores,
um l6bulo apresenta um crescimento pronunciado, em relacdo ao outro, e
curva-se sobre o meristema apical formando uma fenda com a unido das
margens dos cotilédones. Esses trabalhos geraram conclusées equivocadas
sobre aspectos evolutivos do grupo e do desenvolvimento inicial do embri&o
de palmeiras, somente elucidado posteriormente, em trabalho realizado com
Cocus nucifera, concluindo que a andlise em apenas um plano de corte
causa a falsa impressédo de haver dois cotilédones, destacando, portanto, a
importdncia da anatomia para solucionar problemas de identificacdo e
classificacdo (HACCIUS; PHILLIP, 1979).
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CAPITULO 2- ESTRUTURA DAS FLORES DE Acrocomia aculeata
(ARECACEAE)

RESUMO

A macauba (Acrocomia aculeata) € uma palmeira oleaginosa, amplamente
dispersa na Regido Neotropical, com notavel valor socioeconémico.
Objetivou-se caracterizar a morfoanatomia das flores dessa espécie, com
intuito de contribuir para a taxonomia do género e subsidiar programas de
manejo e domesticagdo. Foram coletadas 20 inflorescéncias em cada uma de
trés populacdes naturais, localizadas no norte do Estado de Minas Gerais,
Brasil. O comprimento das inflorescéncias e das raquilas foi mensurado e
determinou-se o numero de flores pistiladas e estaminadas, em 20 raquilas
de cada regido da panicula (basal, mediana e apical). Avaliaram-se as
massas secas médias das flores em cada raquila e os comprimentos e
didmetros das flores pistiladas. Os dados foram submetidos a estatistica
descritiva e teste de normalidade e avaliou-se o efeito da area, do individuo e
da posicdo na inflorescéncia sobre os parametros. Flores pistiladas e
estaminadas em antese foram submetidas a procedimentos usuais em
anatomia vegetal, microscopia eletrbnica de varredura e a testes
histoquimicos para a deteccdo de amido e lipideos. As flores s&o trimeras,
sendo que as estaminadas da triade apresentam pétalas adicionais e grande
variabilidade morfolégica influenciada pela area, individuo e posicdo na
inflorescéncia. Estdo presentes estruturas especializadas na prevencdo de
herbivoria como perianto espesso, feixes de fibras, stegmatas, idioblastos
contendo fendlicos, réafides e tricomas. A atracdo de polinizadores ocorre por
meio de liberacdo de odores por células denominadas osmadforos, presentes
na corola e filetes. Foram identificadas flores estaminadas com gineceu
estéril desenvolvido, evidéncia da transicdo para a monoicia.

Palavras-chave: Macauba. Biologia Floral. Biometria. Palmeiras.
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CHAPTER 2- STRUCTURE OF Acrocomia aculeata (ARECACEAE)
FLOWERS

ABSTRACT

The macaw (Acrocomia aculeata) is an oil palm, widely dispersed in the
neotropics, with remarkable socioeconomic value. This study aimed to
characterize of the morphoanatomy of flowers of the species, with the aim of
contributing for taxonomy of the genus and subsidize management programs
and domestication. They were collected 20 inflorescences in each of three
natural populations, located in the northern state of Minas Gerais, Brazil. The
inflorescence and rachises length were measured and determined the
numbers of staminate and pistillate flowers on 20 rachilles of each region of
panicle (basal, middle and apical). We evaluated average dried mass of
flowers in each rachis and the female flowers lengths and diameters. Data
were subjected to descriptive statistics and to normality test, and it was
evaluated the effect of the area, of the individual and of position in the
inflorescence on the parameters. Staminate and pistillate flowers at anthesis
were subjected to the usual procedures in plant anatomy, scanning electron
microscopy and to histochemical tests for the detection of starch and lipids.
Flowers are trymeras, and the triad staminate present additional petals and
great morphological variability influenced by the area, individual and position
in the inflorescence. Specialized structures are present in preventing
herbivory as perianth thick, fiber bundles, stegmatas, idioblasts containing
tannins, raphides and trichomes. The attraction of pollinators occurs by
means of releasing of odors by cells called osmophores present in the corolla
and fillets. We identified staminate flowers with developed sterile gynoecium,
evidence of transition to monoicia.

Keywords: Macaw. Floral Biology. Biometrics. Palms.
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1 INTRODUCAO

As palmeiras (Arecaceae) incluem cerca de 2700 espécies descritas em
mais de 240 géneros, com ampla distribuicdo na América Tropical (JUDD et
al., 2009; LORENZI et al., 2010). A macauba, Acrocomia aculeata (Jacq.)
Lodd. ex Mart. (Arecoideae, Cocoeae), de expressiva ocorréncia em areas
antropizadas no bioma Cerrado, forma grandes populacdes no estado de
Minas Gerais, Brasil (MOTTA et al., 2002; LORENZI et al., 2010).

A espécie tem notavel importancia econdmica, especialmente pelo
elevado teor de 6leo de alta qualidade produzido pelos frutos (HIANE et al.,
2005; MANFIO et al., 2011). Devido a produtividade e a tolerancia ao deficit
hidrico, a macauba tem grande potencial para producao de biocombustiveis
em ambientes tropicais secos (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN
LEEUWEN, 2005; MANFIO et al., 2011). As iniciativas de domesticacao,
incluindo o melhoramento genético e de conservacao de populagdes naturais,
sujeitas ao extrativismo predatério (RIBEIRO et al., 2011), sdo limitadas pela
escassez de informagBes botanicas (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN
LEEUWEN, 2005), especialmente sobre a biologia reprodutiva (SCARIOT,;
LLERAS, 1991).

O género Acrocomia € representado por sete espécies, dentre as quais
seis ocorrem no territério brasileiro (LORENZI et al., 2010). Estudos tém
constatado que A. aculeata apresenta elevada variabilidade genética,
considerando-se individuos e popula¢cbes (PIMENTEL et al., 2011; OLIVEIRA
et al., 2012). A heterogeneidade morfoldgica, como a existéncia de diferentes
ecétipos tem suscitado debates taxonémicos, incluindo as diversas revisdes
para a espécie (LORENZI et al., 2010) e a recente proposta de trés
subespécies (PIMENTEL et al., 2011).

O conhecimento da estrutura floral € fundamental para sistematica
vegetal, sendo utilizado em associacdo com ferramentas moleculares (JUDD
et al., 2009). Scariot e Lleras (1991) descreveram a biologia reprodutiva da
macauba na regido central do Brasil, entretanto ndo existem estudos
detalhados sobre a morfoanatomia das flores da espécie, o que podera
subsidiar os trabalhos taxondmicos futuros.
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Evidéncias morfoanatémicas florais de A. aculeata pode fornecer
informacdes de importancia filogenética, ja que em Arecaceae ha uma
tendéncia de transicdo de flores hermafroditas para monoicas (UHL; MOORE
JR., 1977, KUCHMEISTER; SILBERBAUER-GOTTSBERGER,;
GOTTSBERGER, 1997). A ocorréncia de flores bissexuadas ou estruturas
reprodutivas vestigiais em flores unissexuais sdo evidéncias da transicédo
para a monoicia (UHL; MOORE JR., 1977). No entanto, estas estruturas sdo
relatadas apenas para Euterpe precatoria (KUCHMEISTER; SILBERBAUER-
GOTTSBERGER; GOTTSBERGER, 1997) e Rhapis excelsa (UHL;
MORROW; MOORE JR., 1969), ndo havendo informac¢des sobre sua
presenca de forma mais ampla na familia.

A descricdo do gineceu da macadba pode auxiliar estudos sobre a
formagéo do fruto drupoide, do tipo pseudomonémero (UHL; MOORE JR.,
1971; REIS et al.,, 2012), principal produto de interesse econdmico da
espécie, enquanto que a caracterizacdo da antese e da polinizagdo pode
fornecer informagbes que contribuam para a compreensdo da
heterogeneidade na maturagdo do cacho, considerada entrave para a
colheita e utilizacdo agroindustrial (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN
LEEUWEN, 2005).

Estruturas florais relacionadas com a ecologia de polinizacdo e prevencdo
de herbivoria s@o consideradas importantes para sucesso reprodutivo das
palmeiras (UHL; MOORE JR., 1971; ASKGAAR et al., 2008). Em A. aculeata
h& liberacdo de odor intenso durante a antese (SCARIOT; LLERAS, 1991),
contudo, as estruturas florais que exercem essa fun¢éo sdo desconhecidas.

Objetivou-se com este trabalho caracterizar a morfologia e a anatomia das
flores de A. aculeata e responder as seguintes questdes: (1) Existe efeito da
area, individuo e posicao na inflorescéncia sobre a biometria das flores? (2)
Qual o grau de similaridade entre a anatomia das flores de A. aculeata e de
outras palmeiras? (3) Existem evidéncias anatémicas da transicdo para a
monoicia? (4) Quais estruturas anatdmicas s@o especializadas na atracdo de

polinizadores, polinizagéo e prevenc¢éo de herbivoria?
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2 METODOLOGIA

2.1 Morfometria

Populacdes representativas de A. aculeata (FIG. 1A) foram avaliadas
durante o periodo de novembro de 2010 a novembro de 2011, nas quais
foram registradas a altura das palmeiras, feita a observacdo da fenologia de
floragdo (FIG. 1B), biometria floral e frutificacdo (FIG. 1C). As populacfes
selecionadas localizam-se em areas antropizadas nos municipios de Brasilia
de Minas, Mirabela e Montes Claros, estado de Minas Gerais, Brasil (FIG.
1D), onde a cobertura vegetacional natural é tipica de Cerrado. O material-
testemunha foi depositado no Herbario BHCB da Universidade Federal de
Minas Gerais, sob 0 nimero de registro 149985.

Para descricho da morfologia floral, em cada populacdo foram
selecionadas 20 palmeiras, que apresentavam evidéncias reprodutivas como
remanescentes de bracteas e frutos, e até 9m de altura, considerando a
dificuldade de coleta, uma vez que a espécie apresenta plantas que atingem
até 15 m de altura e muitos aculeos. A altura das plantas foi obtida com um
hipsdmetro (Blume-Leiss) e em todas as palmeiras foi quantificado o numero
de inflorescéncias emitidas durante o ano, a partir de visitas mensais, e
avaliados aspectos da biologia floral como cor, odor, sequéncia de antese,
longevidade das flores e receptividade dos estigmas (VOEKS, 2002), a partir
de visitas diarias ao campo, durante sete dias. Essas observagfes foram
realizadas em campo e em laboratério, com auxilio de estereomicroscépio.

De cada planta foi retirada uma inflorescéncia apds a antese da bractea
(FIG. 1B). As inflorescéncias foram mensuradas com auxilio de trena e
divididas em trés regides: basal, mediana e apical. De cada regido foram
retiradas 20 raquilas, que foram embaladas isoladamente e mantidas em
refrigerador a temperatura de (5 °C). Destas, foram obtidos o comprimento, o
namero de flores pistiladas e estaminadas e o comprimento e diametro
maximo das flores pistiladas usando régua e paquimetro digital (King Tools)
(MERCADANTE-SIMOES et al., 2006). O teor de umidade foi obtido de todas

as flores, apds a desidratacdo por 48 horas em estufa de ventilagédo forcada a
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60 °C, sendo que para as flores pistiladas foi obtido o valor isoladamente e
das estaminadas obteve-se o valor médio.

Aos dados foram aplicados o teste de normalidade Kolmogorov-Smirnov e
o teste F ou teste de Kruskall-Wallis (no caso de dados aderidos que nao
apresentaram distribuicdo normal) para a comparacao do efeito da area, do
individuo e da posicéo na inflorescéncia. Os testes foram realizados por meio
do programa SAS (SAS, 1990).

2.2 Morfoanatomia Floral

Para as analises morfoanatdmicas, flores estaminadas e pistiladas em
antese foram coletadas em populacbes de A. aculeata, localizadas nos
municipios de Brasilia de Minas, Mirabela e dois locais diferentes de Montes
Claros (FIG. 1D), fixadas em FAAs, por 24 horas e armazenadas em &lcool
70% (JOHANSEN, 1940). Para a observagdo em microscopia eletronica de
varredura (MEV), o material foi desidratado por meio de série etilica, seco ao
ponto critico, metalizado com ouro e analisado em microscépio DSM 940A
(Zeiss), a 15-20 kV (ROBARDS, 1978).

