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RESUMO 

 

Garcinia pertence à família Clusiaceae que, juntamente com Bonnetiaceae, Calophyllaceae, 

Hypericaceae e Podostemaceae, forma o grupo dos clusióides, ordem Malpighiales. Garcinia 

brasiliensis é dióica críptica, apresentando flores estaminadas e pistiladas em indivíduos 

separados. As inflorescências são cimosas, com as flores dispostas em fascículos axilares 

emitidas a partir de nós caulinares. O objetivo do presente trabalho foi através do exame da 

anatomia e ontogênese floral e da estrutura de frutos jovens, contribuir para um melhor 

conhecimento da morfologia floral e  compreensão dos processos reprodutivos da espécie, 

além de testar a ocorrência de apomixia. A espécie apresenta bractéolas envolvendo os botões 

florais e coléteres. Cavidades e canais secretores de origem esquizógena e esquizolisígena 

ocorrem em todos os órgãos florais, exceto nos estames e estaminódios. O perianto é formado 

por tépalas muito semelhantes às bractéolas e que mostram um decréscimo gradual na 

espessura do mesofilo e da cutícula no sentido centrípeto. Nos dois morfos florais a 

microsporogênese é simultânea e origina tétrades tetraédricas. Nos estaminódios das flores 

pistiladas não ocorre a microgametogênese, levando à esterilidade masculina. O gineceu é 

constituído por ovário súpero, globular, trilocular, uniovulado por lóculo. Os óvulos são 

anátropos, bitégmos e tenuinucelados. A megasporogênese origina tétrades em T. O saco 

embrionário é composto por cinco núcleos e quatro células. As antípodas não foram 

observadas. Ambos os morfos florais possuem nectário originado a partir do gineceu. Eventos 

isolados de monoicia foram registrados na população estudada. A análise anatômica do 

gineceu em botões e flores não mostrou sinais de alterações ou de supressão dos eventos 

sexuais (megasporogênese, megagametogênese e fertilização) ao longo do desenvolvimento. 

Frutos originados a partir de flores submetidas à polinização natural apresentaram embrião e 

endosperma na fase de núcleos livres (nuclear), sugerindo a ocorrência de polinização, 

seguida de fertilização. Os experimentos envolvendo o ensacamento de flores pistiladas 

evidenciaram o desenvolvimento de 90% dos ovários, mantidos na planta por cerca de quatro 

semanas. A análise anatômica destas estruturas revelou sacos embrionários desorganizados, 

senescentes, e ausência de qualquer evidência de início de formação de endosperma ou de 

embrião. Assim, não foi confirmada a hipótese de apomixia para G. brasiliensis. 
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ABSTRACT 

 

Garcinia belongs to the Clusiaceae family which, along with Bonnetiaceae, Calophyllaceae, 

Hypericaceae and Podostemaceae, form the clusioid clade, order Malpighiales. Garcinia 

brasiliensis is cryptically dioecious, with staminate and pistillate flowers on separate 

individuals. The inflorescences are modified cymes, with the flowers arranged in axillary 

fascicles emitted from stem nodes. The aim of the present work was, to analyze the floral 

anatomy and ontogeny as well as the structure of young fruits, meaning to contribute to a 

better knowledge of the floral morphology and understanding the reproductive processes of 

the species, besides testing the occurrence of apomixis. The species has bracteoles that 

surround flower buds, and persistent colleters. Secretory cavities and canals of schizogenous 

and schizolysigenous origin occur in all floral organs except in the stamens and staminodes. 

The perianth consists of tepals very similar to the bracteoles that show a centripetal and 

gradual decrease of mesophyll and of cuticle thickness. In both floral morphs, the 

microsporogenesis is simultaneous and originates tetrahedral tetrads. In stamens of the 

pistillate flowers, the microgametogenesis does not occur, leading to male sterility. The 

gynoecium consists of a superior, globular, trilocular ovary, each locule uniovulate. The 

ovules are anatropous, bitegmic and tenuinucellate. The megasporogenesis originates tetrads 

in T. The embryo sac is composed of five nuclei and four cells. The antipodes were not 

observed. Both floral morphs have nectaries that were originated from the gynoecium. 

Isolated events of monoecy were recorded in the population. Anatomical analysis of flower 

buds and flowers showed no signs of alteration or suppression of sexual events 

(magasporogenesis, megagametogenesis and fertilization) throughout development. Fruits 

originated from flowers that were subjected to natural pollination, presented embryo and 

endosperm at the stage of free nuclei (nuclear), suggesting the occurrence of pollination 

followed by fertilization. The experiments involving the wrapping of pistillate flowers 

showed the development of 90% of the ovaries that were kept at the mother plant for about 

four weeks. Anatomical analysis of these structures revealed disorganized and senescent 

embryo sacs and absence of any evidence of early formation of endosperm or embryo. The 

hypothesis of occurrence of apomixis for G. brasiliensis was therefore not confirmed. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

Malpighiales, uma das maiores e mais diversas ordens das angiospermas inclui o 

grupo dos clusióides - Podostemaceae L. Richard ex C. Agardh, Hypericaceae Jussieu, 

Calophyllaceae J. Agardh, Clusiaceae Lindley e Bonnetiaceae (Bartl.) L. Beauvis. ex Nakai 

(WURDACK & DAVIS, 2009; APG III, 2009). Tal diversidade é resultante de uma rápida 

radiação que se iniciou há 114 milhões de anos (Cretáceo Inferior) nas florestas tropicais 

pluviais, originando, em um intervalo relativamente curto, as diversas linhagens componentes, 

sendo o clado Hypericaceae + Podostemaceae aquele de surgimento mais recente, há 76 

milhões de anos (DAVIS et al., 2005).  

A família Clusiaceae sensu Stevens (2007a) compreende 27 gêneros e 1090 espécies 

de arbustos ou árvores de distribuição pantropical. No Brasil ocorrem 18 gêneros e cerca de 

150 espécies (SOUZA & LORENZI, 2008). A mais antiga evidência fóssil da família data do 

Turoniano e consiste de flores semelhantes às das Clusiaceae atuais, em particular àquelas da 

subfamília Clusioideae Engler, com caracteres que apontam para a dioicia e produção de 

resina (CREPET & NIXON, 1998). O termo resina é usado, de modo geral, para exsudados 

vegetais que incluem numerosas substâncias, dentre elas terpenóides e compostos fenólicos. 

Representantes de quatro ordens de rosídeas (Malpighiales, Fabales, Rosales e Fagales) 

produzem resina. Nas Malpighiales, espécies com esta característica pertencem a três famílias 

tropicais (Clusiaceae, Euphorbiaceae Juss. e Humiriaceae Juss.) e a uma, subtropical 

(Salicaceae Mirbel). Nas Clusiaceae, espécies dos gêneros Clusia L. e Garcinia L. produzem 

resinas tradicionalmente usadas pelo homem como verniz ou em medicina. Muitos insetos, 

como as abelhas da superfamília Apoideae, coletam resina utilizando-a na construção de seus 

ninhos como substância de fixação com propriedades antifúngicas, conferindo proteção 

(LANGENHEIM, 2003). 

Clusiaceae é um grupo particularmente interessante para o estudo da diversificação 

floral por exibir grande variedade de formas florais, modos de polinização e incomum 

plasticidade evolutiva. Isto é indicado pela observação de táxons relacionados, semelhantes 

em diversas características morfológicas e diferindo em aspectos fundamentais da arquitetura 

floral, como nos gêneros Clusia  e Garcinia (GUSTAFSSON et al., 2002). 

Com base em dados moleculares, GUSTAFSSON et al. (2002) apresentam Clusiaceae 

dividida em três subfamílias: Kielmeyeroideae Engler, Clusioideae e Hypericoideae Engler, 

estando esta última estreitamente relacionada a Podostemaceae, com quem compartilha 
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caracteres como presença de células e canais secretores de resina e óvulos tenuinucelados. De 

acordo com STEVENS (2007a), Hypericoideae passa à categoria de família e Clusiaceae se 

divide em duas subfamílias: Kielmeyeroideae e Clusioideae, sendo a dioicia um dos 

caracteres diagnósticos desta última. O posicionamento de Hypericaceae e Podostemaceae 

como grupos irmãos
 
(GUSTAFSSON et al., 2002; TOKUOKA & TOBE, 2006; DAVIS et 

al., 2005; KOROTKOVA et al., 2009) e o estabelecimento do clado dos clusióides 

compreendendo Bonnetiaceae, Hypericaceae, Podostemaceae e Clusiaceae, esta última 

polifilética (WURDACK & DAVIS 2009), são bastante recentes. As duas subfamílias de 

Clusiaceae s.l., estabelecidas através de caracteres morfológicos (STEVENS, 2007a), não 

formam um clado: a subfamília Kielmeyeroideae é irmã de Hypericaceae + Podostemaceae, e 

Clusioideae, de Bonnetiaceae. Os limites do clado que abrange Bonnetiaceae - 

Podostemaceae tornam-se mais claros (WURDACK & DAVIS, 2009), sendo necessária a 

remoção de Calophyllaceae (nome mais antigo para Kielmeyeroideae) de Clusiaceae. Assim, 

Clusiaceae s.s. está restrita à subfamília Clusioideae. 

Garcinia foi um dos primeiros gêneros de Clusiaceae a ser descrito (BERG, 1979). 

Compreende mais de 250 espécies de árvores e arbustos de distribuição pantropical, cujos 

ramos são cilíndricos, retos e resinosos, as folhas opostas com pecíolo conspícuo e as 

inflorescências axilares fasciculadas (BERG, 1979). O androceu, de apresentação variável, 

pode ser fasciculado, organizado em falanges ou composto por estames livres (SWEENEY, 

2008). O fruto é do tipo baga, com epicarpo coriáceo, liso ou muricado (BERG, 1979). 

As espécies encontram-se agrupadas em duas linhagens principais baseadas na 

presença ou ausência de nectários nas flores. Alguns gêneros menores, estreitamente 

relacionados (por exemplo, Rheedia L., Pentaphalangium Warb., Ochrocarpos Thouars e 

Tripetalum K. Schum.) foram incluídos em Garcinia s.l. evitando o parafiletismo 

(SWEENEY, 2008). Garcinia s.l. e Allanblackia Oliv. ex Benth. formam a tribo Garcinieae 

Choisy. (GUSTAFSSON et al., 2002; SWEENEY, 2008).  

Garcinia brasiliensis Mart., popularmente conhecida por bacuripari, ocorre nos 

Estados do Pará, Amazonas, Acre, Mato Grosso, Maranhão, Pernambuco, Rio de Janeiro, São 

Paulo e Paraná, em áreas de floresta amazônica, floresta pluvial atlântica e restingas (BERG, 

1979).  

Os trabalhos relativos às espécies do gênero Garcinia apontam divergências na 

definição dos sistemas sexuais. BERG (1979) considerou tanto Garcinia brasiliensis quanto 

outras espécies brasileiras do gênero como androdióicas (planta dióica com flores estaminadas 
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e com flores perfeitas). SILVA (2005), entretanto, constatou que as populações de G. 

brasiliensis na restinga de Maricá são dióicas, já que as flores morfologicamente perfeitas são, 

na verdade, pistiladas, em função da ausência de pólen nas anteras. A autora classificou o 

sistema sexual da espécie como dioicismo críptico e observou que, tanto nas flores pistiladas 

como nas estaminadas, o desenvolvimento das anteras é idêntico até o estádio imediatamente 

anterior à meiose, no entanto não acompanhou todo o processo, não podendo definir o 

momento em que ocorre o desenvolvimento diferencial do androceu. SWEENEY (2008), 

recentemente, descreve Garcinia como um gênero dióico. 