Para a avaliagdo em microscopia 6ptica, o material foi incluido em
glicolmetacrilato (Leica), segundo Paiva, Pinho e Oliveira (2011). Secdes
transversais e longitudinais de 5-7 um de espessura foram obtidas em
micrétomo rotativo Atago (Tokio, Japao), coradas com azul de toluidina pH
4,7 (O'BRIEN; MCCULLY, 1981, modificado) e montadas em resina acrilica
Itacril (Itaquaquecetuba, Brasil).

Para deteccdo dos metabdlitos, foram realizados testes histoquimicos
como lugol (JENSEN, 1962) para amido, e Sudan IV (PEARSE, 1980) para
lipideos totais. A documentacdo fotografica foi obtida em fotomicroscépio
AxioVision LE, acoplado a camera AxioCam MRc (Zeiss,Oberkochen,

Germany).
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3 RESULTADOS

3.1 Morfometria

As plantas selecionadas apresentam altura média de 6,3 m (Desvio
Padrao=2,0) com emissdo média de 3,5 inflorescéncias durante o ano
avaliado. As inflorescéncias de A. aculeata sdo paniculas e possuem média
de 116,8 cm de comprimento, pedunculares com ramificacdo de uma ordem,
axilares, interfoliares e bissexuadas (FIG. 1B). Em pré-antese, a panicula
esta envolvida por uma bractea de aspecto coriaceo, de coloracdo marrom e
totalmente revestida por pequenos espinhos.

A abertura da bractea ocorre por meio de uma fenda no sentido
longitudinal e a inflorescéncia é emitida (FIG. 1B). Esse evento ocorre
frequentemente no fim do dia e € marcado pela liberagdo de um forte odor
adocicado e presencga de insetos, principalmente besouros e abelhas. Nessa
fase, a raque principal e as raquilas, que possuem comprimento médio de
31,3 cm, apresentam colorag&o amarela (FIG. 1B).

A partir do terceiro dia, a raque e as raquilas adquirem coloracdo verde na
regido proximal, onde os frutos estéo inseridos (FIG. 1C). A regido distal das
raquilas, ap6s a abscisdo das flores estaminadas, degenera e adquire
coloracdo acinzentada. O desenvolvimento e maturacdo dos frutos séo
lentos, cerca de 360 dias, e a espata € persistente.

Os dados referentes a todos os parametros biométricos florais ndo se
ajustam a distribuicdo normal, com excec¢do do niumero de flores estaminadas
por raquila (GRAF. 1). As raquilas possuem uma diferenca proporcional no
numero de flores estaminadas em relacdo as flores pistiladas, e o dimorfismo
sexual pode ser evidenciado a partir das dimensdes e massa seca de ambas
as flores (GRAF. 1). Todas as caracteristicas foram influenciadas pela area,
individuo e posigdo na inflorescéncia.

Observa-se que na porgdo basal do cacho as flores pistiladas sdo maiores
e mais numerosas em relacdo as demais areas do cacho. As flores

estaminadas sdo mais numerosas na porcdo basal, porém, com menor
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massa nessa posicdo, enquanto na porcdo apical, as flores estaminadas

apresentam maior massa seca (GRAF. 2).

3.2 Morfologia Floral

Na porcdo distal das raquilas estdo inseridas as flores estaminadas,
podendo ser encontradas variacdes morfoldégicas como flores estaminadas
andmalas no apice da raquila. As flores estaminadas possuem um pedicelo
curto (FIG. 2A). O célice consiste de trés sépalas livres com disposicao valvar
simples e de coloragdo amarela. A corola é composta por trés pétalas
basalmente unidas e apicalmente livres com disposicdo valvar simples e de
mesma coloracdo das sépalas. As anteras possuem inser¢do dorsifixa do
filete e deiscéncia longitudinal (FIG. 2B). Os grdos de pdlen sdo amarelos,
tricomosulcados e possuem morfologia variada (FIG. 2C). Observa-se a
presenca de réfides nas anteras, geralmente concentradas préximo ao
conectivo.

A protoginia € evidente, ja que apés a abertura da bractea todas as flores
pistiladas estéo receptivas, mas as flores estaminadas ainda ndo estdo em
antese, ocorrendo apenas apés um dia. No quarto dia as flores estaminadas
iniciam a abscisdo, estando completamente ausentes no sexto dia. As flores
estaminadas e pistiladas apresentam dimorfismo sexual, embora apresentem
a mesma coloracéo (FIG. 2A e 2D).

As flores pistiladas encontram-se inseridas de forma espiralada na regiao
proximal das raquilas, geralmente ladeada por duas flores estaminadas,
formando triades. Eventualmente sdo observadas duas flores pistiladas
envolvidas por trés flores estaminadas (poliades) ou duas estaminadas
juntas, sem a presenca de uma pistilada.

As flores pistiladas séo globosas e sésseis (FIG. 2D). O calice é formado
por trés sépalas livres e valvares. A corola consiste de trés pétalas
basalmente unidas e apicalmente imbricadas. Tanto o calice quanto a corola
possuem coloracdo amarela. O estilete € curto e o estigma é trilobado com
fendas longitudinais em cada l6bulo, que se unem em um Unico canal estilar

trirradiado (FIG. 2E). Durante a antese da bractea, as flores estéo receptivas,
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apresentando estigma papiloso, secretor (FIG. 2F), de coloracdo rosa-claro e

presenca de graos de pdlen, mantendo esse aspecto por um ou dois dias.

3.3 Anatomia Floral

3.3.1 Flores Estaminadas

As flores estaminadas que compdem a triade apresentam trés sépalas e
alteracdes conspicuas no nuimero de pétalas, que variam de trés a seis,
podendo-se confirmar a adicdo desse verticilo através das ramificacbes dos
tracos vasculares, desde o receptaculo até as pétalas (FIG. 3A-E). Verifica-se
um curto pistilodio trifido e seis anteras ditecas. Quando as flores apresentam
seis pétalas, as internas sdo dispostas alternadamente as externas, que sao
basalmente unidas e apicalmente valvares (FIG. 3E). As pétalas internas
apresentam a mesma constituicdo morfoanatdmica que as externas.

As flores estaminadas isoladas, que se encontram na porcao distal das
raquilas, possuem trés sépalas, trés pétalas, seis anteras ditecas e um curto
pistilédio trifido. As pétalas sdo basalmente unidas e apicalmente valvares
(FIG. 3F-H). E possivel verificar que as anteras das flores estaminadas da
triade sdo menores, quando comparadas as das flores estaminadas isoladas,
que apresentam conectivo mais espesso (FIG. 3E e 3H).

Em ambas as flores estaminadas, as pétalas possuem epiderme
uniestratificada, papilosa e anfiestomatica (FIG. 3l e 3J). O mesofilo é
composto por células parenquimaticas de formatos isodiamétricos e parede
delgada, podendo ser observados idioblastos contendo fendlicos (FIG. 3l).
Por toda a extensdo das pétalas sao verificados feixes de fibras intercalados
com feixes vasculares. Contudo, as pétalas das flores da triade séo
notadamente mais espessas que as das flores estaminadas isoladas (FIG.
3E, 3H, 3I-J). Todos os feixes de fibras sdo rodeados por stegmatas (FIG.
3K).

As sépalas possuem epiderme uniestratificada, composta por células de

tamanho reduzido, formato arredondado e parede espessa (FIG. 3L). Nas
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extremidades da epiderme verifica-se a lignificacdo das paredes, conferindo
rigidez a sépala. Estdbmatos podem estar presentes na face adaxial. O
mesofilo é constituido de células parenquimaticas de formato isodiamétrico,
com paredes delgadas e alguns espacos intercelulares podem ser
visualizados. Verificam-se idioblastos contendo fendlicos e feixes de fibras
envolvidos por stegmatas.

Os filetes sao constituidos por células colenquimaticas com
espessamento anelar da parede e revestidos por uma epiderme papilosa
(FIG. 3J). Cada filete é suprido por um feixe vascular. As anteras possuem
epiderme constituida por pequenas células de contorno arredondado e
endotécio com células grandes de formado cubico (FIG. 3M). O tecido do
conectivo é constituido por células contendo compostos fendlicos e sdo

identificadas réafides localizadas junto a ele.

3.3.2 Flores Pistiladas

A flor pistilada é hipdgina, apresentando um curto estilete (FIG. 4A).
Vérios feixes de fibras e feixes vasculares se ramificam no receptéculo e se
estendem aos demais verticilos (FIG. 4B). Nessa regido ha uma grande
concentracdo de idioblastos contendo compostos fendlicos e réafides. As
sépalas possuem epiderme unisseriada com células de contorno
arredondado e com paredes espessas (FIG. 4B). As extremidades sao
afiladas e possuem células com paredes lignificadas. O mesofilo é constituido
por células parenquiméticas, de formato isodiamétrico, onde séo encontrados
feixes de fibras rodeados por stegmatas. ldioblastos contendo compostos
fendlicos estéo dispersos no mesofilo e ha poucos feixes vasculares.

Na porc¢éo basal da flor pistilada, as pétalas sédo congenitamente unidas e
completamente adnatas ao anel estaminoidal de modo que ndo se podem
distinguir os dois verticilos (FIG. 4A). A partir da porcdo mediana da flor
verifica-se a separagdo entre os estaminddios e as pétalas, porém,
permanecem unidos entre si formando um anel em torno do ovario. A
separacao dos estaminddios ocorre a partir do terco superior da flor e eles
apresentam rudimentos de anteras (FIG. 4C).
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As pétalas possuem epiderme anfiestomatica, unisseriada e composta por
células com espessamento conspicuo da parede periclinal externa, o que lhe
confere aspecto papiloso. O mesofilo é ricamente vascularizado e apresenta
numerosos feixes de fibras e idioblastos contendo fendlicos (FIG. 4D). Os
feixes vasculares sdo envolvidos por uma bainha de células volumosas e
vacuoladas, e o floema é completamente envolvido por uma bainha de fibras
esclerenquimaticas. Stegmatas sdo identificadas envolvendo todos os feixes
de fibras, inclusive o da bainha do floema. Ha idioblastos contendo réfides,
posicionados perifericamente, proximo a epiderme.

O gineceu possui ovario com epiderme externa unisseriada, composta por
células de formato cubico, e tricomas tectores multicelulares com frequente
deposicao de compostos fendlicos (FIG. 4E). O mesofilo ovariano € espesso
e diferenciado em quatro zonas topograficas distintas. A primeira encontra-
se subjacente a epiderme, formada por cerca de cinco camadas de células
pequenas, de contorno arredondado, parede delgada e nucleos conspicuos,
que ocupam grande parte da célula. Estas células estdo organizadas de
forma condensada, de modo que ndo se podem identificar espacos
intercelulares (FIG. 4E). A segunda é constituida por feixes de células
alongadas radialmente, com nucleos evidentes.

A terceira e maior zona topografica, é formada por células
parenquimaticas de contorno isodiamétrico, parede delgada e ndcleos
evidentes. Essa regido € ricamente vascularizada, com protoxilema
apresentando espessamento anelar e helicoidal da parede e o metaxilema
possui espessamento escalariforme. S&o identificados idioblastos contendo
compostos fendlicos, idioblastos contendo réfides e ductos com secre¢éo de
mucilagem sendo formados. Os ductos sdo ramificados, tanto no sentido
radial quanto axial, e tém formagdo esquizolisigena, por fusdo e lise dos
idioblastos rafidicos (FIG. 4E).

A quarta zona topogréafica é constituida por camadas de células menos
volumosas, de contorno isodiamétrico. Nessa regido ndo sdo encontrados
idioblastos ou ductos. Adjacente a epiderme interna identifica-se uma zona
meristematica, responsavel pelo espessamento do mesofilo ovariano e a

formacgéo de feixes vasculares e fibras do poro germinativo (FIG. 4E). Em
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todo o mesofilo ovariano foram identificados pequenos grdos de amido,
concentrados na regido da placentacdo, proximo aos oOvulos e a epiderme
interna.

O ovério é tricarpelar, sincarpico e trilocular, com um 6&vulo por loculo
(FIG. 4F). Os trés carpelos sao completamente unidos e na regido central da
placentacdo sao identificados os feixes vasculares ventrais. Varios cordfes
procambiais podem ser visualizados nos tegumentos dos évulos. No terco
superior da flor sdo observados seis estaminddios de formato triangular e
supridos por um Unico feixe vascular (FIG. 4G). Esse verticilo € constituido
por epiderme unisseriada de contorno arredondado e por células
colenquiméticas. Ocorrem idioblastos contendo rafides apenas na porcao
basal.