Angiospermas dióicas caracterizam-se pela produção de flores pistiladas e flores 

estaminadas em plantas separadas. Em espécies dióicas, onde flores estaminadas e pistiladas 

começam como perfeitas, a unissexualidade pode ser originada por supressão ou inibição do 

desenvolvimento do órgão sexual alternativo (WU & CHEUNG, 2000). Algumas hipóteses 

procuram explicar a evolução para dioicia. De acordo com BAWA (1980), este sistema sexual 

pode ter se desenvolvido diretamente do hermafroditismo ou via ginodioicia, androdioicia e 

monoicia ou ainda, em alguns casos, a partir da heterostilia. GIVNISH (1982) defende que a 

dioicia tenha evoluído através da seleção sexual de modo a otimizar a alocação de recursos 

para a reprodução, ou seja, indivíduos masculinos atuariam na dispersão do pólen e os 

femininos na produção de frutos, otimizando a qualidade de suas sementes. 

Embora a freqüência de dioicismo nas angiospermas seja de cerca de 6%, na restinga 

alcança entre 11 e 17%, chegando a 35% entre as espécies lenhosas (ORMOND et al. 1991; 

MATALLANA et al. 2005). Estudos deste sistema sexual são relevantes para um maior 

entendimento do sucesso da dioicia na restinga. 

As flores de G. brasiliensis são de antese diurna, exalam odor doce e suave e, na 

restinga de Maricá, são polinizadas pelas abelhas Apis mellifera Linnaeus 1758 e Trigona 

spinipes Fabricius 1793, que visitam as flores em busca do néctar secretado por nectários bem 

evidentes. Tais estruturas são globosas e localizadas centralmente, nas flores estaminadas; nas 

flores pistiladas são discóides e hipóginas e também contribuem para a atração visual. SILVA 

(2005) sugere que a presença de estaminódios nas flores pistiladas poderia estar relacionada à 

retenção do néctar. 

As flores das Clusiaceae que oferecem este tipo de recurso para os visitantes florais 

apresentam nectários de origem estaminal (BERNADELLO, 2008). Para Garcinia, os 

nectários têm sido interpretados como de origem receptacular ou como órgãos reprodutivos 

estéreis (SWEENEY, 2008). 
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Os nectários são estruturas secretoras comuns nas angiospermas e altamente 

variáveis em morfologia, anatomia e localização, sendo definidos com base na sua função 

comum, a secreção de néctar (FANH, 1979; BENTLEY & ELIAS, 1983; NICOLSON, S. W. 

et al., 2007). Devido a esta grande variedade, provavelmente surgiram diversas vezes durante 

a evolução do grupo tendo, possivelmente, contribuído para a diversificação das plantas com 

flores e dos animais polinizadores (LEE et al., 2005). 

Segundo SILVA (2005), em G. brasiliensis as anteras deiscentes das flores 

estaminadas liberam grãos de pólen imersos em uma substância oleosa, também presente nas 

anteras das flores funcionalmente pistiladas. A presença de óleo nas anteras também foi 

registrada para Symphonia globulifera L.f., Platonia insignis Mart. (BITTRICH & 

AMARAL, 1996) e Garcinia gardneriana (Planch. & Triana) Zappi (BITTRICH & 

AMARAL, 1994). Em espécies dos gêneros Caraipa Aubl., Kielmeyera Mart. e Mahurea 

Aubl., pequenas quantidades de óleo fragrante são produzidas em glândulas localizadas no 

ápice do conectivo e têm, provavelmente a função de atrair o polinizador (BITTRICH & 

AMARAL, 1996). Em representantes de Tovomita Aubl., o óleo fragrante é produzido nos 

filetes de estames (flores estaminadas) e estaminódios (flores pistiladas) e coletado por 

machos de abelhas do gênero Euglossa Latreille 1802 (NOGUEIRA et al., 1998).  

SILVA (2005) evidenciou canais com conteúdo resinífero nas sépalas e nos nectários 

das flores de G. brasiliensis. BITTRICH & AMARAL (1996) sugerem que a presença de 

óleos e resinas nas flores das Clusiaceae pode estar relacionada à ocorrência de laticíferos ou 

canais resiníferos nos diversos tecidos, tão comuns em representantes do grupo, de modo que 

substâncias presentes no látex ou no conteúdo dos canais apareçam também nas secreções 

florais. GUSTAFSSON et al. (2002) ressaltam a presença de resina floral no androceu de 

representantes da tribo Clusieae Choisy e de “fluídos oleaginosos” nas anteras de algumas 

Clusiaceae. Tais substâncias teriam como função alterar a consistência da resina floral 

(quando ocorrentes na mesma flor) ou ainda, sendo fragrantes, atuariam como atrativo ou 

recompensa para abelhas visitantes. 

A reprodução assexual por meio de sementes, caracterizada pela formação de 

embrião diretamente de células do tecido materno, sem a fertilização da oosfera (gameta 

feminino) pela célula espermática (gameta masculino), é chamada de apomixia ou 

agamospermia e tem como resultado uma progênie uniforme, geneticamente idêntica à planta 

mãe (RICHARDS, 1986; KOUTUNOW, 1993). De acordo com RICHARDS (1990), a 

ocorrência de embriões apomíticos é comprovada, ou pelo menos sugerida, para dez espécies 
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de Garcinia, sendo a maioria apomítica pseudógama (dependente da polinização e da 

fecundação dos núcleos polares pelo gameta masculino, para a formação do endosperma). 

Experimentos para testar a formação de sementes por apomixia em Garcinia brasiliensis, a 

partir de flores ensacadas e, portanto, não visitadas, demonstraram que ocorre o 

desenvolvimento inicial de frutos que, no entanto, abortam antes da maturidade (SILVA, 

2005). Tal resultado sugere a hipótese de que estes frutos podem conter embriões apomíticos 

que, no entanto, dependem da polinização para o desenvolvimento do endosperma. Estudos 

anatômicos poderão reunir evidências sobre a ocorrência de apomixia na espécie.  

 O presente trabalho tem como objetivo, através da análise da anatomia e ontogênese 

floral e da estrutura de frutos jovens, testar as seguintes hipóteses: 

 A natureza da secreção dos canais existentes nas flores é resinífera. 

 O tecido nectarífero das flores se origina a partir do androceu. 

 A meiose masculina ocorre e o material degradado presente na antera é proveniente da 

degeneração de grãos de pólen. 

 A substância oleosa presente nos lóculos das anteras é produzida pelo tapete. 

 Há evidências estruturais de ocorrência de apomixia em Garcinia brasiliensis. 
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2. MATERIAIS E MÉTODOS 

  

 Botões florais, flores e frutos jovens, provenientes de indivíduos naturais de restinga, 

no município de Maricá, foram coletados em vários estádios de desenvolvimento, mensurados 

quanto à largura e agrupados em classes de tamanho. A referida restinga está situada no litoral 

fluminense, a aproximadamente 60 km a leste do centro da cidade do Rio de Janeiro, entre as 

latitudes S22º56’15” a S22º58’12” (Fig. 1A-C).      

 As exsicatas correspondentes ao material coletado foram depositadas no Herbário do 

Museu Nacional (R) (Tabela 1). 

 

Tabela 1: Indivíduos de Garcinia brasiliensis estudados e informações de Voucher. 

Indivíduo Morfo  Coletor e voucher Data da coleta Posição geográfica 

G 01 ♀ D. O. Leal 008 (R) 10 / IX / 2009 S22º57’785” / W42º53’671” 

G 07 ♀ D. O. Leal 007 (R) 10 / IX / 2009 S22º57’794” / W42º53’690” 

G 08 ♂ D. O. Leal 009 (R) 04 / V / 2010 S22º57’886” / W42º53’687” 

G 09 [♀♂] D. O. Leal 005 (R) 10 / IX / 2009 S22º57’957” / W42º53’760” 

G 11 ♀ D. O. Leal 003 (R) 03 / IX / 2009 S22º57’951” / W42º53’665” 

G 19 ♂ D. O. Leal 004 (R) 17 / IX / 2009 S22º57’962” / W42º53’771” 

G 21 ♂ D. O. Leal 006 (R) 03 / IX / 2009 S22º57’886” / W42º53’684” 

G 22 ♂ D. O. Leal 010 (R) 04 / V / 2010 S22º57’891” / W42º53’688” 

G 23 ♂ D. O. Leal 011 (R) 04 / V / 2010 S22º57’778” / W42º53’677” 

 

Para permitir análise anatômica mais eficiente, os verticilos protetores foram 

destacados do receptáculo floral e processados separadamente. As amostras foram fixadas em 

solução de formaldeído 4% + glutaraldeído 2,5% em tampão fosfato de sódio 0,05 M, pH 7,2 

(GAHAN, 1984), submetidas à baixa pressão, desidratadas em série etílica, emblocadas em 

Historesin
®
 (Leica) e seccionadas com navalha de vidro, em micrótomo rotativo, modelos 

Spencer 820 (American Optical Co) e RM2255 (Leica). Secções seriadas de 1-3 m de 

espessura foram coradas com Azul de Toluidina O 0,05% (FEDER & O’BRIEN, 1968). 

 Para o estudo da vascularização floral foi empregada a técnica de diafanização 

(FOSTER, 1949) em flores previamente seccionadas longitudinalmente.    

 Para detectar as principais classes de metabólitos nas células, secções de material 

emblocado e fresco, obtidas em micrótomo rotativo e de Ranvier respectivamente, foram 
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tratadas com: (a) Sudan III e IV, para compostos de natureza lipofílica (JENSEN, 1962), (b) 

Lugol, para amido (LANGERON, 1949), (c) solução de sulfato ferroso e formalina, para 

compostos fenólicos (JOHANSEN, 1940), (d) Reagente de Fehling, para açúcares 

(MACLEAN & IVEMEY-COOK, 1952), (e) Vermelho de Rutênio, para substâncias pécticas 

(LANGERON, 1949), (f) ácido periódico / reagente de Schiff (PAS) para polissacarídeos 

neutros (TABOGA & VILAMAIOR, 2001; AMARAL et al., 2001) (g) acetato de cobre 7%, 

para resina (JOHANSEN, 1940) e (h) ácido acético e ácido clorídrico para a determinação da 

natureza química dos cristais através de testes de solubilidade diferencial (MACLEAN & 

IVEMEY-COOK, 1952).         

 Para observação de calose, secções foram coradas com Azul de Anilina (0,1%) em 

K2HPO4, 0,15 M (MARTIN, 1959), mantidas sob refrigeração por um período de 2 horas e 

observadas sob luz UV, em microscópio de fluorescência Olympus BX-51.  

 Para a contagem do número de flores por inflorescência, foram utilizadas 57 

inflorescências de plantas masculinas e 52 inflorescências de plantas femininas, em período 

de início de floração.          

 Para o estudo sobre a ocorrência de apomixia na espécie, 106 botões florais em estádio 

de pré-antese, distribuídos entre os indivíduos G01, G07 e G11 foram ensacados utilizando-se 

sacos de algodão fino, a fim de evitar visitas às flores. Ovários que apresentaram 

desenvolvimento inicial de sementes a partir de flores pistiladas não fertilizadas foram 

avaliados anatomicamente, para investigar a presença de embriões apomíticos ou de 

características outras que evidenciassem apomixia. Paralelamente, frutos originados de flores 

expostas aos agentes polinizadores também foram coletados em diversos estádios de 

desenvolvimento e fixados, a fim de constituírem um padrão de comparação.  

 As observações, fotografias e respectivas mensurações foram realizadas em 

microscópio Olympus BX-51 com sistema de captura composto por câmera Q color 5 e 

software Image-Pro Express. As imagens foram editadas no software Adobe
®
 Photoshop

®
 7.0 

e as pranchas montadas utilizando o Corel DRAW
®
 12.     