O canal estilar, que se estende do estigma até a por¢do superior do
ovario, é revestido por células alongadas de aspecto papiloso, formando o
tecido transmissor do tubo polinico (FIG. 4H). Na por¢do mediana do ovério é
possivel identificar a fusdo dos canais estilares de cada carpelo, formando
um Unico canal trirradiado. O estigma é trilobado e cada I6bulo é suprido por
um feixe vascular (FIG. 41). A epiderme é constituida por células papilosas
com acumulo de compostos fendlicos. O mesofilo possui células
parenquimaticas de formato arredondado e numerosos idioblastos contendo
compostos fendlicos. E possivel evidenciar que um dos lébulos do estigma é
maior do que os demais.

Os 6vulos sdo hemianatropos, com placentagdo basal e a vascularizagéo
do funiculo oriunda da placenta alcanca a calaza, situada na porcdo apical
dos évulos (FIG. 5A). A epiderme locular, adjacente a qual o tubo polinico
cresce, atingindo a micropila, consiste de células papilosas alongadas, de
formato conico, organizadas em palicada e apresentam aspecto secretor
(FIG. 5B).

Os oOvulos sdo bitegumentados, sendo o tegumento externo espesso,
composto por varias camadas de células maiores quando comparadas as do
tegumento interno, que é constituido de 4-5 camadas de células com ndcleos
evidentes (FIG. 5C). Observa-se que hd uma fus@o dos dois tegumentos e a

micropila €& formada apenas pelo tegumento externo. O Ovulo é
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tenuinucelado, podendo-se evidenciar apenas uma camada de células com
aspecto secretor revestindo internamente o saco embrionario (FIG. 5C e 5D).
Proximo a micropila, sdo observadas as duas sinérgides e células do
gametofito (FIG. 5D).

3.3.3 Flores Anbmalas

Foram identificadas, em baixo percentual (< 0,3%), no apice das raquilas,
flores estaminadas com um proeminente pistilédio. Essas flores se destacam
entre as demais masculinas por serem maiores e apresentarem estigmas
trilobados conspicuos (FIG. 6A). As sépalas séo livres com disposic¢éo valvar
(FIG. 6B) e as pétalas sdo basalmente unidas e apicalmente imbricadas,
semelhantes as flores pistiladas (FIG. 6B e 6C). Entretanto, eventualmente
pode ser identificado um petaloide adicional (FIG. 6C). Os estames sao
adnatos as pétalas até a porcdo mediana da flor, a partir da qual, separam-se
em seis (FIG. 6A e 6C).

As pétalas possuem epiderme uniestratificada e de aspecto papiloso (FIG.
6D). O mesofilo é ricamente vascularizado e possui feixes de fibras
envolvidos por stegmatas e idioblastos contendo fendlico. Os estaminddios
possuem contorno triangular e sdo supridos por apenas um feixe vascular
(FIG. 6D). O pistilodio € bem desenvolvido e revestido por tricomas
multicelulares contendo compostos fenélicos.

O mesofilo ovariano é semelhante ao das flores pistiladas, porém, séo
evidenciados apenas os loculos (FIG. 6E). As anteras sdo ditecas com
estbmio longitudinal (FIG. 6F). A epiderme € composta por pequenas células
de contorno arredondado e o endotécio é formado por células de contorno
cubico. O conectivo é desenvolvido e consiste de idioblastos contendo

taninos, podendo verificar rafides entre os gréos de pélen (FIG. 6F).
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FIGURA 1. Acrocomia aculeata (Arecaceae) no Norte do Estado de Minas
Gerais, Brasil. Visdo geral de uma populacdo de macauba (A). Espata
interfoliar em antese (seta) com panicula exposta (B). Cacho com frutos
imaturos (seta) e espata persistente (C). Areas de coletas (municipios) e suas
respectivas coordenadas, no Estado de Minas Gerais (cinza), Brasil (D).
Fonte: da autora.
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GRAFICO 1. Distribuicdo de frequéncia de dados biométricos de flores de A.
aculeata (Arecaceae). M: média; DP: desvio padrdo; P,: nivel de significancia
do teste de normalidade de Kolmogorov-Smirnov; P, P; nivel de
significancia do teste F (no caso do nimero de flores estaminadas por
raquila) ou do teste Kruskal-Wallis na avaliacdo do efeito da populagédo, e
individuo, respectivamente.

Fonte: da autora.
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GRAFICO 2. Efeito da posicdo da inflorescéncia sobre parametros
biométricos de flores de A. aculeata. P: nivel de significancia do teste F (no
caso do numero de flores estaminadas por raquila) ou do teste Kruskal-
Wallis.

Fonte: da autora.
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FIGURA 2. Morfologia de flores estaminadas e pistiladas de A. aculeata. Flor
estaminada (A-C). Flor trimera e pedunculada (A). Antera com filete dorsifixo,
deiscéncia longitudinal e ré&fides (seta) no conetivo (B). Grdos de pdlen
tricomosulcados (estrela) e rafides (setas) (C). Flor pistilada em antese (D-F).
Flor séssil, trimera, com estigma receptivo (D). Estigma trilobado com fendas
longitudinais (setas curtas); tricomas na base do estilete (E). Epiderme
papilosa secretora do estigma (F). At, antera; Eg, estigma; Ep, epiderme
papilosa; Ft, filete; Pd, pedunculo; Pt, pétala; Sp, sépala;Tr, tricomas.

Fonte: da autora.
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FIGURA 3. Flores estaminadas de A. aculeata. Representacdo esquematica
das flores estaminadas da triade (A-E), ressaltando a vascularizagédo
(tracejado). Representacdo esquematica das flores estaminadas isoladas (F-
H). Pétala espessa da flor estaminada da triade, evidenciando epiderme
papilosa com estématos, fibras e idioblastos (I). Pétala delgada e filete da flor
estaminada isolada (J). Feixe vascular com stegmatas (setas brancas) em
torno das fibras (K). Sépala com fibras e idioblastos (L). Antera deiscente
com rafides no conetivo e grdos de podlen (estrelas) (M). At, antera; Ep,
epiderme; Es, estdmato; Fb, feixes de fibras; Ft, filete; Fv, feixe vascular; Pd,
pedicelo; PI, pistilddio; Pt, pétala; Sp, sépala.

Fonte: da autora.
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FIGURA 4. Flor pistilada de A. aculeata. Representagdo esquematica (A).
Receptéculo (B). Rudimento de antera (seta) (C). Anel estaminoidal adnato a
pétala (D). Mesofilo ovariano com quatro zonas topograficas (m1, m2, m3 e
m4) e ductos (*) (E). Ovario tricarpelar e trilocular; feixes ventrais (pontas de
setas) (F). Estaminddio com um feixe vascular (G). Tecido transmissor do
tubo polinico (H). Estigma com epiderme papilosa (I). Ee, epiderme externa;
Eg, estigma; Ei, epiderme interna; Es, estilete; Et, estaminddio; Fb, feixe de
fibras; Fv, feixe vascular; Ir, idioblasto com réfides; If, idioblatos fendlicos; Ov,
ovario; Ol, évulo; Pt, pétala; Sp, sépala; Tr, tricomas; Tt, tecido transmissor.

Fonte: da autora.
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FIGURA 5. Flor pistilada de A. aculeata. Seccdes longitudinais (A, B) e
secgdes transvesais (C, D) da regido da placentacdo. Ovulo hemianatropo
com placentagdo basal, feixe do funiculo conspicuo; presenca de rafides
(seta preta) (A). Regido interior do ovério evidenciando a epiderme interna
(B). Ovulo bitegumentado com micrépila evidente (C). Sinérgides (seta
branca) localizadas proximo a micrépila (D). Ei, epiderme interna do ovario;
Fu, funiculo; Mi, micrépila; Te, tegumento externo; Ti, tegumento interno; Zm,
zona meristematica.

Fonte: da autora.
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FIGURA 6. Flor estaminda com gineceu. Representagdo esquemética (A-C).
Base do ovario evidenciando os feixes vasculares dos carpelos (seta preta)
(B). Porcdo mediana do ovario, evidenciando os estames (C). Pétala e
estames (D). Regiao mediana do ovario (E). Antera diteca com rafides (seta)
e idioblastos tanicos (F). At, antera; Eg, estigma; Fb, feixe de fibra;Ft, filete;
Fv, feixe vascular; It, idioblasto fendlico; Ov, ovério; Lc, l6culo; Pt, pétala; Sp,
sépala.

Fonte: da autora.




46

4 DISCUSSAO

A ocorréncia de paniculas apresentando antese da bractea por meio de
uma abertura no sentido longitudinal € uma caracteristica comum as
palmeiras (LORENZI et al., 2010). O evento de anteses das bracteas, durante
o fim do dia ou no periodo noturno, pode estar relacionado a queda de
temperatura ou ser consequéncia de alteracdes repentinas do clima local
(SCARIOT; LLERAS, 1991; OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA, 2003), o
que foi evidenciado em outras palmeiras do género Bactris, Nypa e
Astrocaryum (UHL; MOORE JR., 1977; OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA,
2003).

A protoginia verificada em A. aculeata corrobora estudos da biologia
reprodutiva da espécie na regido central do Brasil (SCARIOT; LLERAS,
1991), sendo detectada em outras espécies da familia (UHL; MOORE JR.,
1977; OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA, 2003; STAUFFER et al., 2004),
mas n&o podendo ser considerado um carater comum, tendo em vista que ha
ocorréncia de protandria em vérias espécies da familia (UHL; MOORE JR.,
1977; STAUFFER; ENDRESS, 2003; STAUFFER et al., 2004).

As flores de A. aculeata sdo descritas como unissexuais, dispostas huma
mesma inflorescéncia, sendo que na base estdo sempre organizadas em
triades (SCARIOT; LLERAS, 1991; LORENZI et al., 2010). A presenca de
triades é considerada a principal caracteristica que distingue a subfamilia
Arecoideae (UHL; DRANSFIELD, 1987), que é constituida por duas flores
estaminadas e uma flor pistilada (ASKGAARD et al., 2008; BAKER et al.,
2011).

Em Cocoeae, a organizagéo das flores em triades é considerada uniforme
(MOORE JR.; UHL, 1982). Contudo, em A. aculeata verificam-se diferentes
formas de distribuicdo dessas flores nas raquilas, como a presenca de
poliades e diades. A (nica excecdo de modificacdo na organizacdo das
triades, relatadas para a tribo, € a ocorréncia de um par de flores
estaminadas, em consequéncia de sucessivos abortos das flores pistiladas
(MOORE JR.; UHL, 1982).
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Flores estaminadas que apresentam pistilddios sdo comumente
identificadas em palmeiras, geralmente desempenhando a fungéo de atrair
polinizadores (MERCADANTE-SIMOES et al., 2006); entretanto, em E.
Precatoria foi diagnosticado pistilédio com rudimentos de o6vulo
(KUCHMEISTER;  SILBERBAUER-GOTTSBERGER; GOTTSBERGER,
1997), e em R. excelsa sdo observados rudimentos de anteras no anel
estaminoidal das flores pistiladas (UHL; MORROW; MOORE JR., 1969).
Porém, ndo ha relatos sobre a origem evolutiva dessas estruturas, bem como
fatores relacionados a polinizagdo, cujos trabalhos de ontogenia e estudos
comparativos de ecologia da polinizacdo sdo necessarios para esse tipo de
esclarecimento (ASKGAARD et al., 2008).

A ocorréncia de verticilos adicionais em flores estaminadas é pouco
conhecida, sendo possivel detectar a adicdo no perianto de espécies de
Orbignya e Scheelea, e possivelmente em algumas espécies de Cocosoid
(MOORE JR.; UHL, 1982). Todavia, a diferenca no nimero de pétalas entre
flores estaminadas da triade e flores estaminadas isoladas néo é relatada em
Arecaceae, embora ja tenha sido verificado, em Astrocaryum vulgare, que as
primeiras apresentam anteras pouco desenvolvidas, com producdo reduzida
de gréos de polen (OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA, 2003), sugerindo
que ha uma tendéncia destas flores se tornarem inférteis.

O menor volume das flores estaminadas de A. aculeata, observado na
porcdo basal do cacho, pode estar relacionado a maior disponibilidade de
recursos para as flores pistiladas, que sdo numerosas e mais volumosas
nessa regido da inflorescéncia, enquanto no 4pice, como as flores pistiladas
sdo menores, hd menor concorréncia por recursos e, desse modo, as flores
estaminadas sdo maiores. Esse resultado é corroborado pela observagéo de
que flores estaminadas inférteis ocorrem em Attalea funifera, podendo estar
correlacionado com a intensa producdo de flores pistiladas na raquila
(VOEKS, 2002).

Rafides em anteras sdo caracteristicas comumente relatadas em espécies
da familia, geralmente se encontram localizadas no conetivo (UHL; MOORE
JR., 1977; KUCHMEISTER; SILBERBAUER-GOTTSBERGER;
GOTTSBERGER, 1997; RUDALL et al.,, 2003; ASKGAARD et al., 2008) e
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podem ter papel relacionado com a prevenc¢éo da herbivoria (UHL; MOORE
JR., 1973; ASKGAARD et al., 2008).

Os gréos de poélen da macalba sdo descritos com formato triangular e
tricomosulcados (HARLEY; BAKER, 2001). Pdlen tricomosulcado ¢é
considerado um carater comum do género Acrocomia (DRANSFIELD et al.,
2008) e subtribo Arecoideae, podendo ser identificado em espécies das tribos
Areceae, Arecinae, Cocoeae, Attaleinae, Elaeidinae e Bactridinae (HARLEY;
BAKER, 2001). Contudo, verifica-se que ha variagbes na morfologia dos
graos de polen de A. aculeata, que apresentam formato triangulares e
esféricos. Estas diferencas podem estar relacionadas a grande variabilidade
genética na espécie (OLIVEIRA et al.,, 2012) e a sua ampla distribuicdo
geografica. Esses caracteres podem favorecer a compreensdo do processo
evolutivo das estruturas reprodutivas das palmeiras, bem como de aspectos
relacionados com a ecologia da polinizacdo. Os estudos palinoldgicos
poderao contribuir para subsidiar a proposta de trés subespécies (PIMENTEL
etal., 2012).

No gineceu de A. aculeata sdo ausentes nectarios septais, devido a
completa fuséo dos carpelos, que é considerada uma caracteristica comum
da tribo Cocoeae, adquirida ao longo da evolucdo, normalmente associados a
diferentes sindromes de polinizagcdo, como anemdfilia (UHL; MOORE JR.,
1971; RUDALL et al., 2003). A polinizagdo pelo vento, considerada comum
entre as espécies de Cocoeae (UHL; MOORE JR., 1971), pode estar
associada a elevada producao de pélen (CRUDEN, 2000; ASKGAARD et al.,
2008), geralmente liberado em grande quantidade ao mesmo tempo ou
devido a aglomeracdo dessas plantas numa determinada &rea (SCARIOT;
LLERAS, 1991), sugerindo a importancia em se preservar as populacdes
dessa espécie, a fim de garantir maior sucesso reprodutivo de plantas
nativas.

Nesse sentido, essa fung@o pode ser desempenhada pelos estigmas e
anteras, que supostamente estdo envolvidos com a liberacdo do odor
caracteristico, bem como pelo contraste visual provocado pela coloracdo da
panicula e da bractea, promovendo a atracdo de besouros, principalmente
(SCARIOT; LLERAS, 1991).
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Além dessas estruturas, as papilas, evidenciadas na corola das flores
estaminadas e pistiladas e na epiderme dos filetes, possuem formato cdnico
e aspecto secretor (METCALFE; CHALK, 1988), podendoser consideradas
células especializadas na liberacdo do odor caracteristico da espécie,
denominadas osmdéforos, cuja funcdo principal é a atracédo de polinizadores
(FANH, 1979). A liberacdo de Oleos volateis, durante a antese, esta
relacionada ao aquecimento das estruturas florais (SCARIOT; LLERAS,
1991).

Em palmeiras, as papilas tém sido reportadas em estigmas e tecido
transmissor do tubo polinico (KUCHMEISTER; SILBERBAUER-
GOTTSBERGER; GOTTSBERGER, 1997; STAUFFER; ENDRESS, 2003;
OLIVEIRA; COUTURIER; BESERRA, 2003; STAUFFER et al., 2004), sendo
pouco comuns em epiderme da corola, observado apenas em flores
estaminadas de Dypsis (RUDALL et al., 2003) e nas raquilas, flores pistiladas
e estaminadas de A. vulgare, principalmente nas regibes periféricas onde
supostamente  se  encontramosmoforos  (OLIVEIRA; COUTURIER;
BESERRA, 2003).

No estigma, canal estilar e na epiderme interna do ovério, as papilas estdo
envolvidas com a liberacdo de secrec¢des, cuja funcdo principal é a interacao
estigma/pdlen, germinagdo e crescimento do tubo polincio até a oosfera.
Essa interacdo pode variar de espécie para espécie, muitas vezes estando
relacionada com a morfologia e o tipo de exsudado (EDLUND; SWANSON;
PREUSS, 2004).

Considerando que a macauba habita é&reas abertas, sob intensa
luminosidade e estdo sujeitas a baixa umidade do ar no momento da antese,
as papilas podem ser formas adaptativas de protecdo das estruturas
reprodutivas, refletindo a luz e evitando o superaguecimento de camadas
mais internas dos tecidos, além de facilitar a remogdo de dgua da superficie
(METCALFE; CHALK, 1988).

O estigma de A. aculeata possui um I6bulo maior em relagéo aos demais,
0 que implica que um dos carpelos € mais desenvolvido, denominado
gineceu pseudomondmero (UHL; MOORE JR., 1971). A formacao de gineceu

pseudomonémero é registrada em varios grupos de palmeiras, sendo
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considerada uma caracteristica comum na familia Arecaceae (UHL; MOORE
JR., 1971; STAUFFER et al., 2004).

Anel estaminoidal vestigial ocorre em varias espécies de palmeiras, sendo
tipicamente encontrado em plantas da tribo Cocoeae e no género Acrocomia
(RUDALL et al.,, 2003; STAUFFER; ENDRESS, 2003; BACELAR-LIMA;
MENDONCA; BARBOSA, 2006; DRANSFIELD et al., 2008). A conacdo de
orgaos florais € uma caracteristica comum em Arecaceae (MOORE JR.; UHL,
1982; RUDALL et al., 2003; STAUFFER; ENDRESS, 2003) e é considerada
evidéncia de especializacdo (UHL; MORROW; MOORE JR.,1969), embora
sua funcao ainda ndo seja bem esclarecida, sendo necessaria a realizagédo
de estudos comparativos de ecologia de polinizagdo (ASKGAARD et al.,
2008).

Durante a antese, o ovario das flores pistiladas possui grandes ductos
com eficiente secre¢do de mucilagem, geralmente contendo rafides em seu
interior. Essas estruturas se originam por meio de uma combinacdo entre
formacado esquisdgena e lisigena, denominada esquisolisigena (METCALFE;
CHALK, 1989) e aparentam forte relagdo com a protecdo contra dessec¢ao
dos tecidos ovarianos, além de poder contribuir contra a predagdo de
pequenos herbivoros (FAHN, 1979). A ocorréncia de ductos tem sido
reportada em varias familias, os quais sdo considerados estruturas
secretoras mais elaboradas, que apresentam um epitélio secretor e séo
importantes taxonomicamente (METCALFE; CHALK, 1989).

A partir de seccdes longitudinais da regido da placentacdo da macaiba
pode-se verificar que a vascularizagdo do funiculo tem origem na base do
ovario, alcancando a calaza e, portanto, possui placentacdo basal, ao
contrario do que em secc¢éo transversal pode dar a falsa impressdo de que
seja axilar (REIS; MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012). Ovulos
hemianatropos sdo evidéncias de transicdo entre grupos basais, que
apresentam Ovulos anatropos e grupos mais derivados, com O&vulos
ortétropos (UHL; MORROW; MOORE JR., 1969).

A zona meristematica, identificada na regido da placentacdo, proxima aos
I6culos tem a funcdo de ampliar o mesofilo ovariano durante o
desenvolvimento dos frutos (REIS; MERCADANTE-SIMOES, RIBEIRO,
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2012), mas também é nessa regido que se inicia a formacao do tecido fibroso
e vascularizado do mesocarpo que preenche o poro germinativo do
endocarpo, caracteristica tipica de palmeiras da tribo Cocoeae, que possuem
trés poros bem definidos no endocarpo, correspondente a regido da micrépila
dos 6vulos (UHL; MOORE JR., 1971; DRANSFIELD et al., 2008; LORENZI et
al., 2010).

O investimento que a planta realiza para garantir um sucesso reprodutivo
nao consiste apenas em producéo de grande quantidade de flores ou pélen,
mas também em estruturas que garantam uma maior protecdo aos ovulos e
gréos de podlen durante a longa exposicdo das flores (UHL; MOORE JR.,
1971, 1977), considerando que o ambiente em que essa palmeira se
encontra inserida é alvo de condi¢cdes edafoclimaticas diversas, além de
receber visitas de insetos que pouco contribuem para sua polinizagéo.

Feixes de fibras e corpos silicosos (stegmatas) sdo especializacdes
anatbmicas que desempenham importante funcdo de refor¢co e protecao dos
tecidos adjacentes, e que, junto a estruturas como idioblastos contendo
compostos fendlicos e rafides, podem apresentar importante funcdo protetora
contra ataque de insetos predadores (UHL; MOORE JR., 1971; 1973;
METCALFE; CHALK, 1989; ASKGAARD et al.,, 2008). Acreditando que
essas caracteristicas sdo consideradas vantajosas, tanto para protegdo
quanto para interagcbes com insetos, sugere-se que durante a evolucéo elas
foram selecionadas pelas palmeiras que possuem essas estruturas (UHL;
MOORE JR., 1977).

As variacBes morfoldgicas constatadas em flores possuem importante
valor para estudos de sistemética e evolugdo com base em morfologia floral e
ontogenia em palmeiras (RUDALL et al., 2003). Em estudo de relacdes
filogenéticas entre Arecoideae, baseado em dados moleculares, aponta-se A.
aculeata ocupando posicao intermediaria na escala evolutiva (BACKER et al.,
2011), corroborando os caracteres morfoanatdmicos observados nas flores,
como rudimentos de estruturas reproduitvas femininas em flores
estaminadas, rudimentos de estruturas reprodutivas masculinas em flores
pistiladas, que evidenciam a transicdo para a monoicia, assim como a
presenca de 6vulos heminatropos (UHL; MORROW; MOORE JR., 1969).
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5 CONCLUSAO

- A. aculeata possui grande variabilidade morfolégica floral, influenciada
pela area, individuo e posicéo na inflorescéncia.

- As flores pistiladas e estaminadas de A. aculeata possuem estruturas
morfoanatdmicas comuns a espécies da familia, entretanto, podem-se
detectar caracteristicas peculiares, como graos de pdlen de formatos
variados, mesofilo ovariano com quatro zonas topograficas distintas, células
papilosas na corola e flores estaminadas anémalas.

- A presenca de rudimentos de anteras no anel estaminoidal de flores
pistiladas, verticilos adicionais e anteras pouco desenvolvidas em flores
estaminadas da triade e gineceu estéril com rudimentos do gametofito em
flores estaminadas andmalas sao evidéncias da transicdo de flores
hermafroditas para unissexuais em A. aculeata.

- Perianto espesso, grande concentracdo de feixes vasculares e feixes de
fibras, corpos silicosos (stegmatas), idioblastos contendo taninos, rafides e
tricomas s&o estruturas anatdbmicas especializadas na prevencdo de
herbivoria, encontradas nas flores da macauba.