 Para o estudo da micromorfologia, inflorescências, botões florais e flores fixadas de 

ambos os morfos foram desidratadas em série etílica, levadas ao ponto crítico de CO2 em 

equipamento Leica EM CPD030, presas a suporte de alumínio recoberto por fita dupla face de 

carbono e metalizadas com ouro em aparelho Denton Vacuum - Desk IV (SILVEIRA, 1998). 

Para as observações e a documentação do material utilizou-se microscópio eletrônico de 

varredura JEOL JSM - 6390LV, do Departamento de Vertebrados, Museu Nacional.  
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3. RESULTADOS 

 

Os indivíduos que compõem a população de Garcinia brasiliensis na restinga de 

Maricá possuem hábito subarbustivo (Fig. 3A), arbustivo (Fig. 2A) ou arbóreo, com altura 

variando de um a seis metros. 

 

3.1 - Descrição morfológica dos tipos florais: 

 

Garcinia brasiliensis, espécie dióica críptica, apresenta flores estaminadas e pistiladas, 

ocorrendo em diferentes indivíduos. As inflorescências são cimosas, com as flores dispostas 

em fascículos axilares emitidos a partir de nós caulinares (Fig. 2B,C,D; 3B,C,D). Na fase 

inicial de desenvolvimento, os botões florais estão envoltos por bractéola cupuliforme, 

espessa, que se rompe de forma irregular com o crescimento, sendo persistente. Localizados 

entre a bractéola e as tépalas estão presentes numerosos coléteres.  

As flores estaminadas (15 a 17 mm) (Fig. 2F) são menores do que as pistiladas (21 a 

23 mm) (Fig. 3E). A cada evento de floração, as plantas masculinas (559 flores/52 

inflorescências) produzem cinco vezes mais flores por inflorescência que as femininas (121 

flores/57 inflorescências) (Fig. 2D, 3D). 

Tanto as flores estaminadas quanto as pistiladas são pediceladas, actinomorfas e 

homoclamídeas. Apresentam quatro (flores estaminadas) a seis (flores pistiladas) tépalas 

livres, alviverdes, largamente ovadas ou orbiculares, por vezes côncavas, de margens 

involutas e consistência membranácea.  

Nas flores pistiladas as duas tépalas mais externas assemelham-se à bractéola sendo 

mais espessas e verdes; as mais internas mostram-se mais delgadas, alviverdes e, logo após a 

antese, passam a se apresentar reflexas e com as margens acastanhadas. Anatomicamente, 

bractéola e tépalas são muito semelhantes, diferindo basicamente pela espessura da cutícula: 

tanto mais delgada quanto mais interno o apêndice.  

Ambos os morfos florais possuem nectário, estrutura de coloração amarelada na antese 

e ferruginosa, na fase pós antese. Nas flores estaminadas, o nectário tem formato globoso e 

ocupa posição central (Fig. 2E). Nas flores pistiladas, se apresenta em forma de anel hipógino 

(Fig. 3G). 

Os dois tipos florais apresentam androceu com estames numerosos e livres, 

localizados entre as tépalas e o nectário. Nas flores estaminadas, o androceu é formado por 
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cerca de 40 estames (fig. 2G) e nas flores pistiladas, por cerca de 30 estaminódios (Fig. 3E-

G). Ambos os tipos florais têm os filetes alargados na região basal e as anteras bitecas, 

tetrasporangiadas, dorsifixas e/ou basifixas e rimosas.  

 Nas flores pistiladas, o gineceu é constituído por ovário súpero, trilocular, uniovulado 

por lóculo. Os óvulos são anátropos, bitegmios e tenuinucelados. A placentação é axial. O 

estigma é séssil, geralmente trífido, papiloso e úmido.  

 

3.1.1 - Bractéola: 

 

 A bractéola envolve o botão, se rompe durante o desenvolvimento da flor (Fig. 

4A,A',I) e é persistente (Fig. 4B). Em estádios iniciais de desenvolvimento apresenta, em 

ambas as faces, epiderme uniestratificada, glabra, formada por células de contorno irregular 

(Fig. 4C). Na face abaxial notam-se estômatos (Fig. 4E) e uma cutícula espessa formando 

extensas flanges (Fig. 4D). Na face adaxial as células epidérmicas são menores e a cutícula 

menos espessa em relação àquelas da face abaxial. O mesofilo é composto por 10 a 12 

estratos de células parenquimáticas com paredes espessadas de natureza pecto-celulósica e 

grandes vacúolos (Fig. 4 D, G). Nota-se, nesta região, a presença de drusas de oxalato de 

cálcio (Fig. 4G) e canais em diferentes fases de secreção (Fig. 4C,F). O sistema vascular já se 

encontra diferenciado (Fig. 4H).  

 

3.1.2 - Coléteres: 

 

Coléteres foram observados protegendo as gemas vegetativas axilares (Fig. 5D) e entre 

a bractéola e as tépalas nos botões florais (Fig. 5A,B) e flores, sendo persitentes (Fig. 5C). 

São filiformes ou triangulares, por vezes com ápice laciniado e margens crenadas, 

multicelulares, de origem protodérmica e não vascularizados. Em secção longitudinal, 

apresentam de dois a quatro estratos celulares, cujas células são retangulares, alongadas no 

sentido periclinal, de disposição compacta, paredes delgadas, núcleos conspícuos, citoplasma 

denso e grandes vacúolos (Fig. 5E,F). A presença de mucilagem composta por polissacarídeos 

ácidos e neutros foi evidenciada através das reações com Vermelho de Rutênio e PAS, 

respectivamente. O número de estratos celulares decresce em direção à porção distal desta 

estrutura (Fig. 5G).  
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3.1.3 - Cavidades e canais e secretores: 

 

 Cavidades e canais secretores, presentes em todas as estruturas florais, com exceção 

dos estames e estaminódios, têm início a partir de uma célula de meristema fundamental que 

se diferencia das demais pelo citoplasma denso, núcleo conspícuo e vacuoma reduzido. Esta 

sofre sucessivas divisões no sentido anticlinal resultando em um grupo de células de 

disposição radial (Fig. 6A-D). Tais células se expandem e se afastam, delimitando um espaço 

interno a elas, o lume (Fig. 6E-H, 7C), caracterizando o processo esquizógeno. Ao final do 

processo, pode-se evidenciar o epitélio secretor formado por um estrato celular, cujas células 

apresentam paredes delgadas, citoplasma denso, núcleo evidente e pequenos vacúolos (Fig. 

6H). Em secção longitudinal, as células do epitélio mostram-se alongadas e de contorno 

retangular (Fig. 7A). No estádio pós-secretor, as células do epitélio apresentam contorno 

irregular e se encontram vacuoladas (Fig. 7B). Durante o desenvolvimento dessas estruturas, 

pode haver a fusão de dois ou mais canais através da lise de células de canais vizinhos, na 

região de contato entre eles. Neste caso, o canal resultante é formado por um processo 

esquisolizígeno (Fig. 7D-F).  

Os canais secretores das flores orientam-se em diferentes direções (Fig. 7G), e 

apresentam desenvolvimento assincrônico (Fig. 7H).  

A substância presente no lume das cavidades e canais é mista, sendo composta por 

resina e polissacarídeos ácidos e neutros.  

 

3.2 - Desenvolvimento floral: 

 

3.2.1 - Perianto: 

 

Um decréscimo gradual e centrípeto na espessura do mesofilo e da cutícula observado 

nas tépalas (Fig. 8A) é conseqüência da diminuição do tamanho das células e espessura de 

suas paredes, sendo especialmente evidenciado nas flores pistiladas. 

As tépalas, no início do desenvolvimento, apresentam epiderme uniestratificada, 

glabra, formada por células isodiamétricas de disposição compacta, com cutícula delgada em 

ambas as faces. O mesofilo é formado por 10 a 12 estratos parenquimáticos onde se evidencia 

a presença de compostos fenólicos. Voltados para a face adaxial estão presentes canais 

secretores dispostos em série e, para a face abaxial, inúmeros cristais do tipo drusa (Fig. 8B). 
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Na região mediana, observam-se feixes vasculares de pequeno calibre. Na maturidade, as 

tépalas, na região mediana, passam a apresentar de 16 a 18 estratos de células 

parenquimáticas com grandes espaços intercelulares (Fig. 8C). As paredes de tais células são 

impregnadas por polissacarídeos ácidos. As células da epiderme na face abaxial apresentam 

contorno retangular e dimensões maiores que aquelas das células epidérmicas da face adaxial. 

Ainda na face abaxial, são notados estômatos (Fig. 8D). Os feixes vasculares estão 

completamente diferenciados (Fig. 8E). Ao longo de todo o mesofilo, são observados canais 

resiníferos em diferentes fases secretoras, mostrando o lume preenchido por secreção (Fig. 

8B,F,G). O número de camadas no mesofilo vai diminuindo em direção ao bordo, onde 

somente epiderme está presente (Fig. 8H). 

 

3.2.2 - Androceu: 

 

3.2.2.1 - O androceu, a microsporogênese e a microgametogênese nas flores 

estaminadas: 

 

Em botões de até 1,0 mm, ainda envoltos pela bractéola, o androceu apresenta 

diferentes estádios de desenvolvimento.  

Os primórdios dos estames são pequenas protuberâncias de tecido meristemático, 

ocasionalmente revestidas por protoderme (Fig. 9A). No início da diferenciação (Fig. 9B), os 

filetes já apresentam epiderme uniestratificada com acentuado depósito de compostos 

fenólicos, 7-9 estratos de parênquima e elementos de procâmbio em diferenciação, localizados 

centralmente.  

O filete possui epiderme com células alongadas e de contorno quadrangular, 7 a 10 

estratos de parênquima regular e um feixe central. Compostos fenólicos e amido são 

observados nas células epidérmicas e parenquimáticas (Fig. 9C,D). 

As anteras apresentam epiderme uniestratificada, com as células portando compostos 

fenólicos e alongadas no sentido periclinal, circundando 6 a 8 estratos de parênquima 

fundamental. Idioblastos drusíferos estão presentes na região que corresponderá ao conectivo 

(Fig. 9E). 

A diferenciação das camadas que formam a parede da antera, bem como a 

microsporogênese, ocorre no androceu de botões com tamanhos entre 1,0 e 3,0 mm. Neste 

intervalo podem ser encontrados botões com anteras cujas lojas apresentam (1) epiderme, três 
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estratos parietais indiferenciados e tecido esporogênico (Fig. 9E), (2) epiderme, dois estratos 

parietais indiferenciados, tapete do tipo secretor e tecido esporogênico (Fig. 9F), (3) 

epiderme, dois estratos parietais indiferenciados, estrato celular colapsado, provavelmente 

correspondente ao tapete, e microsporócitos (Fig. 9G). Os microsporócitos possuem parede de 

calose evidente, citoplasma denso e núcleo proeminente (Fig. 9 G,H). A camada 

correspondente ao endotécio ainda não está diferenciada. O conectivo é parenquimático, 

apresenta idioblastos drusíferos e de conteúdo fenólico, e um feixe vascular central, com 

alguns elementos de xilema já diferenciados (Fig. 9E). O tapete apresenta tendência ao 

crescimento intrusivo (Fig. 10C). Podem ser observadas, na mesma teca, uma loja com tapete 

degradado e outra com tapete íntegro (Fig. 9H). 

A deposição da parede de calose ocorre simultaneamente (Fig. 10A, A' e A") e ao final 

do processo meiótico, originarão tétrades tetraédricas (Fig. 10B) 

Nos botões acima de 3,0 mm, a parede da antera é formada por epiderme, endotécio 

diferenciado com células apresentando espessamento em barra (Fig. 10D) e tapete com 

células binucleadas e vacuoladas (Fig. 10E). Os micrósporos encontram-se livres, com 

citoplasma denso, onde estão presentes grãos de amido e núcleo conspícuo (Fig. 10E, F). 

Inicia-se a microgametogênese e os grãos de pólen serão liberados bicelularizados (Fig. 10G).  

Quando os botões atingem 4,0 mm, o tapete está completamente degradado (Fig. 

10H). Micrósporos hipertrofiados, com citoplasma pouco denso, grandes vacúolos e acúmulo 

de grãos de amido foram observados ocorrendo juntamente com micrósporos normais ou com 

micrósporos já degenerados, em uma mesma loja (Fig. 10,F; 11A,B).  

A microsporogênese nas flores estaminadas pode ser assincrônica nas lojas de uma 

mesma antera (Fig. 11C). 

Nas anteras de botões de 6,0 mm nota-se o inicio da comunicação entre as lojas, 

ocorre a degeneração de células do tabique (Fig. 11D) e, na antese, as células epidérmicas 

passam a se apresentar frouxamente dispostas (Fig. 11G). Ocorre a ruptura do tabique e do 

estômio. A deiscência é longitudinal (Fig. 11E,F,G).  

Os grãos de pólen, desde a fase de micrósporos livres, estão imersos em um fluido 

lipofílico (Fig. 11H). Nota-se, porém a diminuição desse fluido durante a maturação floral, 

chegando à completa escassez no momento da deiscência. 
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3.2.2.2 - O androceu e a microsporogênese nas flores pistiladas: 

 

Em botões de até 1,0 mm, ainda envoltos pela bractéola, o androceu apresenta estames 

com filetes e anteras em início de diferenciação. O filete, em secção transversal, exibe 

epiderme uniestratificada com células alongadas, de contorno retangular, com vacúolos e ricas 

em compostos fenólicos. O mesofilo é formado por 3 a 5 estratos de parênquima regular e um 

feixe procambial central (Fig. 12A). Nas anteras, nota-se a presença de epiderme 

uniestratificada bem diferenciada, com células de contorno arredondado e portando 

compostos fenólicos, circundando 7 a 8 estratos de parênquima (Fig. 12B). Na região 

correspondente ao conectivo, as células parenquimáticas apresentam-se vacuoladas e 

elementos de procâmbio estão em diferenciação (Fig.12C,D). 

Em botões de 2,0 mm, a parede das anteras apresenta epiderme e dois a três estratos 

parenquimáticos envolvendo o tecido arquesporial (Fig. 12E). 

Em botões de 3,0 mm, a parede das anteras apresenta epiderme, dois estratos 

indiferenciados, tapete e tecido esporogênico. Os microsporócitos, com citoplasma bastante 

denso e pequenos vacúolos, iniciam a deposição da parede de calose (Fig. 12F).  

A microsporogênese é observada em botões de 4,0 mm. É simultânea e origina 

tétrades tetraédricas (Fig. 12G,H). Em botões que apresentam entre 4,0 e 5,0 mm, foi 

observada a separação dos micrósporos (Fig. 13A). O tapete secretor mostra células 

binucleadas e com citoplasma denso (Fig. 13A). 

Nas anteras de botões de 5,0 mm, os micrósporos se encontram livres, apresentando 

citoplasma denso e núcleo centralizado (Fig. 13B). Ao redor dos micrósporos e próximos às 

células do tapete secretor são observados corpúsculos de Ubisch. O processo de vacuolação 

das células do tapete é evidente, bem como a presença de fluido lipofílico no interior da loja. 

A diferenciação do endotécio se dá quando os botões atingem aproximadamente 6,0 

mm (Fig. 13C). Nesta fase, as células da epiderme apresentam grandes vacúolos, as do 

endotécio possuem espessamento em barra, as das demais camadas e do tapete estão 

colapsadas. Simultaneamente, os micrósporos mostram sinais de degeneração: tornam-se 

hipertrofiados, com grande quantidade de vacúolos e de grãos de amido no citoplasma (Fig. 

13D).  Nas lojas verifica-se a presença de uma massa amorfa, provavelmente proveniente da 

combinação do fluido lipofílico com o produto da desintegração do tapete e dos micrósporos 

(Fig. 13E). Os diferentes estádios do processo de degeneração dos micrósporos podem ocorrer 

simultaneamente em lojas diferentes de uma mesma antera (Fig. 13F). 
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Na antese, nota-se a degeneração de células do tabique e o rompimento do estômio 

(Fig. 13G,H).  

 

3.2.3 - Gineceu: 

 

O gineceu é sincárpico. O ovário é súpero, globular, tricarpelar e trilocular (Fig. 14A). 

O estigma é séssil, trífido (Fig. 14A) e papiloso. Os três carpelos apresentam as porções 

basais unidas congenitamente e os ápices livres. Em botões de até 1,0 mm, nota-se um eixo 

composto por cerca de sete camadas de células de parênquima fundamental e epiderme, que 

parte da base da câmara delimitada pelos carpelos (Fig. 14B,C). A região estigmática ainda 

não está totalmente diferenciada e as porções distais dos carpelos, ainda separadas, se mantêm 

meristemáticas (Fig. 14B, 16B). 

O septo ovariano é formado pela união das margens das folhas carpelares com o eixo 

originado do meristema apical que também origina placentas axiais e delas, os primórdios dos 

óvulos (Fig. 14D,E). Nesse estádio, os lóculos ovarianos estão completamente delimitados. 

Na região mediana do ovário observa-se um único óvulo por lóculo (Fig. 14F,G) e a região de 

fusão das folhas carpelares (Fig. 14F). Cavidades e canais secretores são observados em toda 

a extensão da parede do ovário (Fig. 14H). O estigma está totalmente diferenciado (Fig. 16C), 

com superfície formada por células alongadas justapostas - as papilas, responsáveis por 

volumosa secreção (Fig. 17A,B). Em vista frontal, observa-se as fendas estigmáticas, 

formadas pela justaposição das porções distais das folhas carpelares (Fig. 16D) e em secção 

longitudinal, o canal estilar, que se estende até o lóculo ovariano (Fig. 16E).  

Em botões florais com aproximadamente 3,0 mm observas-se os tegumentos dos 

óvulos em desenvolvimento (Fig. 14I). Nesta fase, o nucelo está exposto e a micrópila ainda 

não está formada. O tegumento externo ultrapassa o interno e apresenta epiderme e 4 - 5 

camadas de células parenquimáticas. O tegumento interno possui epiderme e dois estratos 

parenquimáticos. As células de ambos os tegumentos apresentam citoplasma denso, núcleo 

muito evidente e vacúolos (Fig. 15A,B).  

Quando os botões atingem aproximadamente 3,5 mm, os óvulos são anátropos e 

tenuinucelados, com o megasporócito já diferenciado (Fig. 15B). O tegumento interno atinge 

a altura do nucelo enquanto o externo o ultrapassa. Na maturidade, ambos os tegumentos 

formarão a micrópila. 
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Em botões de 4,0 a 5,0 mm, ocorre a megasporogênese que é simultânea e produz 

díades (Fig. 15C,E) e tétrades em T (Fig. 15D,F).  

Observa-se a intensa atividade do epitélio estigmático (Fig. 17C), formado por células 

papilosas alongadas no sentido anticlinal, cujo lume é preenchido por mucilagem, composta 

por polissacarídeos ácidos e neutros (Fig. 16F,G; 17D). Tal secreção também está presente no 

canal estilar, entre as células do tecido transmissor e nos lóculos ovarianos (Fig. 17F-H). A 

porção parenquimática do estigma mostra-se vascularizada (Fig. 16H) e com cavidades 

resiníferas (Fig. 17E). O tecido transmissor  atravessa toda a área estigmática e se dirige para 

cada um dos três lóculos (Fig. 17H). 

Nos botões de 6,0 mm, observa-se que o saco embrionário maduro ocupa praticamente 

toda a área anteriormente ocupada pelo nucelo (Fig. 15G). O aparato fibrilar é evidente nas 

sinérgides (Fig. 15I), a oosfera apresenta grande quantidade de grãos de amido ao redor do 

núcleo conspícuo e centralizado (Fig. 15H), e um grande vacúolo está presente na célula 

média (Fig. 15H,I). As antípodas não foram observadas. 

 

3.2.4 - Nectário: 

 

3.2.4.1 - O nectário nas flores estaminadas: 

 

O nectário tem formato globoso e ocupa posição central na flor. É formado por 

epiderme uniestratificada e parênquima regular. Apresenta estômatos, canais resiníferos e 

feixes vasculares. 

Nos botões de até 1,0 mm, o nectário corresponde a uma protuberância central, 

composta por 7 a 8 camadas de parênquima, onde são observadas divisões periclinais, 

anticlinais e oblíquas (Fig. 18A,B). As células da protoderme apresentam compostos 

fenólicos. Durante o desenvolvimento, seu crescimento dá-se de forma intrusiva, envolvendo 

os filetes dos estames próximos (Fig. 18C). Na flor madura, ocupa toda a região central do 

receptáculo (Fig. 18L). 

A cutícula delgada recobre a epiderme composta por células quadrangulares que, em 

secção longitudinal, se mostram polarizada, com o núcleo ocupando o pólo distal e um grande 

vacúolo, o proximal. Inúmeros estômatos (Fig. 18D,E) estão presentes e geralmente abertos. 

A observação dos estômatos em microscopia eletrônica de varredura mostrou que se 
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apresentam recobertos por secreção também evidenciada preenchendo as câmaras 

subestomáticas nas secções longitudinais a esta estrutura. 

Cerca de 20 estratos de células de parênquima seguem-se à epiderme. Tais células 

possuem contorno variável, tendendo ao circular, paredes delgadas, citoplasma denso e 

grande vacúolo, sendo portadoras de polissacarídeos ácidos e neutros e de compostos 

fenólicos. A reação positiva para açúcar foi observada em células da epiderme e do 

parênquima.  A presença destas substâncias acentua-se na região distal do órgão e nas células 

estomáticas. Dispersos por todo o nectário nota-se canais secretores (Fig.18G), grãos de 

amido (Fig. 18F), idioblastos drusíferos (Fig. 18H) e feixes vasculares constituídos por xilema 

e floema (Fig. 18J,K). Há acúmulo de secreção nos espaços entre as células parenquimáticas.  

O néctar é liberado através dos estômatos. Foi observada também a presença de 

espaços subcuticulares (Fig. 18I), responsáveis pelo acúmulo e posterior liberação da 

secreção.  

 

3.2.4.2 - O nectário nas flores pistiladas: 

 

O nectário diferencia-se a partir da porção proximal dos carpelos (Fig. 19A,B). Com o 

desenvolvimento, configura um disco localizado na porção basal do ovário (Fig. 19G,H).  

Assim como nas flores estaminadas, nas pistiladas o nectário possui epiderme 

uniestratificada (Fig. 19D) e parênquima regular, além de apresentar estômatos (Fig. 19C), 

idioblastos drusíferos (Fig. 19D), grãos de amido (Fig. 19D), canais resiníferos (Fig. 19E), e 

feixes vasculares (Fig. 19F), com características anatômicas bastante semelhantes.  

 A reação positiva para açúcar foi observada no nectário acima descrito (epiderme e 

células do parênquima), bem como na epiderme e camadas subepidérmicas do ovário e no 

estigma. 

 

3.3 - Vascularização das flores: 

 

No pedicelo de ambas as flores, os feixes vasculares estão dispostos em anel 

delimitando a medula parenquimática (Fig. 20A,E,F). 