- Osmoforos na epiderme da corola e dos filetes sdo responsaveis pela
liberagdo de odores, cuja fungdo € atrair seus polinizadores, especialmente

besouros.
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CAPITULO 3- DESENVOLVIMENTO DO FRUTO DE Acrocomia aculeata
(ARECACEAE)

RESUMO

Acrocomia aculeata € uma palmeira economicamente importante,
especialmente pelo potencial oleaginoso do mesocarpo e da semente.
Caracterizou-se o desenvolvimento dos frutos por meio da descricdo de
aspectos fisioldgicos e morfoanatémicos, com objetivo de definir fases de
desenvolvimento, relacionar a embriogénese com o desenvolvimento dos
frutos e caracterizar a ontogénese de estruturas relacionadas a pronunciada
dorméncia da espécie. Flores e frutos ao longo do desenvolvimento tiveram o
comprimento, dimetro e massa fresca mensurados e determinou-se a
massa seca e 0 teor de agua do exocarpo, mesocarpo, endocarpo e
semente. Utilizaram-se procedimentos usuais em anatomia vegetal e foram
realizados testes histoquimicos. O fruto demanda cerca de um ano para o
desenvolvimento, que apresenta trés fases: histodiferencia¢cdo do pericarpo
(até aproximadamente 90 dias apoés a antese); maturacdo da semente (até
300 dias apds a antese) e maturacao do mesocarpo (até a absciséo). A flor é
tricarpelar e sincarpica, mas normalmente apenas um 6vulo se desenvolve
em semente; os demais o6vulos se degeneram e ficam completamente
envolvidos pelo endocarpo lato sensu. O embrido possui desenvolvimento
inicialmente lento, mas encontra-se diferenciado aos 130 dias apés a antese.
A placa do poro constitui o endocarpo stricto sensu e se origina a partir da
epiderme locular. O exocarpo € a primeira estrutura a atingir a maturacao,
seguido pela semente, enquanto que o endocarpo continua se lignificando
até préximo a abscisdo. O mesocarpo inicia a deposi¢éo de lipideos por volta
de 345 dias ap6s antese e ndo apresenta indicios de maturacdo, o que
sugere possivel comportamento climatérico.

Palavras-chave: Macauba. Embriogénese. Morfoanatomia de fruto.

Oleaginosa. Palmeiras.
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CHAPTER 3- DEVELOPMENT OF Acrocomia aculeata (ARECACEAE)
FRUIT

ABSTRACT

Acrocomia aculeata is a palm economically important, especially for
oleaginous potential of mesocarp and seed. It was characterized the fruit
development by means of morphological and anatomical descriptions and
physiological aspects, aiming to define stages of development, relating
embryogenesis with fruit development and characterize the ontogeny of
structures related to pronounced dormancy of the species. Flowers and fruits
throughout the development had the length, diameter and fresh weight
measured and it was determined the dry mass and water content of the
exocarp, mesocarp, endocarp and seed. We used standard procedures in
plant anatomy and histochemical tests were performed. The fruit requires
about a year to its development, which consists of three phases: pericarp
histodifferentiation (until approximately 90 days after anthesis); seed
maturation (up to 300 days after anthesis) and mesocarp maturation (up to
abscission). The flower is tricarpellate and syncarp, but usually only one ovule
develops into seed; others ovules degenerate and become completely
involved by the lato sensu endocarp. The embryo has developing initially
slow, but is differentiated to 130 days after anthesis. The pore plate
constitutes the stricto sensu endocarp and originates from the locular
epidermis. The exocarp is the first structure to achieve maturation, followed by
the seed, whereas the endocarp continues lignificating until near the
abscission. The mesocarp begins the deposition of lipids about 345 days after
anthesis and shows no signs of maturation, suggesting possible climacteric
behavior.

Keywords: Macaw. Embryogenesis. Fruit morfoanatomy. Oilseed. Palm.
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1 INTRODUCAO

A familia Arecaceae €& composta por um grupo de plantas
economicamente importantes, que se encontram distribuidas nos trépicos e
subtrépicos, especialmente na América Tropical (JUDD et al., 2009;
LORENZI et al., 2010). No Brasil, sdo descritas mais de 300 espécies de
palmeiras, muitas com elevado potencial econémico (LORENZI et al., 2010).

A macauba, Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart. (Arecoideae,
Cocoeae) apresenta ampla distribuicdo no territorio brasileiro e destaca-se
pela elevada produtividade e potencial oleaginoso relacionado ao mesocarpo
e semente, com perspectivas para a producao de biocombustiveis (HIANE et
al.,, 2005; MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010; MANFIO et al., 2011,
PIRES et al., 2013). A espécie € considerada a segunda oleaginosa mais
produtiva ja descrita e é adaptada a ambientes tropicais secos, no bioma
Cerrado, onde vastas extensdes territoriais subutilizadas poderdo ser
incorporadas ao sistema produtivo (MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010;
RIBEIRO et al., 2012b; PIRES et al., 2013).

O endocarpo apresenta elevada concentracé@o de lignina, possibilitando a
sua utilizagdo para a produgdo de carvdo vegetal para siderdrgicas,
operacdes metalirgicas e uso domeéstico (SILVA; BARRICHELO; BRITO,
1986). Entretanto, a macalba ndo é domesticada, sendo limitadas as
informacdes sobre o desenvolvimento e as caracteristicas do fruto e da
semente, incluindo o padrdo de maturacdo e o desenvolvimento da
pronunciada dorméncia que dificulta a produ¢do de mudas (CLEMENT,;
LLERAS PEREZ; VAN LEEUWEN, 2005; RIBEIRO; OLIVEIRA; GARCIA,
2012a).

Em palmeiras, € comum a presenca de ovarios tricarpelares que originam
frutos contendo apenas uma semente e classificados como drupoide, do tipo
pseudomonémero (MAHABALE; BIRADAR, 1967; BIRADAR; MAHABALE,
1968; UHL; MOORE JR., 1971; OROZCO-SEGOVIA et al.,, 2003; REIS;
MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012). Andlises ontogenéticas da

formacdo desse fruto caracteristico abrangem poucas espécies da tribo
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Borasseae (ROMANOV et al., 2011) e do género Eugeissona (BOBROV et
al., 2012).

Apesar de haver uma descricdo do desenvolvimento do pericarpo de A.
Aculeata (REIS; MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012), permanecem
sem definicdo as fases do desenvolvimento do fruto que demanda cerca de
um ano da antese a abscisdo (SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995). Outros
processos peculiares, como a origem do poro germinativo, o padrao de
acimulo dos Oleos, a formacdo da semente, bem como os fatores
relacionados ao possivel comportamento climatérico merecem atencéo e
poderdo contribuir para a ampliacdo dos conhecimentos, ainda restritos,
sobre os frutos das palmeiras (OROZCO-SEGOVIA et al., 2003).

A embriogénese em palmeiras € muito peculiar e resulta na formacéo de
um eixo embrionario microscépico, envolvido pelo peciolo cotiledonar e de
um limbo com notavel fungdo haustorial (HACCIUS; PHILLIP, 1979;
DEMASON; THOMSON, 1981). O conhecimento sobre o tema é escasso,
principalmente nas fases iniciais (MAHABALE; BIRADAR, 1967; KULKARNI;
MAHABALE, 1974) e ndo existem trabalhos relacionando detalhes da
embriogénese com o desenvolvimento do fruto em Arecaceae.

Estudos com embrides de palmeiras tém objetivado compreender
aspectos relacionados a caracterizagdo histolégica e ultraestrutural
(DEMASON; THOMSON, 1981; PANZA; LAINEZ; MALDONADO, 2004;
MOURA et al., 2010); mobilizacdo das reservas (DEMASON et al., 1985);
maturaco fisioldgica do embrido (PEREZ, 2012) e germinacéo (RIBEIRO et
al., 2011; RIBEIRO; OLIVEIRA; GARCIA, 2012a; MAGALHAES et al., 2012).

Para A. aculeata, ha trabalhos que descrevem a estrutura de embrides
maduros (MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010; RIBEIRO; OLIVEIRA,
GARCIA, 2012a), porém, ndo ha relatos sobre o seu desenvolvimento.
Embrides zigoticos tém sido utilizados para a propagacao via embriogénese
somatica em A. aculeata, mas sem resultar na producéo de plantulas viaveis
(MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010). O uso de embribes imaturos
podera constituir alternativa de fonte de explante, como ocorre em diversas
espécies (GEORGE; HALL; KLERK, 2008). Pesquisas sobre a embriogénese

em macauba poderdo contribuir para a definicdo dos estadios adequados a
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coleta de embribes e para o estabelecimento de protocolos eficientes de
propagacao.

A dorméncia em palmeiras tem forte componente estrutural (NEVES et al.,
2013). O crescimento do embrido e o desenvolvimento da plantula séo
restringidos, em diversas espécies, pelos tecidos que preenchem o poro
germinativo do endocarpo (HUSSEY, 1958; NEVES et al., 2013 ) e ou pelo
opérculo da semente (MYINT; CHANPRASERT; SRIKUL, 2010; RIBEIRO et
al., 2011; FIOR et al.,, 2011). A caracterizacdo da ontogénese dessas
estruturas podera contribuir para a ampliacdo dos conhecimentos sobre a
natureza da dorméncia em A. aculeata e em outras palmeiras, favorecendo o
desenvolvimento de estratégias para sua superacéao.

Dentre as principais limitacdes a exploracao agroindustrial da macauba, a
maturacé@o e abscisdo desuniformes dos frutos do cacho, que associadas a
perecibilidade do 6leo do mesocarpo, tém sido relacionadas a dificuldade na
obtencdo de matéria-prima com qualidade adequada para a producdo de
biodiesel e outros produtos (CLEMENT; LLERAS PEREZ; VAN LEEUWEN,
2005).

O conhecimento sobre o padrdo de maturacdo dos frutos e sementes é
importante para subsidiar iniciativas de melhoramento genético e para a
definicdo de técnicas de colheita e manuseio pos-colheita para a espécie
(REIS; MERCADANTE-SIMOES:; RIBEIRO, 2012). O estudo do
desenvolvimento do fruto favorece também investigacdes de cunho
taxondmico (BOBROV et al., 2012) e podem fornecer informagdes Uteis para
a caracterizagéo e delimitacdo das espécies de Acrocomia, 0 que ainda esta
em discussao (LORENZI et al., 2010; PIMENTEL et al., 2011).

Objetivou-se descrever os aspectos fisiolégicos e a morfoanatomia dos
frutos de A. aculeata durante o desenvolvimento, a fim de: (a) definir fases de
desenvolvimento e padrdes de maturacdo das estruturas; (b) estabelecer a
relacdo entre a embriogénese e o desenvolvimento do fruto e (c) descrever a

ontogénese e caracterizar as estruturas relacionadas a dorméncia.
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2 METODOLOGIA

2.1 Biometria e AvaliacGes Fisiolégicas

Populacdes naturais de A. aculeata (FIG. 1A) foram avaliadas durante o
periodo de novembro de 2011 a novembro de 2012, onde foram observadas
fenologia de frutificacdo, biometria e morfoanatomia dos frutos em
desenvolvimento. As populacfes selecionadas localizam-se nos municipios
de Brasilia de Minas (S 16°12'53.74" W 44°26'08.86"), Mirabela (S
16°15'42.36" W 44°09'10.29") e Montes Claros (S 16°49'09.53" W
43°55'46.56"), estado de Minas Gerais, Brasil. Essas &reas possuem
vegetacdao tipica de Cerrado e grande parte € composta de pastagem para a
criacdo de gado. O material-testemunha foi depositado no Herbario BHCB da
Universidade Federal de Minas Gerais, sob o niUmero de registro 149985.

Para observacbes da fenologia de frutificagdo e biometria dos frutos em
desenvolvimento, em cada populacdo foram selecionadas 4 palmeiras, das
quais foram observadas as datas de antese da bractea e liberacdo da
inflorescéncia (FIG. 1B). A flor pistilada foi coletada no dia da antese da
bractea, e os frutos, em amostras de 5, foram coletados, inicialmente em
periodos de 10 dias até 100 dias de desenvolvimento, e em seguida, em
periodos de 20 em 20 dias, até o inicio de abscisdo, por volta de 360 dias
apos a antese da bractea.

De cada fruto foram obtidos o comprimento e o diametro maximo, usando
paquimetro digital (King Tools) e massa fresca total. Massa fresca, massa
seca e teor de umidade foram obtidos do exocarpo, mesocarpo, endocarpo e
semente. Para a massa seca, o material foi desidratado por 24 horas em

estufa de ventilacdo forcada a 105 °C.

2.2 Morfoanatomia Dos Frutos

Fragmentos com cerca de 5mm? dos frutos com 1, 2, 3, 4, 5, 6, 13, 28,
45, 75, 105, 134, 164, 200, 260 e 345 dias de desenvolvimento foram fixadas
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em FAAs, por 24 horas e armazenadas em &lcool 70% (JOHANSEN, 1940).
O material foi incluido em glicolmetacrilato (Leica), segundo metodologia
adaptada por Paiva, Pinho e Oliveira (2011). Secles transversais e
longitudinais de 5-7 um de espessura foram obtidas em micrétomo rotativo
Atago (Tokio, Japao), coradas com azul de toluidina pH 4,7 (O'BRIEN;
MCCULLY, 1981, modificado) e montadas em resina acrilica Itacril
(Itaquaquecetuba, Brasil).

Para deteccao dos metabdlitos, foram realizados testes histoquimicos
como Lugol (JENSEN, 1962) para amido e Sudan IV (PEARSE, 1980) para
lipideos totais. A documentacao fotogréafica foi obtida em estereomicroscépio
e fotomicroscopio AxioVision LE, acoplado & cdmera AxioCam MRc (Zeiss,

Oberkochen, Germany).

3. RESULTADOS

3.1 Biometria e Avaliacdes Fisiologicas

O desenvolvimento do fruto da macauba demanda cerca de um ano e,
apesar de seguir padrdes especificos para cada estrutura (FIG. 1C e 1D),
apresenta trés fases distintas (GRAF. 1A-1C). Na primeira fase, que vai da
antese até cerca de 90 dias, ocorre a diferenciagdo e crescimento dos tecidos
do pericarpo, associado a manutencao de teores de agua elevados. Ao final
dessa fase, as dimensdes do fruto maduro séo alcancadas.

Na segunda fase, ocorre a substituicdo da agua por substancias
estruturais e de reserva em todas as estruturas do fruto. Essa fase termina
quando ocorre a histodiferenciacdo e maturacdo da semente. A maturacdo
fisiolégica da semente é alcancada cerca de 300 dias apds a antese.

Na terceira fase, ocorre a maturagdo do mesocarpo, associada a continua
deposicao de reservas até a abscisdo. A lignificagcdo do exocarpo é mais
precoce que as demais estruturas, e a maturacéo do endocarpo € alcangada

apenas poucos dias antes da abscisao.
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3.2 Morfoanatomia

Os frutos maduros de A. aculeata sdo globulares com perianto e
remanescente do estigma persistente (FIG. 1C). O exocarpo é espesso e
apresenta uma coloracdo verde com manchas marrons (FIG. 1C e 1D). O
mesocarpo é amarelo/alaranjado, que envolve um endocarpo espesso, duro
e de coloracdo negra. A semente é rigida, de coloracdo branca e o
endosperma envolve um pequeno embrido, posicionado proximo ao poro
germinativo (FIG. 1D).

As flores pistiladas de A. aculeata geralmente sdo ladeadas por duas
flores estaminadas, formando triades (FIG. 2A). As flores pistiladas s&o
tricarpelares e sincérpicas (FIG. 2B). Apés um dia da emissdo da
inflorescéncia, é possivel identificar a alteracdo na coloragdo da corola e do
estigma, que ficam amarelo-esverdeado e marrom, respectivamente (FIG.
2C).

O exocarpo constitui-se da epiderme abaxial e duas camadas
subjacentes, com feixes de células alongadas e o mesofilo possui pequenos
ductos mucilaginosos, formados pela fusdo de idioblastos contendo rafides
(FIG. 2D). Nessa fase, observa-se que todos os oOvulos, hemianéatropos e
bitegumentados, estdo bem desenvolvidos, com o aparelho oosférico
conspicuo. Tanto as sinérgides quanto a oosfera possuem uma aparelho
filiforme evidente (FIG. 2E e 2F). A fecundagdo ocorre nesse periodo,
visualizada por meio da cariocinese do nucleo espermatico e do nicleo da
oosfera (FIG. 2G). Entretanto, no segundo dia apdés a emissdo da
inflorescéncia ainda é possivel identificar que ha flores pistiladas que ainda
se encontram receptivas, com estigmas Umidos e de coloracdo clara (FIG.
2H).

Apos a fecundagéo, evidencia-se um aumento no nimero de idioblastos
contendo fendlicos no mesocarpo, bem como o aumento do volume dos
ductos mucilaginosos (FIG. 2I). O afastamento dos dois tegumentos na
regido micropilar é evidente e verifica-se uma intensa atividade meristematica

na zona interna no mesocarpo (FIG. 2J).
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No terceiro dia, o desenvolvimento inicial do fruto é evidenciado pela
mudanca da colora¢éo do perianto, que fica verde-escuro; o estigma trilobado
é persistente (FIG. 2K). O zigoto permanece ladeado pelas duas sinérgides, e
ha uma proliferacdo de células na cavidade seminifera (FIG. 2L). O
tegumento externo apresenta atividade meristematica, na regido micropilar,
evidenciada pelas células de tamanho reduzido e ndcleos volumosos.

No quarto dia de desenvolvimento, o estigma e os tricomas encontram-se
secos e com coloracdo escura (FIG. 3A). Os trés Ovulos apresentam
cavidades seminiferas aumentadas, contendo endosperma liquido (FIG. 3B).
Na regido micropilar sdo observadas as duas sinérgides com aparelho
filiforme fortemente corado (FIG. 3C), nlcleo conspicuo e o citoplasma tem
aspecto granuloso (FIG. 3D). Com cinco dias, o estigma esta degenerado,
mantendo alguns rudimentos e nessa regido nao ha espessamento (FIG. 3E).
A cavidade seminifera dos trés odvulos estd bem desenvolvida, e o
afastamento dos tegumentos na regido micropilar permanece (FIG. 3F e 3G).

As sinérgides sdo persistentes e envolvem completamente o zigoto, que
ainda ndo se encontra em divisdo (FIG. 3G e 3H). O zigoto possui a regido
central fortemente corada, semelhante ao aparelho filiforme inicial. No sexto
dia de desenvolvimento, com o aumento do didametro do ovario, as pétalas se
posicionam basalmente e os tricomas permanecem envolvendo o fruto (FIG.
3l). Nessa fase, é possivel identificar a degeneracdo de um carpelo, cujo
6vulo ndo foi fertilizado (FIG. 3J) e esse carpelo tem a cavidade seminifera
totalmente preenchida por células do tegumento interno que se proliferaram
(FIG. 3K).

A fertilizacdo dos 6vulos é aleatéria, podendo ocorrer em dois deles ou
nos trés. Quando um dos Ovulos ndo é fertilizado, sua degeneracdo é
precoce (FIG. 3J). Entretanto, quando os trés dvulos séo fertilizados, estes se
desenvolvem normalmente, até aproximadamente aos treze dias, quando um
ou dois comecam a degenerar (FIG. 4A), ocorrendo o fechamento da
cavidade seminifera, que pode apresentar rudimentos das sinérgides (FIG.
4B).

Na regido micropilar do 6évulo desenvolvido, o tegumento externo

encontra-se separado do tegumento interno e € constituido por varias
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camadas de células volumosas e vacuoladas (FIG. 4C). O tegumento interno
é formado por algumas camadas de células diminutas e com nucleos
grandes. As sinérgides sdo persistentes, sendo que uma delas encontra-se
em fase inicial de degeneracédo (FIG. 4C e 4D).

O fruto com 28 dias de desenvolvimento possui 0 exocarpo
completamente revestido por tricomas marrons e rudimentos do estigma sao
persistentes (FIG. 4E e 4F). O mesocarpo possui trés zonas topograficas,
dentre as quais a interna é diferenciada, constituida por células arredondadas
e vacuoladas, que envolvem a regi@o do poro germinativo (FIG. 4G). O poro
é preenchido por tecido do mesocarpo, contudo, € mais fibroso e ricamente
vascularizado. A epiderme locular apresenta-se delimitando o poro e o
tegumento externo, formando a placa do poro (FIG. 4G).

O exocarpo possui feixes de fibras alongados no sentido radial e algumas
esclereides sdo observadas (FIG. 4H). No mesocarpo externo, as células sao
alongadas tangencialmente e estdo dispostas de forma mais compacta,
havendo poucos ductos nesta regido (FIG. 4H). Ja no mesocarpo mediano,
sdo observados idioblastos fendlicos e volumosos ductos (FIG. 41). Nessa
fase, o Ovulo degenerado apresenta-se como uma cicatriz, totalmente
envolvido pelas células do mesocarpo interno (FIG. 4J). Ocorre deposigéo de
compostos fendlicos nas células que formam o tegumento. As células da
placa do poro sdo alongadas radialmente, estdo organizadas em palicada e
estdo se dividindo anticlinalmente, promovendo o crescimento dessa
estrutura (FIG. 4K). Nessa fase, o proembrido apresenta-se em divisdo e
apenas uma das sinérgides € persistente (FIG. 4K e 4L).

Apb6s 45 dias de desenvolvimento é possivel delimitar as estruturas que
compdem o pericarpo, no entanto, a semente se apresenta pouco
desenvolvida, com endosperma nuclear (FIG. 5A). No exocarpo pode-se
observar a aglomeracéo de esclereides entre os feixes de fibras (FIG. 5B). O
endocarpo, oriundo do mesocarpo interno, ainda ndo se encontra lignificado e
possui células com orientacdo em varios planos (FIG. 5A e 5C).

O arilo, constituido por células volumosas e vacuoladas, e espacgos
intercelulares, tem origem no tegumento externo e é delimitado pela placa do

poro (FIG. 5D). Nessa fase, é possivel identificar o inicio da celularizagéo do
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endosperma, proximo a regiao micropilar (FIG. 5D).0 embrido encontra-se na
fase globular, com suspensor multicelular (FIG. 5D e 5E).

Eventualmente, mais de uma semente pode se desenvolver, formando um
fruto dimero (FIG. 6A). Aos 75 dias de desenvolvimento, o fruto apresenta um
exocarpo espesso, de coloragdo verde. O mesocarpo apresenta uma
coloracdo esbranquicada e o endocarpo encontra-se em processo de
esclerificacédo (FIG. 6A).

O mesocarpo € constituido por células parenquimaticas, idioblastos
contendo fendlicos, feixes de fibras e volumosos ductos (FIG. 6B). O
espessamento e lignificacdo das paredes celulares que constituem o
endocarpo bem como a orientacdo das células em sentidos diferentes séo
conspicuos (FIG. 6C). O arilo é vascularizado e o tegumento da semente
encontra-se bem desenvolvido. O endosperma encontra-se em fase inicial de
proliferacé@o celular, proximo a micrépila, e envolve o embrido (FIG. 6D). As
células que constituem a placa do poro possuem parede espessa e
lignificada, com pontuacdes evidentes.

O embrido possui dois I6bulos cotiledonares, como na fase cordiforme de
eudicotiledbneas e verifica-se uma protoderme, onde ocorrem divisGes
periclinais e anticlinais (FIG. 6D e 6E). A func@o haustorial do embrido é
precocemente evidenciada, com células endospérmicas colapsadas em torno
do Iébulo cotiledonar (FIG. 6E). A partir dessa fase, o embrido tem um
aumento pronunciado, que pode ser observado aos 105 dias de
desenvolvimento (FIG. 7A).

O endosperma envolve o embrido, mas ainda néo preenche a cavidade
seminifera completamente. A plumula ja estd diferenciada, apresentando
primérdios foliares e os corddes procambiais partem da por¢éo proximal para
a distal (FIG. 7A e 7B). Em torno do peciolo cotiledonar é possivel verificar
gue as células do endosperma estdo colapsadas, formando uma linha de
fraqueza no endosperma micropilar (FIG. 7A). A radicula esta diferenciada e
0 suspensor é persistente (FIG. 7C).

Aos 134 dias de desenvolvimento, 0 mesocarpo apresenta uma coloracao
amarelo-palida, e o endocarpo é rigido, de coloracdo negra (FIG. 7D-F). A

semente esta formada, apresentando um formato cordiforme e uma cavidade
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no centro. O embrido é relativamente pequeno, inserido na regido micropilar,
proximo ao poro germinativo (FIG. 7D e 7E). Os dois 6vulos que néo
formaram sementes séo visualizados como pontos claros envolvidos pelo
endocarpo (FIG. 7D e 7F). Nestes, evidencia-se a formacédo do tegumento,
do arilo e do pseudoporo, que ndo atinge o endosperma da semente (FIG.
7F).

O embrido encontra-se inserido numa cavidade formada pela degradacéo
do endosperma adjacente e possui uma porcdo distal, que corresponde ao
limbo cotiledonar e uma proximal, que corresponde ao peciolo cotiledonar,
onde estd incluso o eixo embrionario microscopico (FIG. 7G). O eixo
hipocétilo-radicula esta posicionado perpendicularmente ao eixo cotiledonar.
A plumula possui dois primoérdios foliares e o promeristema é evidenciado
(FIG. 7H). O haustdrio possui invaginagbes na protoderme e cordfes
procambiais (FIG. 7).