Nas flores pistiladas, estes feixes percorrem toda a flor, até a região estigmática. No 

receptáculo e na região do nectário, o anel se torna interrompido e se observa a saída de traços 

vasculares para os verticilos protetores e estaminódios (Fig. 20B). Mais acima, novas 
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ramificações originam os traços carpelares. Estrangulamentos, com diminuição no diâmetro 

do anel vascular interrompido, são notados no nectário e no ápice do ovário (Fig. 20A). Na 

região mediana do ovário, os feixes vasculares acompanham os lóculos, contornando-os e 

observa-se a saída de pequenos feixes dirigindo-se para o septo. No ápice do ovário, 

individualizam-se três feixes de maior calibre que se dirigem para cada uma das divisões do 

estigma e delimitam o tecido transmissor (Fig. 20C,D).  

Nas flores estaminadas o anel de feixes percorre a flor até a região do nectário (Fig. 

20E,G,H). Nas proximidades do receptáculo, observa-se a saída dos traços que vão para os 

verticilos protetores e estames (Fig. 20H).  

 

3.4 - Variações no sistema sexual de indivíduos na população estudada: 

 

 Dois indivíduos da população estudada exibiram flores pistiladas e estaminadas 

simultaneamente (G09 e G11), caracterizando um “estado monóico” para estes indivíduos. O 

indivíduo G09 apresentou mais flores estaminadas do que pistiladas (Fig. 21A). As anteras 

destas últimas não apresentaram diferenças estruturais na epiderme, no endotécio (Fig. 21B), 

ou no mecanismo de deiscência (Fig. 21C), quando comparadas às flores pistiladas 

observadas nos indivíduos dióicos. No entanto, os grãos de pólen liberados apresentaram 

características normais, inclusive alta viabilidade (Fig. 21D). Tais resultados sugerem que 

estas flores, muito provavelmente são bissexuais. O indivíduo G11, predominantemente 

feminino, emitiu algumas flores estaminadas (Fig. 21E), assim chamadas por apresentarem 

androceu aparentemente normal, nectário globoso e central e ausência de gineceu. No entanto, 

o estudo anatômico destas flores revelou anteras com grãos de pólen hipertrofiados, com 

citoplasma muito denso e grande quantidade de grãos de amido, tendendo a degeneração (Fig. 

21F,G,H). Tais características são semelhantes àquelas observadas nas anteras das flores 

pistiladas dos indivíduos dióicos. Tais resultados sugerem que essas flores, muito 

provavelmente são estéreis.  

 

3.5 - Experimento de verificação da apomixia:  

 

Nos quatro indivíduos testados verificou-se, em 90% das flores ensacadas, 

crescimento inicial do ovário, acompanhado de senescência do estigma, nectário, 

estaminódios e tépalas. Alguns destes ovários sofreram abscisão precoce e os demais foram 
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periodicamente coletados para análise anatômica ao longo de dois meses, quando se 

encerraram as observações. Assim, não foi possível determinar se estes frutos atingiriam a 

maturidade. 

Os óvulos mostraram saco embrionário senescente, com sinérgides e oosfera em 

processo de degeneração: colapsadas e com citoplasma pouco denso (Fig. 22A-C). 

Freqüentemente observou-se um dos núcleos polares (Fig. 22D).  

Flores não ensacadas também apresentaram desenvolvimento inicial do ovário. Nestas, 

observou-se evidência de fusão de um dos gametas masculinos com os núcleos polares, 

originando o endosperma (Fig. 22E,F). Em apenas um óvulo verificou-se a presença de um 

embrião no estádio globular (Fig. 22G,H). Em seção longitudinal o embrião propriamente dito 

era formado pelo domínio apical com duas células de citoplasma pouco denso e núcleos 

conspícuos. O domínio basal, ao contrário, correspondia a uma única célula. Em todas elas o 

vacuoma era bastante desenvolvido (Fig. 22H). As células que formavam o suspensor 

encontravam-se em degeneração. 

 

 



Resultados 

 

19 

 

 

 

 



Resultados 

 

20 

 

 

 



Resultados 

 

21 

 

 



Resultados 

 

22 

 

 

 



Resultados 

 

23 

 

 



Resultados 

 

24 

 

 

 

 



Resultados 

 

25 

 

 

 



Resultados 

 

26 

 

 

 



Resultados 

 

27 

 

 



Resultados 

 

28 

 

 

 



Resultados 

 

29 

 

 

 



Resultados 

 

30 

 

 

 



Resultados 

 

31 

 

 



Resultados 

 

32 

 

 

 



Resultados 

 

33 

 

 



Resultados 

 

34 

 

 

 



Resultados 

 

35 

 

 

 



Resultados 

 

36 

 

 

 



Resultados 

 

37 

 

 

 

 



Resultados 

 

38 

 

 

 

 



Resultados 

 

39 

 

 

 



Resultados 

 

40 

 

 

 



Discussão e Conclusões 

 

41 

 

4 - DISCUSSÃO E CONCLUSÕES 

 

O processo evolutivo dos vegetais gerou um continuum de sistemas sexuais, que 

abrange desde o monomorfismo sexual, onde cada indivíduo participa com ambas as funções, 

masculina e feminina, até o dimorfismo sexual, em que os indivíduos, agrupados em 

diferentes morfos, participam com a função masculina ou feminina (ASHMAN, 2007). Neste 

último caso encontra-se a dioicia, sistema sexual pouco comum nas angiospermas (cerca de 

6%), mas que surgiu independentemente diversas vezes (em torno de 100) durante a evolução 

deste grupo (BARRETT, 2002). As possíveis pressões seletivas responsáveis pelo surgimento 

da dioicia são a prevenção da autofecundação e, especialmente, a especialização sexual, 

envolvendo o desenvolvimento diferencial maximizando uma única função sexual (GLOVER, 

2007). A determinação do sexo em plantas dióicas é pouco conhecida, especialmente porque 

parece estar associada a múltiplos mecanismos, representando um intrigante quebra-cabeça 

para estudos de biologia evolutiva (BARRETT, 2010). Diferentes mutantes de Arabidopsis 

thaliana (L.) Heynh. e diversas espécies na natureza apresentam fenótipos relacionados ao 

aborto ou à perda da funcionalidade do gineceu ou do androceu durante a diferenciação de 

flores estaminadas ou pistiladas, bem como alterações na expressão de genes do modelo ABC 

no processo de esterilização (GLOVER, 2007). 

Dioicia críptica se refere ao subtipo do sistema sexual dióico no qual um ou ambos os 

morfos funcionalmente unissexuais parecem possuir flores perfeitas. Os órgãos do sexo não 

funcional aparentam uma pseudo-normalidade morfológica uma vez que participam de um 

gradiente de redução da funcionalidade (MAYER & CHARLESWORTH, 1991).  

Em Garcinia brasiliensis, estaminódios morfológica e estruturalmente idênticos aos 

estames, estão presentes nas flores pistiladas. Diferentes hipóteses podem ser invocadas para 

justificar a manutenção destas estruturas: (1) constrangimento genético, ou seja, forte e 

positiva correlação genética entre produção de anteras e grãos de pólen em flores estaminadas 

e pistiladas (DAVIS, 1977); (2) ancestralidade, ou seja, sua retenção como vestígios do estado 

ancestral, uma vez que não haveria benefício seletivo em sua remoção (DAVIS, 1977). Sendo 

néctar o recurso floral desta espécie (SILVA 2005), a hipótese de atração dos polinizadores 

(FREEMAN et al., 1997) é descartada. 

De acordo com dados fornecidos por MAYER & CHARLESWORTH (1991), espécies 

dióicas crípticas são encontradas em eudicotiledôneas basais, rosídeas e asterídeas. A elas 

podem ser acrescentados representantes dos gêneros Mammea L. (Calophyllaceae; 

DUNTHORN, 2004) e Garcinia (Clusiaceae; SILVA, 2005; PANGSUBAN et al., 2007) do 
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grupo dos clusióides. É importante ressaltar que Calophyllaceae e Clusiaceae estão 

posicionadas, respectivamente, nas duas principais linhagens dos clusióides (RUHFEL et al., 

2011). 

As estruturas protetoras das flores dos clusióides são de interpretação controversa. 

Bonnetiaceae apresenta inflorescências reduzidas, cujos pedúnculos possuem de duas a muitas 

brácteas ao longo de seu comprimento (WEITZMAN et al., 2007) e as flores são 

acompanhadas por uma a cinco bractéolas (DICKISON & WEITZMAN, 1998). 

Calophyllaceae e Clusiaceae geralmente apresentam brácteas e bractéolas que, em alguns 

representantes de Clusieae, posicionam-se muito próximas ao perianto sendo de difícil 

distinção entre si e em relação às sépalas (STEVENS, 2007a). Em Clusia valerioi Standl. a 

diferenciação entre estes apêndices pode ser feita através de filotaxia. O arranjo oposto 

caracteriza brácteas e o espiralado, sépalas (HOCKWALLNER & WEBER, 2006). Em 

Hypericaceae, brácteas e bractéolas ocorrem simultaneamente (STEVENS, 2007b) e em 

Podostemaceae, brácteas ou espatelas estão presentes (COOK & RUTISHAUSER, 2007). 

Em G. brasiliensis, no início do desenvolvimento, os botões florais estão envoltos por 

uma bractéola cupuliforme, espessa, que se rompe de forma irregular com o crescimento, 

sendo persistente. Característica semelhante parece estar presente em Tovomita calodictyos 

Sandwith, ocorrente na Guiana e descrita como possuindo uma bractéola que envolve o botão 

floral estaminado e que se rompe por uma caliptra. Não há referência para esta estrutura nas 

flores pistiladas (SANDWITH, 1936). Garcinia ocupa posição derivada em Clusiaceae, 

enquanto Tovomita é basal (RUHFEL et al., 2011). Tal estrutura pode ainda ser comparada 

com a espatela membranosa e não vascularizada que envolve o botão floral e se rompe 

durante o desenvolvimento deste, característica da subfamília Podostemoideae 

(Podostemaceae) e que se originaria a partir da fusão de duas brácteas (RUTISHAUSER et 

al., 2005; JÄGER-ZÜRN, 2005). Recentemente, KATAYAMA et al., (2010), através da 

análise detalhada dos padrões de expressão de ortólogos de genes-chave na regulação do 

desenvolvimento em espécies de angiospermas, sugerem que a espatela seja homóloga ao 

cálice de outras angiospermas. Deste modo a questão permanece em aberto, sendo 

precipitadas quaisquer conclusões sobre a natureza destas estruturas protetoras nos clusióides. 

O estudo anatômico das bractéolas persistentes de G. brasiliensis apontou o estado 

excepcionalmente espesso para a cutícula que recobre a epiderme na face abaxial e 

moderadamente espesso para as paredes das células parenquimáticas do mesofilo, muito 

semelhante ao descrito para bractéolas de espécies de Bonnetiaceae, família irmã de 
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Clusiaceae (DICKISON & WEITZMAN, 1998). A espessura da cutícula é variável e 

influenciada pelas condições ambientais (ESAU, 1976). Em áreas de restinga, tal 

característica pode estar relacionada à prevenção da dessecação já que as espécies estão 

sujeitas a estresse hídrico, relacionado a índices mais elevados de transpiração pela exposição 

direta à luz e ação de ventos. SILVA et al., (2005), estudando em Clusia hilariana Schltdl., 

alterações anatômicas causadas por chuva ácida na restinga, através de simulação, verificou 

baixa susceptibilidade a este evento devido à espessura tanto da cutícula, com evidentes 

flanges, como das paredes das células compactas do mesofilo.  

Em relação ao perianto, espécies das famílias Bonnetiaceae, Calophyllaceae e 

Hypericaceae apresentam flores com sépalas e pétalas (WEITZMAN et al. 2007; STEVENS 

2007b), enquanto Podostemaceae exibe tépalas, muitas vezes posicionadas em um único lado 

da flor (COOK & RUTISHAUSER, 2007). Na família Clusiaceae, sépalas e pétalas estão 

quase sempre presentes, livres e, muitas vezes, de difícil distinção (GUSTAFSSON, 2000). 

Como exemplo desta dificuldade pode-se citar a discutida circunscrição de Rheedia e 

Garcinia. A abordagem destes gêneros como diferentes baseava-se no fato de que flores de 

representantes de Rheedia apresentavam duas sépalas, ao invés de quatro, além de estames 

livres (VESQUE, 1893; SWEENEY, 2008). ROBSON (1958, apud SWEENEY, 2008, p. 

1300) questionava tal separação, chamando atenção para a grande variação de estados destes 

caracteres em ambos os táxons, dando como exemplo a semelhança entre o perianto 

indefinido e subespiralado, de Garcinia pachyclada N. Robson, nativa do oeste da África, e 

das espécies de Rheedia, de Madagascar. O estudo das relações filogenéticas em Garcinia 

(SWEENEY, 2008) suporta a unificação dos dois gêneros, o que reforça a aceitação do nome 

Garcinia brasiliensis (também referida como Rheedia brasiliensis (Mart.) Planch. & Triana).  

O estudo morfo-anatômico das flores de Clusia gundlachii A. Stahl mostrou que nesta 

espécie bractéolas e tépalas podem ser diferenciadas pela posição relativa, embora estes 

apêndices sejam anatomicamente similares. Foi evidenciado um aumento gradual no tamanho, 

em direção ao ápice floral, acompanhado por um decréscimo progressivo na espessura 

(GUSTAFSSON, 2000). No presente estudo, interpretação semelhante foi feita com relação a 

G. brasiliensis, por apresentar em ambos os tipos florais tépalas livres, alviverdes, de 

consistência membranácea com decréscimo gradual e centrípeto na espessura do mesofilo e 

da cutícula. SILVA (2005), no entanto, descreve para G. brasiliensis corola com três a cinco 

pétalas iguais entre si e cálice formado por duas a quatro sépalas, sendo duas menores e 

externas, correspondentes às bractéolas descritas neste trabalho, e duas maiores e internas que, 
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juntamente com as três a cinco pétalas, equivalem às tépalas. É importante ressaltar que a 

interpretação aqui apresentada baseou-se em dados morfológicos e de desenvolvimento tais 

como posição, arranjo, tamanho, coloração, morfologia externa e estrutura. 

Tépalas ocorrem amplamente nas angiospermas basais e monocotiledôneas (SOLTIS et 

al., 2007a) enquanto a maioria das eudicotiledôneas possui sépalas e pétalas. No entanto 

algumas espécies de grupos derivados, como Cornus florida L. (Cornaceae - asterídea), 

apresentam brácteas petalóides, indicando que aspectos das vias de desenvolvimento de 

pétalas se expressaram ectopicamente em novos lugares (IRISH, 2009). Evidências 

morfológicas e filogenéticas sugerem que as pétalas tenham surgido diversas vezes. Em 

algumas linhagens supõem-se que tenham surgido a partir de modificações em estruturas 

semelhantes a estames (andropetaloidia); em outras linhagens que derivaram de órgãos 

semelhantes a folhas ou a brácteas (bracteopetaloidia). A idéia de que pétalas tenham surgido 

a partir de modificações secundárias em órgãos pré-existentes está associada a modelos 

recentes sobre alterações na identidade de órgãos através de mudanças na expressão de genes 

homeóticos (IRISH, 2009).  

Cada um dos verticilos é determinado por uma combinação única das atividades dos 

genes de identidade de órgãos florais, conhecidos como genes de função A, B e C. A 

expressão apenas de genes de função A determina o desenvolvimento de sépalas; A+B, 

especificam pétalas; B+C, estames e apenas C, carpelos. O modelo ABC original foi 

posteriormente ampliado, com a proposição dos modelos ABCD (ANGENENT et al., 1995; 

COLOMBO et al., 1995) e ABCDE (PELAZ et al., 2000; THEISSEN, 2001), nos quais os 

genes de função D expressam-se apenas no ovário, estando associados ao desenvolvimento 

dos óvulos, e os genes de função E se expressam em todos os verticilos, regulando as 

identidades de todos os órgãos florais através de interações proteína-proteína com os genes de 

função A, B e C (MELZER et al., 2010; IMMINK et al., 2010).  

A maioria das angiospermas basais apresenta tépalas que podem exibir uma gradação de 

características, indo desde mais externas e sepalóides até mais internas e petalóides (IRISH, 

2009) pela extensão nos domínios sliding borders (SOLTIS et al., 2007 a, b) ou por níveis de 

expressão com limites difusos destas classes de genes fading borders (BUZGO et al., 2004; 

SOLTIS et al., 2007 a, b). Transições graduais na morfologia seriam produto de um gradiente 

de nível de expressão de genes de identidade durante o desenvolvimento do meristema floral, 

resultando na formação de órgãos florais morfologicamente intermediários. Seqüenciamentos 

e análises de expressão sugerem que as funções B, C e E sejam amplamente conservadas, 
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porém a função A - responsável pela especificação de sépalas, pétalas e repressão de genes de 

função C - não o é. Embora freqüentemente pesquisadores se refiram ao modelo ABC ou a 

suas recentes variantes (modelos ABCE ou ABCDE), a função A só foi realmente 

demonstrada em Arabidopsis (SOLTIS et al., 2007).  

Deste modo, para uma correta interpretação dos órgãos de proteção das flores de G. 

brasiliensis, estudos morfo-estruturais e de desenvolvimento necessitariam da abordagem 

molecular complementar. 

Estruturas secretoras estão presentes no grupo dos clusióides. Para Bonnetiacae 

(WEITZMAN et al., 2007), Clusiaceae (STEVENS, 2007a; THOMAS, 1991), 

Calophyllaceae (STEVENS, 2007a) e Hypericaceae (STEVENS, 2007b) é apontada a 

presença de coléteres. Células secretoras ocorrem em Clusiaceae (METCALFE & CHALK, 

1950), Hypericaceae (METCALFE & CHALK, 1950; CURTIS & LERSTEN,1990; MAFFI 

et al., 2005; CICCARELLI et al., 2001) e Podostemaceae (METCALFE & CHALK, 1950). 

Cavidades e canais secretores são descritos para Clusiaceae (METCALFE & CHALK, 1950; 

STEVENS, 2007a), Calophyllaceae (STEVENS, 2007a), Hypericaceae (METCALFE & 

CHALK, 1950; STEVENS, 2007b; CURTIS & LERSTEN, 1990; MAFFI et al., 2005; 

CICCARELLI et al., 2001) e Podostemaceae (METCALFE & CHALK, 1950; COOK & 

RUTISHAUSER, 2007). Laticíferos estão presentes em algumas Podostemaceae (COOK & 

RUTISHAUSER, 2007). 

Nas flores de Garcinia brasiliensis, coléteres persistentes, geralmente filiformes 

ocorrem entre bractéola e tépala (além de estarem presentes nas axilas das folhas, envolvendo 

as gemas vegetativas). Não são vascularizados, como aqueles observados na superfície 

adaxial de estípulas, brácteas e sépalas de Alibertia sessilis (Vell.) K. Schum. (Rubiaceae; 

BARREIRO & MACHADO, 2007) e na face adaxial das estípulas de Caryocar brasiliense 

Cambess. (Caryocaraceae; PAIVA & MACHADO, 2006) sendo, nesta última espécie, 

também persistentes.  

Coléteres, estruturas secretoras multicelulares, originadas a partir da protoderme e do 

meristema fundamental, vascularizadas ou não, associadas à face adaxial de diversos órgãos 

como estípula, pecíolo, lâmina, bráctea, bractéola, cálice ou corola, têm como provável 

função a proteção de meristemas em desenvolvimento através da secreção de um fluido 

viscoso, geralmente mucilagem (THOMAS, 1991) ou mistura de mucilagem e substâncias 

lipofílicas (FAHN, 1979). A composição da secreção e a função dos coléteres nas flores de G. 

brasiliensis são, provavelmente, semelhantes àquelas que estas estruturas apresentam nas 
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inflorescências de Cleome rosea Vahl ex DC. (Cleomaceae; GAMA, 2009), Eugenia 

neonitida Sobral (Myrtaceae; PIMENTEL, 2009) e Eugenia uniflora L. (Myrtaceae; LOPES, 

2008). A secreção é mucilaginosa, composta por polissacarídeos ácidos e neutros e a função é 

a proteção dos botões florais. 

A presença de coléteres associada à dioicia, estigmas capitados, botões florais não 

perolados e anteras introrsas caracterizam o clado Garcineae (SWEENEY, 2008). 

Cavidades e canais secretores estão presentes em todos os órgãos florais de G. 

brasiliensis, com exceção dos estames e estaminódios. Em espécies de Clusia, como C. 

valerioi (HOCHWALLNER & WEBBER, 2006) e C. lanceolata Cambess. (D. O. LEAL, 

observação pessoal), por outro lado, os robustos filetes são constituídos basicamente pelo 

conjunto de cavidades e canais secretores. Curiosamente, a ausência destas estruturas apenas 

nos estames também é relatada para flores de Hypericum perforatum L. (CICCARELLI et al., 

2001). 

Em G. brasiliensis, o processo esquizógeno origina cavidades e canais e o 

esquizolisígeno marca a fusão de dois ou mais canais, tornando-os ramificados. A presença de 

canais ramificados foi referida por STEVENS (2007a) para o gênero. A combinação de 

processos foi registrada por MACHADO & CARMELLO-GUERREIRO (2001) nos frutos de 

Schinus terebinthifolius Raddi (Anacardiaceae) onde as cavidades secretoras iniciam-se por 

esquizogênese e desenvolvem-se pelo processo esquizolisígeno. A formação destas estruturas 

em G. brasiliensis é assincrônica, da mesma forma que em Clusia valerioi 

(HOCHWALLNER & WEBBER, 2006).  

Em G. brasiliensis no lume de cavidades e canais é encontrada uma secreção composta 

por resina e polissacarídeos ácidos e neutros. 

De acordo com BERG (1979), G. brasiliensis é a única espécie brasileira do gênero a 

apresentar flores com odor. Tal característica pode estar relacionada com a presença de 

resinas, devido aos terpenos voláteis. O néctar perfumado pode ter importante papel na 

atração de abelhas para flores recém-abertas, estimulando o movimento das mesmas entre 

plantas estaminadas e pistiladas, ao longo do dia. O fato de flores emasculadas não terem sido 

discriminadas pelas abelhas reforça a suposição de que o odor nas flores de G. brasiliensis 

seja mais importante como atrativo, do que as semelhanças morfológicas entre flores 

estaminadas e pistiladas (SILVA, 2005).Tal fato é salientado por ARMBRUSTER (1993) ao 

afirmar que as abelhas são atraídas pelas resinas que contêm terpenos voláteis, que os utilizam 

como precursores de feromônios sexuais.  
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Em Garcinia o androceu é extremamente variável. Estames e estaminódios variam em 

número e disposição, podendo estar agrupados, formando fascículos; fusionados entre si e em 

relação às pétalas, originando falanges; ou ainda serem livres, como em G. brasiliensis. 