Com 164 dias de desenvolvimento, o embrido preenche a cavidade
formada pela degradacdo das células endospérmicas, apresentando um
crescimento do haustério, que possui um maior nimero de invaginacdes
(FIG. 7J). O embrido é constituido por células vacuoladas, com inicio de
alocacao de reservas. Ocorre uma zona meristematica adjacente a radicula e
a fenda cotiledonar adjacente a plumula (FIG. 7K). A protoderme possui
células de formato cubico e ndcleos conspicuos. As células do endosperma
adjacente ao haustorio sao degradadas (FIG. 7L).

Aos 260 dias de desenvolvimento, o exocarpo encontra-se lignificado e é
constituido pela epiderme ovariana e varias camadas subjacentes,
compostas por feixes de fibras, esclereides e células parenquiméticas do
mesocarpo externo, que apresentaram espessamento da parede e deposi¢cao
de lignina (FIG. 8A). Verifica-se um grupo de células, que apresentam esse
mesmo aspecto, circundando alguns ductos localizados no mesocarpo
externo.

Apesar de o embrido apresentar-se bem desenvolvido, € possivel verificar
que o acumulo de reservas em suas células ainda ndo ocorreu totalmente,
podendo-se observar células vacuoladas préximas a plumula (FIG. 8B). O

opérculo, que é formado pelo tegumento opercular e endosperma micropilar,
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reveste a regido proximal do embrido e adjacente a ele encontra-se o arilo
(FIG. 8B). Nas fases finais de desenvolvimento, com 345 dias, as células do
mesocarpo ainda n&o apresentam um elevado armazenamento de
compostos, podendo observar grdos de amido (FIG. 8C), diferente do
embrido, que ja apresenta células com acumulo maximo de reservas (FIG.
8D).

3.3 Histoquimica

Nas fases iniciais de desenvolvimento do fruto, ndo foi detectado
armazenamento de compostos nas células do mesocarpo. Por volta de 200
dias de desenvolvimento, é iniciada a deposicdo de grdos de amido,
revelados pelo lugol, por meio de coloragdo negra (FIG. 9A). Nessa fase,
observam-se algumas gotas, espacgadas, de lipideos, reveladas pelo Sudan
IV, com coloracédo vermelha.

Aos 260 dias de desenvolvimento, nota-se reduzida deposicdo de lipideos
nas células do mesocarpo interno e do externo (FIG. 9B). Com 342 dias de
desenvolvimento, o0 mesocarpo revela um aumento significativo no
armazenamento de lipideos em todas as suas regies (FIG. 9C), e o acumulo

elevado é observado apoés a absciséo do fruto, cerca de 360 dias (FIG. 9D).



FIGURA 1. Populacéo e fruto de A. aculeata. Planta com remanescentes de
folhas no estipe (A). Sobreposicdo de fases com liberagdo de inflorescéncia
do tipo panicula e cachos de frutos maduros, com bracteas persistentes (B).
Fruto maduro com perianto persistente (seta) (C). Secc¢éo longitudinal do
fruto maduro (D). Br, bractea; Ca, cacho; Ed, endosperma; En, endocarpo;
Ex, exocarpo; In, inflorescéncia; Me, mesocarpo; Po, poro germinativo; (*)
embrido.

Fonte: da autora.
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GRAFICO 1. Fases do desenvolvimento do fruto de A. aculeata. Variagdo do
comprimento, didmetro e massa fresca do fruto (A), massas secas (B) e
teores de agua das estruturas do fruto ao longo do desenvolvimento (C). As
linhas tracejadas indicam as delimitagfes das fases de desenvolvimento do

fruto (1, 1l e II).
Fonte: da autora.
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FIGURA 2. Flor e frutos de A. aculeata. Triade (A). Flor tricarpelar (B). Fruto
com um dia de desenvolvimento (C). Mesocarpo com ductos mucilaginosos
(*) (D). Ovulos com sinérgides (seta branca) (E) e oosfera (F). Cariogamia
(seta preta) (G). Flor receptiva apds dois dias da antese (H). Idioblastos
fendlicos e ductos mucilaginosos (I). Afastamento dos tegumentos (quadro
vermelho) (J). Fruto com trés dias de desenvolvimento (K). Zigoto ladeado
pelas sinérgides (setas brancas). Eg, estigma; Ei, epiderme interna; EX,
exocarpo; Fu, funiculo; Id, idioblastos fendlicos; Me, mesofilo; Ol, évulo; Oo,
oosfera; Ov, ovério; Pt, pétala; Te, tegumento externo; Ti, tegumento interno;
Tr, tricoma; Zg, zigoto; Zm, zona meristematica.

Fonte: da autora.
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FIGURA 3. Desenvolvimento do fruto de A. aculeata. Fruto com quatro dias
(A-D). Trés 6vulos desenvolvidos (B). Sinérgides persistentes, com nucleos
evidentes (C, D). Fruto com cinco dias (E-H). Separacdo dos tegumentos
(quadro vermelho), onde o zigoto e as sinérgides (seta branca) encontram-se
aderidos (F). Visdo do zigoto e de uma sinérgide (seta branca) em seccdo
longitudinal (G). Visdo do zigoto envolvido pelas duas sinérgides (setas
brancas) em seccao transversal (H). Fruto com seis dias (I-K). Dois 6vulos
desenvolvidos e um em degeneracdo (seta preta) (J). Ovulo em
degeneragdo, com preenchimento da cavidade seminifera (seta preta) (K).
Eg, estigma; Ex, exocarpo; Me, mesocarpo; Te, tegumento externo; Ti,
tegumento interno; Tr, tricomas; Zg, zigoto; Zm, zona meristematica.

Fonte: da autora.
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FIGURA 4. Fruto com 13 (A-D) e 28 dias (E-L). Pseudomondémero (A).
Degeneracgéo de 6vulo fertilizado (B). Sinérgides (seta branca) persistentes
(C). Sinérgide em degeneracgéo (seta preta) (D). Fruto revestido por tricomas;
perianto e remanescente do estigma persistentes (E, F). Endocarpo em
diferenciagéo; poro germinativo e placa do poro evidentes (G). Exocarpo (E).
Mesocarpo (I). Ovulo degenerado (J). Proembridio (quadro vermelho) em
fases iniciais de divisdo, com uma sinérgide persistente (K, L). Ei, epiderme
interna; Ex, exocarpo; Fb, feixes de fibras; Fu, funiculo; Fv, feixe vascular;
Me, mesocarpo; Pe, proembrido; Po, poro germinativo; Pp, placa do poro; Te,
tegumento externo; Ti, tegumento interno; Zm, zona meristematica.

Fonte: da autora.
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FIGURA 5. Fruto com 45 dias de desenvolvimento. As estruturas do fruto s&o
evidentes, exceto o endosperma que ndo se celularizou (A). Formacdo e
aglomeracao de esclereides na composi¢cdo do exocarpo (B). Diferenciacédo
do endocarpo, com células orientadas em dire¢8es diferentes (C). Placa do
poro; embrido (quadro vermelho); inicio da celularizagdo do endosperma
(seta branca) (D). Embriéo globular, com suspensor multicelular (E). Ar, arilo;
Em, embrido; En, endocarpo; EX, exocarpo; Me, mesocarpo; Po, poro
germinativo; Pp, placa do poro; Sp, suspensor; Tg, tegumento.
Fonte: da autora.




FIGURA 6. Fruto com 75 dias de desenvolvimento. Fruto com duas sementes
sendo formadas (A). Mesocarpo com volumosos ductos (*) e feixes de fibras
(B). Endocarpo em processo de lignificac@o; arilo vascularizado (C).
Proliferacdo do endosperma; embrido globular (D). Embrido com protoderme
sendo formada por meio de divisBes periclinais e anticlinais (setas brancas),
e apresentando funcdo haustorial (seta preta) (E). Ar, arilo; Ed, endosperma;
Em, embrido; En, endocarpo; Ex, exocarpo; Me, mesocarpo; Po, poro
germinativo; Pp, placa do poro; Sp, suspensor; Tg, tegumento.

Fonte: da autora.



73

L) ik () OAL)
FIGURA 7. Fruto com 105 (A-C), 134 (D-I) e 164 dias de desenvolvimento (J-
L). Regido de fraqueza (setas pretas) (A). Primérdios foliares (B). Radicula
diferenciada e suspensor persistente (C). Semente e embrido formados, com
Ovulos degenerados (circulo vermelho) (D-F). Embrido na cavidade do
endosperma (G). Plumula e radicula diferenciadas (H). Cavidade no
endosperma (). Embrido imaturo (J), com fenda cotiledonar (seta preta) (K).
Degradacéo do endosperma (estrela). Fonte: da autora.



FIGURA 8. Fruto com 260 dias (A, B) e 345 dias de desenvolvimento (C, D).
Constituicdo do exocarpo maduro; os ductos (*) sdo envolvidos por células de
paredes espessas e lignificadas (seta branca) (A). Embrido com células
vacuoladas, plimula, opérculo e arilo evidenciados (B). Mesocarpo com
deposicao de amido (setas pretas) (C). Embrido com acimulo maximo de
reservas (D). Ar, arilo; Em, embrido; Ex, exocarpo; Fb, feixes de fibras; Me,
mesocarpo; Op, opérculo; Pp, placa do poro; s1, primeira folha plumular; s2,
segunda folha plumular.

Fonte: da autora.



FIGURA 9. Testes histoquimicos nos frutos em desenvolvimento. Fruto com
200 dias, armazenamento do amido, coloragdo negra, e lipideos, coloragédo
vermelha (A). Fruto com 260 dias, lipideos no mesocarpo externo e interno,
coloracao vermelha (B). Fruto com 342 dias, deposic¢éo de lipideos em todas
as regidoes do mesocarpo, coloracdo vermelha (C). Fruto maduro, apés
abscisdo, acumulo significativo de lipideos no mesocarpo, coloracédo
vermelha (D). Am, amido; Lp, lipideos.

Fonte: da autora.

4 DISCUSSAO

O desenvolvimento do fruto de A. aculeata ocorre durante um longo
periodo, cerca de 360 dias, momento em que se inicia a abscisdo. Essa
caracteristica corrobora o que foi verificado em trabalhos de fenologia de
frutificacdo e desenvolvimento do pericarpo, realizados com a espécie em
diferentes areas (SCARIOT; LLERAS, 1991; SCARIOT; LLERAS; HAY, 1995;
(REIS; MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012). Entretanto, nas primeiras
fases de desenvolvimento, por volta de 75 dias, algumas estruturas
histoldgicas, inclusive as de funcdo de prote¢cdo, como exocarpo e
endocarpo, ja se encontram bem diferenciadas, assim como observado em
espécies da tribo Borasseae e do género Eugeissona (ROMANOV et al.,
2011; BOBROV et al., 2012).

A formacdo do fruto pseudomondmero pode ser estabelecida
precocemente, quando apenas um carpelo se apresenta fértii (CHAPIN;
ESSIG; PINTAUD, 2001) ou pode ocorrer tardiamente, como visto em A.
aculeata, cerca de 13 dias ap0s a fertilizacédo, ao contrario do que foi descrito
para a espécie, com degeneracgdo dos 6vulos ndo fertilizados apos dois dias,
apenas (REIS; MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012). Essa
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caracteristica também foi observada em espécies de Eugeissona (BOBROV
et al., 2012). Mesmo ocorrendo a fertilizacéo, esses dvulos se degeneram em
uma determinada fase, e dentre os motivos conhecidos, destaca-se o aborto
programado de alguns 6vulos, comum em certas espécies (LERSTEN, 2004).

Flores tricarpelares com um carpelo mais desenvolvido, denominado
gineceu pseudomondémero,sdo comuns em palmeiras (UHL; MOORE JR.,
1971; MURRAY, 1973; CHAPIN; ESSIG; PINTAUD, 2001). Contudo, o fruto
pode desenvolver apenas um carpelo e os demais ndo contribuirem para a
constituicdo do fruto, formando um mondmero; ou um carpelo se desenvolve,
mas o0s demais que degeneram contribuem para a formacdo do fruto,
denominado pseudomonémero (ROMANOV et al., 2012). Desse modo, a
classificacdo do fruto de A. aculeata como do tipo pseudomonémero é
justificada, considerando que os carpelos que ndo se desenvolvem ficam
inclusos no tecido esclerenquimatico do endocarpo, formando o pirénio. A
mesma constituicdo foi descrita apenas para P. sylvestris e Arecastrum
romanzoffianum (MAHABALE; BIRADAR, 1967; MURRAY, 1973).