Nas lojas das anteras de estames e estaminódios de G. brasiliensis um fluído lipofílico 

foi observado. Nas flores pistiladas, o fluido persiste até o momento da deiscência, enquanto 

nas estaminadas, ele vai escasseando com a maturação floral. Os lóculos das anteras são 

comumente locais de armazenamento de secreções do tapete, sendo seu conteúdo o elo entre 

esporófito (tapete) e gametófito (grão de pólen). Estas secreções nutritivas apresentam 

composição variável durante o processo de desenvolvimento dos grãos de pólen, sendo, no 

início da microsporogênese, compostas por polissacarídeos, proteínas , aminoácidos, RNA e 

precursores de esporopolenina. Na fase correspondente ao final da microsporogênese e 

microgametogênese, os lóculos são preenchidos por pollenkitt, combinação de proteínas e 

gotículas de substâncias lipofílicas, que se deposita na superfície das paredes dos grãos de 

pólen. O uso das substâncias loculares varia durante a ontogênese. Polissacarídeos, pectinas e 

proteínas são incorporados ao citoplasma e participam dos processos metabólicos, enquanto 

pollenkitt permanece na superfície dos grãos, conferindo-lhes maior adesão ou ainda 

participando em processos de compatibilidade (CLÉMENT et al., 1998). Diferentemente de 

G. brasiliensis, nas flores de espécies de Tovomita, tanto estames como estaminódios 

secretam óleos fragrantes que atraem machos de abelhas polinizadoras e em Symphonia 

globulifera e Garcinia gardneriana os grãos de pólen são liberados misturados em óleo floral 

(MARSAIOLI et al., 1999), o que lhes confere proteção contra ataques de fungos e bactérias, 

além de boa aderência aos polinizadores (BITTRICH & AMARAL, 1996). Em Kielmeyera 

(Calophyllaceae; OLIVEIRA & SAZIMA, 1990) e em Hypericaceae (STEVENS, 2007b) 

glândulas relacionadas a odor estão freqüentemente presentes no conectivo das anteras, 

embora não haja estudos sobre suas secreções. 

Irregularidades no desenvolvimento dos grãos de pólen foram observadas em G. 

brasiliensis, tanto nos estames das flores estaminadas - onde alguns grãos ou a totalidade 

deles em uma mesma loja degeneram - quanto nos estaminódios das flores pistiladas - onde 

todos os micrósporos degeneram. O início deste processo ocorre na fase posterior à meiose, 

levando à esterilidade masculina, nas flores pistiladas. Em flores estaminadas, o processo 

pode ter início durante a microsporogênese e ser acompanhado pela degeneração precoce do 

tapete, ou após a meiose, resultando em hipertrofia e posterior degeneração de alguns 

micrósporos. 
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Analisando flores perfeitas e pistiladas de Hypericum brasiliense Choisy, dos pontos de 

vista anatômico e citológico, MORAES et al. (2009) associam às anteras estéreis do morfo 

pistilado, tapete hipertrofiado e desorganizado, lóculos com a presença precoce de precursores  

lipídicos de parede e micrósporos degenerados. A ocorrência simultânea destes fenótipos os 

leva a pensar em esterilidade masculina citoplasmática como a provável causa do dimorfismo 

sexual da espécie. A esterilidade masculina citoplasmática (CMS) em plantas é determinada 

pelo genoma mitocondrial (herança materna na maioria das espécies) e está associada a 

fenótipos de esterilidade, que podem ser suprimidos ou neutralizados por genes nucleares, 

conhecidos como genes-restauradores de fertilidade (CHASE, 2007). Alguns dos fenótipos 

relacionados à CMS são degeneração de estames, anteras ou tapete, ou ainda problemas no 

desenvolvimento ou funcionalidade dos grãos de pólen. Na maioria dos casos, as plantas que 

apresentam CMS são fenotipicamente normais em todos os aspectos, exceto quanto à 

fertilidade masculina. Em populações naturais, CMS e restauração de fertilidade são 

estudadas em sistemas reprodutivos ginodióicos, caracterizados pela presença de indivíduos 

femininos e hermafroditas (CHASE, 2007). A presença de fluido lipofílico e micrósporos 

degenerados nas anteras estéreis de H. brasiliense assemelham-se ao encontrado nas anteras 

dos estaminódios de G. brasiliensis, espécie dióica críptica, caráter aparentemente não 

compatível com CMS. 

Em Garcinia, as flores pistiladas geralmente apresentam estaminódios livres ou 

reunidos em grupos, posicionados ao redor do ovário sincárpico com um óvulo por carpelo, 

sendo esta última característica uma sinapomorfia para o gênero (SWEENEY, 2008). Em 

algumas espécies, as flores estaminadas apresentam um pistilódio, definido por SWEENEY 

(2008) como órgão floral central com uma área estigmática óbvia. 

Ao estudar as relações filogenéticas na tribo Garcineae e a diversidade floral em 

Garcinia, SWEENEY (2008) apresenta as espécies deste gênero distribuídas em duas 

linhagens principais (referidas como A e B), caracterizadas principalmente pela presença ou 

ausência de nectários florais e de pistilódio e pelo grau de fusão das peças do androceu. G. 

brasiliensis não foi amostrada neste trabalho. 

As espécies da linhagem A possuem flores estaminadas com um verticilo de estames 

férteis fusionados, ante-pétalos e denominados falanges, ou um verticilo de estames férteis 

livres, que circunda uma estrutura central freqüentemente lobada, referida como “disco”. As 

flores pistiladas apresentam grupos de estaminódios unidos pela base que se alternam a 

estruturas carnosas e ante-sépalas, chamadas de “apêndices”, ou estaminódios livres, que 
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circundam um “anel”. Estaminódios, apêndices e anel circundam o ovário. As espécies da 

linhagem B possuem flores sem discos, apêndices ou anéis, porém com pistilódios nas flores 

estaminadas. (SWEENEY, 2010). A função dos referidos discos, anéis e apêndices parece ser 

nectarífera e sua natureza tem sido discutida na literatura, sendo considerados originados a 

partir do androceu (STEVENS, 2007a), do gineceu (MONCUR 1988 apud SWEENEY, 2008, 

p. 1298) ou do receptáculo floral (SWEENEY, 2010). Estruturas semelhantes, presentes em 

Bonnetiaceae (DICKISON & WEITZMAN, 1998), Symphonieae (Clusiaceae; STEVENS 

2007a), Calophyllaceae (RONSE DE CRAENE & SMETS, 1991) e Hypericaceae 

(STEVENS, 2007b) foram interpretadas como originadas de um verticilo externo ante-sépalo 

de estames modificados. Considerando correta esta interpretação, RONSE DE CRAENE & 

SMETS (1991) postulam que a condição diplostêmone seria a ancestral para o grupo.  

No entanto, os resultados apresentados, baseados no acompanhamento da ontogênese e 

anatomia das flores, apontam para a origem carpelar dos nectários em G. brasiliensis. Nas 

flores estaminadas, após a formação dos primórdios dos estames, surge uma estrutura 

arredondada, com a porção distal ligeiramente convexa, ocupando a posição correspondente 

ao quarto verticilo. Com o desenvolvimento, esta estrutura cresce de forma intrusiva, envolve 

os filetes dos estames próximos e passa a ocupar toda a região central da flor. Os traços 

vasculares que aí chegam partem diretamente do estelo floral. Nas flores pistiladas, o nectário 

surge como uma discreta distensão da porção proximal do ovário. O aumento desta região 

causa um visível estrangulamento com diminuição do diâmetro do anel vascular que percorre 

toda a flor. Deste anel partem os traços que chegam ao nectário. 

RENNER & FEIL (1993), tratando da relação entre polinizadores e angiospermas 

dióicas tropicais, fazem referência a espécies cujas flores oferecem mais de um tipo de 

recurso, como Garcinia hombroniana Pierre. Neste táxon, flores estaminadas possuem 

pistilódio e flores pistiladas não apresentam estaminódios. Os recursos florais são néctar, 

produzido no estigma de flores pistiladas e no pistilódio de flores estaminadas, e pólen, das 

anteras de flores estaminadas. A polinização é realizada por abelhas do gênero Trigona 

(RICHARDS, 1990). G. hombroniana pertence à linhagem B, na filogenia de Garcinia 

(SWEENEY, 2008). 

Em Garcinia brasiliensis a polinização é igualmente realizada por abelhas, o recurso é 

néctar produzido no nectário globoso central (“disco”) da flor estaminada, que não possui 

“um órgão floral central com uma área estigmática óbvia” (pistilódio, sensu SWEENEY, 

2008), e na saliência basal (“anel”), epiderme e camadas subepidérmicas do ovário e estigma 
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da flor pistilada, que apresenta estaminódios. Considerando estas características, poderíamos 

supor que a espécie pertencesse à linhagem A referida anteriormente. Além disto, G. 

brasiliensis já foi considerada Rheedia brasiliensis e os representantes amostrados do gênero 

Rheedia estão posicionados nesta linhagem (SWEENEY, 2008). Continuando o exercício, 

poderíamos hipotetizar que a linhagem A fosse derivada em relação à B e que, em espécies da 

linhagem A, as folhas carpelares ou uma região delas, tenha se diferenciado e especializado 

para desempenhar as funções de produção e/ou secreção de néctar, originando um nectário a 

partir do gineceu, mas localizado fora da área estigmática. De um modo geral, exsudados 

estigmáticos são compostos por lipídios, açúcares, aminoácidos, fenóis, alcalóides e 

antioxidantes, mas constituem o principal recurso floral em muito poucos casos, 

especialmente em flores que constituem armadilhas para insetos polinizadores (DAFNI, 2005) 

e primariamente em flores que apresentam estiletes rudimentares ou muito curtos, além de 

estigmas bem robustos (SIMPSON & NEFF, 1983). No entanto, danos potenciais à superfície 

receptiva e perturbações relacionadas com o crescimento do tubo polínico são fatores que, 

provavelmente, favoreceriam a seleção para o desenvolvimento de estruturas secretoras de 

recursos florais, como nectários, em áreas que minimizassem danos à superfície receptiva de 

grãos de pólen (SIMPSON & NEFF, 1983).  

Na planta modelo Arabidopsis thaliana, CRABS CLAW (CRC), gene da família 

YABBY, é necessário para o desenvolvimento normal de carpelos e nectários (GOLZ & 

HUDSON, 1999), sendo crabs claw (crc) o único mutante conhecido que não apresenta 

nectários florais (BAUM et al., 2001). Nos nectários, sua expressão se inicia imediatamente 

após a emergência da estrutura e continua até a pós-antese. Nas angiospermas basais os 

nectários florais tendem a estar associados ao perianto, enquanto nas eudicotiledôneas 

geralmente estão associados aos carpelos e estames. Com base na expressão e análise 

funcional, em um contexto filogenético, o seguinte cenário é proposto por LEE et al. (2005): 

nas eudicotiledôneas basais, CRC foi recrutado para desempenhar sua função na promoção da 

identidade ou polaridade do carpelo e no desenvolvimento dos nectários. Posteriormente, nas 

primeiras linhagens das eudicotiledôneas, este recrutamento teria sido concomitante com a 

associação dos nectários florais aos órgãos reprodutivos (LEE et al., 2005). 

Em todo o grupo dos clusióides a placentação é basicamente axial. Algumas exceções 

são relatadas na literatura (STEVENS, 2007a) como: placentação parietal em Allanblackia 

(Clusiaceae) e em membros de Hypericum (Hypericaceae) e laminar em Clusiella 

(Calophyllaceae).  
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Em angiospermas, ocasionalmente são encontrados sacos embrionários com menos de 

oito núcleos devido, principalmente, à degeneração precoce das antípodas, o que pode 

mascarar a sua verdadeira natureza. Um exemplo é o saco embrionário em Garcinia 

(MAHESHWARI, 1948). Em duas espécies do gênero, G. kydia Roxb. (referida como G. 

kydii) e G. treubii Pierre, TREUB (1911, apud MAHESHWARI, 1948, p. 06) descreve sacos 

embrionários com cinco núcleos, originados de forma normal até o estádio de quatro núcleos. 

A partir desta fase, apenas um dos núcleos posicionados no pólo micropilar sofreria divisão, 

os dois núcleos irmãos resultantes originariam as sinérgides e o terceiro núcleo posicionado 

neste pólo, a oosfera. Os dois núcleos calazais, se moveriam em direção à micrópila e 

funcionariam como núcleos polares. PURI (1939, apud MAHESHWARI, 1948, p. 07), 

estudando G. livingstonei T. Anderson, demonstra que o desenvolvimento do saco 

embrionário na espécie ocorre de forma usual, exceto pela degeneração precoce das 

antípodas. Também em G. mangostana L., LAN (1984) descreve o saco embrionário como do 

tipo Polygonum (sete células e oito núcleos) ressaltando, porém que as antípodas degeneram 

logo após sua formação. Em G. brasiliensis, as antípodas não foram observadas em nenhum 

estádio de desenvolvimento. 

Em Podostemum weddellianum (Tul.) Philbrick & Novelo, o saco embrionário se 

enquadra no padrão da família Podostemaceae: é monospórico, tem apenas o módulo de 

desenvolvimento micropilar composto por quatro células (não existem antípodas). A espécie 

apresenta tétrades dispostas em um arranjo em T (SÁ-HAIAD et al.; 2010), também 

evidenciado em G. brasiliensis. 

A dioicia é o sistema sexual predominante em Clusieae e Garcinieae (STEVENS, 

2007a). No entanto, há relatos de espécies que apresentam variações neste sistema sexual. 

Populações de Clusia nemorosa, localizadas em Dois Irmãos e Cabo de Santo Agostinho, 

Pernambuco, são dióicas, ao passo que foram observadas populações ginodióicas na 

localidade de Morro do Chapéu, Bahia (LOPES & MACHADO, 1998). Também há registros 

de populações monóicas e dióicas de Garcinia forbesii King. na Malásia e em Borneo, 

respectivamente (RAMAGE et al., 2004). O registro de emissão de algumas flores 

estaminadas em plantas femininas, feito para Garcinia brasiliensis, também existe para as 

populações ginodióicas de C. nemorosa (LOPES & MACHADO, 1998), além de outras 

espécies do gênero (MAGUIRE, 1966, 1978; MAGUIRE & WURDACK 1961; MARIZ, 

1961 apud LOPES & MACHADO, 1998, p.85), não havendo referências sobre a 

funcionalidade dos estames destas flores. No caso de G. brasiliensis, as flores estaminadas 
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observadas em planta feminina não influenciam na sexualidade da mesma, já que apresentam 

estames estéreis. Diferentemente, o registro de um indivíduo predominantemente masculino, 

capaz de emitir flores perfeitas, com estames férteis, por dois anos consecutivos, e de produzir 

um fruto (C. R. BENEVIDES, observação pessoal), pode indicar uma alteração no status 

sexual do referido indivíduo, que apresentaria um terceiro tipo de flor (flor bissexual) e seria, 

portanto, um indivíduo andromonóico, incluído na população dióica. Até o presente 

momento, considera-se o evento excepcional, pois ocorre em baixas proporções (apenas um 

indivíduo) na população da restinga de Maricá. No entanto, estudos devem prosseguir no 

sentido de quantificar a proporção entre flores estaminadas / perfeitas e o sucesso reprodutivo 

feminino neste indivíduo, assim como tentar identificar outros indivíduos com a mesma 

característica na população. 

A apomixia é a produção assexuada de sementes, também referida como agamospermia 

(WHITTON et al., 2008). Sementes apomíticas contêm embriões cuja constituição genética é 

idêntica à da planta mãe (KOLTUNOW, 1993; RICHARDS, 1986, 2003). A produção de 

sementes apomíticas pode ocorrer a partir de três principais vias: embrionia adventícia, 

diplosporia e aposporia, sendo a primeira denominada de apomixia esporofítica, uma vez que 

não envolve a formação de um megagametófito, e as duas últimas de apomixia gametofítica 

(RICHARDS, 2003; WHITTON, 2008). Na poliembrionia adventícia, embriões 

desenvolvem-se a partir de células somáticas (nucelo ou tegumento interno) do óvulo. Na 

apomixia gametofítica, megagametófitos não reduzidos são produzidos e, subseqüentemente, 

desenvolvem-se em embriões: na diplosporia, o megagametófito não reduzido é produzido 

por modificação ou supressão da meiose no megasporócito,  de forma que fica impossibilitada 

a produção de um embrião pela via sexual, tornando a apomixia obrigatória (RICHARDS, 

2003); na aposporia, o megagametófito não reduzido origina-se por divisões mitóticas a partir 

de células do nucelo, possibilitando a co-ocorrência de embriões sexuais e apomíticos numa 

mesma semente, tornando a apomixia um evento facultativo (RICHARDS, 2003).  

Algumas espécies apomíticas dependem do pólen e da polinização para que ocorra a 

fertilização de pelo menos um dos núcleos da célula média, promovendo o desenvolvimento 

do endosperma. Este fenômeno é denominado de pseudogamia. A embrionia adventícia e a 

aposporia são em geral pseudógamas, ao passo que o desenvolvimento autônomo do 

endosperma é comum entre as diplospóricas (RICHARDS, 1986, 2003; KOLTUNOW, 1993). 

Embora RICHARDS (1990a) tenha destacado que a apomixia é conhecida ou pelo 

menos suspeita em dez espécies do gênero Garcinia, incluindo um caso de apomixia 
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obrigatória - Garcinia mangostana, cujas populações sequer apresentam plantas masculinas 

(RICHARDS, 1990) - não foram encontradas evidências concretas da presença desse tipo de 

reprodução assexuada em G. brasiliensis. SILVA (2005), em estudos sobre a biologia 

reprodutiva da espécie, registrou 0% de frutos maduros a partir de botões de flores pistiladas 

ensacadas (impedida a polinização); entretanto registrou crescimento inicial dos ovários 

destas flores. Estes resultados minimizam a possibilidade de ocorrência de apomixia 

obrigatória na população da APA de Maricá, mas não excluem outros tipos de apomixia, 

como a embrionia adventícia e a aposporia.  

Os experimentos envolvendo o ensacamento de flores pistiladas confirmaram o 

desenvolvimento dos ovários (90%), aparentando frutos jovens, mantidos na planta por cerca 

de quatro semanas.  A análise anatômica desses frutos revelou sacos embrionários 

desorganizados, senescentes, e ausência de qualquer evidência de início de formação de 

endosperma ou de embrião. Assim, não foi confirmada a hipótese de apomixia pseudógama 

para G. brasiliensis, na qual pró-embriões, adventícios ou não, poderiam ter seu 

desenvolvimento iniciado, mas não levado adiante, em função da impossibilidade de 

desenvolvimento autônomo do endosperma, levando à queda dos mesmos.  

Paralelamente, nos frutos submetidos à polinização natural (controle), notou-se a 

presença de embrião e endosperma na fase de núcleos livres (nuclear), sugerindo a ocorrência 

de polinização, seguida de fertilização.       

 Botões e flores também não mostraram sinais de alteração ou de supressão dos eventos 

sexuais ao longo do desenvolvimento, tendo-se registrado todas as evidências de reprodução 

sexual como diferenciação do megasporócito a partir do nucelo, megasporogênese (díades e 

tétrades), megagametogênese e maturação do saco embrionário.   

Entretanto, RICHARDS (1990a) registra apomixia facultativa para duas espécies do 

gênero, a saber: G. parvifolia (Miq.) Miq. (sementes férteis produzidas a partir de flores 

ensacadas) e G. hombroniana (pró-embriões produzidos a partir do tegumento), além de 

fornecer evidências de apomixia para G. cowa Roxb., G. treubii, G. livingstonei, G. 

malaccensis Hook f. ex T. Anderson, G. scortechinii King, G. atrovivirids Griff ex T. 

Anderson e G. nigrolineata Planch. ex T. Anderson. Para muitas destas espécies, o referido 

autor relata baixa proporção de plantas masculinas, fato não observado na população estudada 

de G. brasiliensis, para a qual há relato de maior proporção de plantas masculinas (C. R. 

BENEVIDES, 2010, dados não publicados). RICHARDS (2003) considera que em Garcinia, 
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eventos como pseudogamia, embrionia autônoma e embrionia bem sucedida na ausência de 

endosperma podem ocorrer.  

Dentro do grupo dos clusióides, Hypericum perforatum (Hypericaceae) tem sido 

apontado como planta modelo para o estudo da apomixia (MATZK et al., 2001; SCHALLAU 

et al.; 2010). MATZK et al. (2003) indicam cerca de dezesseis espécies do gênero como 

apomíticas pseudogâmicas facultativas. De acordo com a análise cladística realizada por 

NÜRK & BLATTNER (2010) a apomixia surgiu independentemente pelo menos três vezes 

em Hypericum. Espécies apomíticas estão presentes em três diferentes clados desta análise.  

Os resultados aqui obtidos não sustentam a hipótese de apomixia em G. brasiliensis. 

Entretanto, deve-se considerar que a apomixia facultativa pode ser um evento relativamente 

raro nas populações, de modo que a análise de um número grande de flores e de frutos pode 

ser necessária para que possíveis evidências deste tipo de reprodução sejam observadas. 

Investigações acerca do número de cromossomos das espécies e da ocorrência de poliplóides 

poderiam também fornecer subsídios para novos estudos, já que apomíticas apospóricas, em 

geral são poliplóides (WHITTON et al., 2008).  

Revendo as hipóteses formuladas para G. brasiliensis à luz dos resultados obtidos, 

pode-se concluir que: 

1. A natureza da secreção dos canais existentes nas flores não é apenas resinífera. Trata-

se de secreção mista, composta por resina e polissacarídeos. Os terpenos voláteis 

presentes nesta secreção conferem perfume às flores e podem ter importante papel na 

atração dos polinizadores;  

2. O tecido nectarífero das flores não se origina a partir do androceu. A ontogênese e 

anatomia das flores apontaram para a origem carpelar dos nectários; 

3. A meiose masculina ocorre e o material degradado presente na antera é proveniente da 

degeneração de grãos de pólen. Nas flores pistiladas o início do processo de 

degeneração de micrósporos ocorre na fase posterior à meiose; nas flores estaminadas, 

tal processo pode ter início durante a microsporogênese e ser acompanhado pela 

degeneração precoce do tapete, ou após a meiose, resultando em hipertrofia e posterior 

degeneração de alguns micrósporos; 

4. A substância oleosa presente nos lóculos das anteras é produzida pelo tapete. Persiste 

até o momento da deiscência nos estaminódios das flores pistiladas e escasseia até se 

extinguir durante a maturação dos grãos de pólen nas estaminadas; 

5. Não há evidências estruturais de ocorrência de apomixia em G. brasiliensis. 
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5. PERSPECTIVAS 

 

Em função de nosso crescente interesse pelo grupo dos clusióides, estão sendo 

selecionadas espécies neotropicais pertencentes aos principais grupos estabelecidos nos 

estudos filogenéticos deste grupo (RUFHEL et al., no prelo) e da família Podostemaceae 

(TIPPERY et al., no prelo). Estas espécies serão estudadas quanto ao desenvolvimento e à 

anatomia floral, com o objetivo de selecionar caracteres estruturais e embriológicos e 

estabelecer seus estados e evolução nos referidos grupos. Já foram selecionadas e estão sendo 

analisadas as seguintes espécies: Podostemum weddellianum, Podostemum saldanhanum 

(Warm.) C. Philbrick & Novelo e Lophogyne lacunosa (Gardner) C. P. Bove & C. T. 

Philbrick (Podostemaceae); Clusia lanceolata Cambess. e Clusia criuva Cambess. 

(Clusiaceae); Kielmeyera sp. (Calophyllaceae). 
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