Nas fases iniciais da embriogénese de A. aculeata, o aparelho oosférico é
constituido pela oosfera ladeada por duas sinérgides. As sinérgides possuem
uma coloracdo escura na regido central, que consiste do aparelho filiforme.
Importantes funcdes sdo atribuidas a essa estrutura, principalmente a de
secretar substancias quimicas envolvidas na atracdo e entrada do tubo
polinico no saco embrionario, permitindo a fertilizagdo da oosfera (LERSTEN,
2004).

ApoOs a fertilizacdo, € comum ocorrer a degeneracdo de uma das
sinérgides (LERSTEN, 2004). Contudo, foi verificado que em A. aculeata as
duas sinérgides permanecem até os 13 dias de desenvolvimento,
apresentando citoplasma denso e granuloso. Nesse periodo, uma das células
inicia a degeneragdo enquanto a outra permanece até aos 28 dias de
desenvolvimento, fase em que o embrido é globular, assim como verificado
em C. nucifera (HACCIUS; PHILIP, 1979). O zigoto permanece sem se dividir
por um tempo prolongado, sendo possivel verificar que as divisées ocorrem

pouco antes de 28 dias. O tempo que o zigoto requer para iniciar sua divisdo
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varia de espécie para espécie e nem sempre ocorre imediatamente apos a
fertilizag@o (LERSTEN, 2004).

O conhecimento sobre a embriogénese em palmeiras é escasso,
principalmente nas fases iniciais (KULKARNI; MAHABALE, 1974; LERSTEN,
2004) e foi tratado de forma negligenciada por algum tempo (HACCIUS;
PHILIP, 1979). Na fase globular, o embrido de A. aculeata aparenta possuir
dois l6bulos cotiledonares, adquirindo a forma cordiforme, assim como
considerado em diversos trabalhos de embriologia de palmeiras
(MAHABALE; BIRADAR, 1967; BIRADAR; MAHABALE, 1968; KULKARNI;
MAHABALE, 1974). Segundo esses autores, na fase inicial, o embrido possui
dois I6bulos cotiledonares, dentre o0s quais um se desenvolve de
sobremaneira e curva-se sobre 0 meristema apical formando uma fenda com
a unido das margens dos cotilédones.

Algumas pesquisas pioneiras geraram conclusdes equivocadas sobre
aspectos evolutivos do grupo e do desenvolvimento inicial do embrido de
palmeiras, somente elucidado em trabalho realizado com C. nucifera, que
evidenciou que a andlise em apenas um plano de corte causa a falsa
impressdo de haver dois cotilédones. Nesse caso, h4 apenas um grande
cotilédone, porém um dos lados possui uma maior atividade de divisao
celular (HACCIUS; PHILLIP, 1979).

Durante o desenvolvimento embrionario de A. aculeata, o suspensor é
multicelular e persistente, assim como verificado em C. nucifera (HACCIUS;
PHILLIP, 1979). Essa estrutura possui formas extremamente variaveis e
importantes funcdes sdo atribuidas a ela, como fixar o embrido na semente, o
transporte de nutrientes ou produgdo de hormdnios para o desenvolvimento
do embriéo (LERSTEN, 2004).

O afastamento dos dois tegumentos na regido micropilar, visualizados
logo nas fases iniciais do desenvolvimento do fruto de A. aculeata, evidencia
a formacéao do arilo a partir do tegumento externo, que se solta da semente e
fica preso no endocarpo. A ocorréncia de arilo no évulo, assim como
variacdes na forma e fusdo dos tegumentos podem ser identificados, mas
nao sdo bem conhecidos em todos os géneros de palmeiras (MOORE JR.;

UHL, 1982). Essa estrutura também foi verificada em Livistona Chinensis
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(KULKARNI; MAHABALE, 1974) e pode estar relacionada com a protecdo do
embrido contra impactos ou dessecacéao, ja que as células séo volumosas e
armazenam agua.

A partir da fase globular, cerca de 75 dias, o embrido de A. aculeata
apresenta notavel funcdo haustorial, com degradacdo do endosperma
adjacente. Em palmeiras, essa funcao tem sido relatada apenas em embries
em fases mais desenvolvidas, quando apresentam um haustorio
especializado em digerir e absorver as reservas do endosperma durante o
crescimento e germinacdo (DEMASON; THOMSON, 1981; SEKHAR;
DEMASON, 1988; PANZA; LAINEZ; MALDONADO, 2004; 10SSI; MORO;
SADER, 2006; MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010; RIBEIRO et al.,
2012b). Entretanto, é evidente que essa degradacdo ocorre ao longo do
desenvolvimento do embrido, a fim de garantir espaco para 0 seu
crescimento entre as células do endosperma, que se multiplicam inicialmente
na regiao micropilar.

A presenca de uma linha de fraqueza no endosperma micropilar, causada
pela degradacdo das paredes celulares foi verificada precocemente em A.
aculeata. A mesma estrutura foi observada em Phoenix dactilifera (GONG et
al., 2005) e Attalea vitrivir (NEVES et al., 2013), cuja func¢&o foi relacionada
ao deslocamento do opérculo durante a germinacdo. O eixo microscopico e
uma fenda cotiledonar, por onde a plimula emergir4 durante a germinacéo,
bem como o desenvolvimento de um haustério com protoderme
apresentando invaginag¢des, que permitem maior superficie de contato com o
endosperma adjacente foi descrito para embrides maduros de Euterpe
precatoria (AGUIAR; MENDONGCA, 2003), E. edulis (PANZA; LAINEZ;
MALDONADO, 2004), Butia capitata (MAGALHAES et al., 2012) e A.
aculeata (MOURA; VENTRELLA; MOTOIKE, 2010; RIBEIRO et al., 2012b).
Contudo, € possivel verificar que essas estruturas sao formadas
precocemente no embrido de A. aculeata, antes mesmo da maturacao do
fruto ou da semente.

No embrido, a presencga de células inicialmente vacuoladas demonstra o
elevado percentual de agua, que ao longo do desenvolvimento é deslocada

pelas reservas que estdo sendo armazenadas (PEREZ, 2012), geralmente
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proteinas e lipideos (PANZA; LAINEZ; MALDONADO, 2004; MOURA;
VENTRELLA; MOTOIKE, 2010). Essas observacdes permitem verificar a
precocidade de maturacdo do embrido, corroborada por trabalhos realizados
com P. remota, cujo embrido apresenta acumulo total de massa seca antes
do fruto e da semente (PEREZ, 2012) e pelo desenvolvimento de plantulas a
partir de embriBes provenientes de frutos imaturos, como verificado em B.
capitata (NEVES et al., 2010).

O exocarpo é a estrutura que atinge a maturagdo fisiologica mais
rapidamente, seguida pela semente. A lignificagcdo do endocarpo é continua
até o final do desenvolvimento do fruto, ratificando a teoria de que
esclerificacdo do endocarpo ndo ocorre totalmente até que o fruto adquira o
seu tamanho final (MURRAY, 1973). Essa observacdo ndo esta de acordo
com a teoria de que o volume final do fruto, bem como a completa
esclerificacdo do endocarpo ocorre em aproximadamente 70 dias apés a
antese (REIS; MERCADANTE-SIMOES:; RIBEIRO, 2012).

ApOs a diferenciagdo do exocarpo e do endocarpo, 0 mesocarpo de A.
aculeata € composto por duas regides distintas. A diferenciacdo do
mesocarpo em zonas topograficas é descrita para outras espécies da familia
(ROMANOV et al., 2011; BOBROV et al.,, 2012). Em A. aculeata, a regido
interna é constituida por um tecido de aspecto esponjoso, devido a grande
quantidade de ductos contendo mucilagem, que pode desempenhar
importante funcdo de armazenamento de agua (REIS; MERCADANTE-
SIMOES; RIBEIRO, 2012). O teor de umidade nessa estrutura mantém-se
elevado durante todo o desenvolvimento do fruto e observa-se possivel
tendéncia de fruto climatérico, uma vez que a matéria seca do mesocarpo,
embora ndo inicie tdo préximo a abscisdo, como é descrito (REIS;
MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012), ndo apresenta tendéncia de
estabilizacéo ao final.

O amadurecimento apds a absciséo € conhecido em Elaeis guineesis
(HENDERSON et al.,, 2000 a,b) e Mauritia vinifera (SANTELLI; CALBO;
CALBO, 2009). Em A. aculeata, a dispersao dos frutos perdura por varios
meses (SCARIOT; LLERAS, 1991), o que permite relacionar o longo periodo

de maturagdo, que poderia ser antecipado com praticas de armazenamento
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viaveis, como destacado em M. vinifera, na qual os niveis de maturacéo
podem variar quando os frutos sdo armazenados juntos ou isolados
(SANTELLI; CALBO; CALBO, 2009).

O endocarpo de A. aculeata origina-se de varias camadas de células
parenquimaticas do mesocarpo interno, sendo classificado como endocarpo
lato sensu (ROTH, 1977; REIS; MERCADANTE-SIMOES; RIBEIRO, 2012). A
mesma formacéo foi evidenciada em espécies da tribo Borasseae, em que os
autores classificaram a estrutura espessa e lignificada como pirénio
(ROMANOV et al., 2011). Contudo, no estudo ontogenético de A. aculeata,
verifica-se a formacé&o da placa do poro a partir da esclerificacdo da epiderme
locular, portanto, classificado como endocarpo stricto sensu (ROTH, 1977).
Desse modo, apesar de a placa do poro ser independente do endocarpo latu
senso, o endocarpo da macauba possui constituicdo mista e complexa, e a
compreensdo da formagdo dessa estrutura, associada as demais
caracteristicas morfoldgicas dos frutos podem fornecer indicativos de
relacdes e valor diagnostico em grupos de palmeiras (MURRAY, 1973).

Apesar de ndo ocorrer a formacdo da semente nos trés carpelos, todos
formam poro, preenchido pelo tecido do mesocarpo, mas ndo atingem a
semente formada, sendo, portanto, um pseudoporo. A presenca de trés ou
mais poros, dos quais um esta posicionado adjacente ao embrido da semente
madura, por onde ocorrera o crescimento da plantula, € uma caracteristica
que separa a tribo Cocoeae de todas as outras palmeiras, também
evidenciado em Bactris sp. e B. capitata (UHL; MOORE JR., 1971).

Os frutos podem ser constituidos por diferentes estruturas florais, além
dos carpelos (ROTH, 1977). A persisténcia de remanescentes florais,
perianto e estigma residual, em frutos de palmeiras € uma caracteristica
comum (UHL; MOORE JR., 1977), podendo ser observados em P. sylvestris,
A. maripa, espécies do género Pelagodoxa, Astrocaryum, Eugeissona e em
varios géneros da tribo Borasseae (MAHABALE; BIRADAR, 1967; ARAUJO;
LEITAO:; MENDONCA, 2000; CHAPIN; ESSIG; PINTAUD, 2001; VEGAS et
al., 2008; ROMANOQYV et al., 2001; BOBROV et al., 2012).
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5 CONCLUSAO

- O fruto de A. aculeata é do tipo pseudomondmero, uma vez que todos os
carpelos, mesmo os que nao se desenvolvem, contribuem para a formacéo
do fruto.

- O desenvolvimento do fruto demanda cerca de 360 dias e possui trés
fases distintas.

- O endocarpo tem origem mista, podendo ser considerado complexo e
mantém a lignificagcdo até as fases finais do desenvolvimento do fruto.

- A celularizagdo do endosperma se inicia por volta de 75 dias e a
maturacéo fisiologica da semente ocorre por volta de 300 dias.

- O opérculo tem origem do tegumento interno e endosperma micropilar, e
a formacéo da linha de fraqueza €é evidenciada.

- O embrido de A. aculeata apresenta desenvolvimento inicialmente lento,
mas adquire funcdo haustorial precocemente e atinge a maturidade
fisiologica antes do fruto e da semente.

- O fruto de A. aculeata inicia a alocacdo de lipideos no mesocarpo por
volta de 345 dias e a maturagdo é continua até a abscisdo, o que sugere

comportamento climatérico.
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