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Morfoanatomia e ontogénese do pericarpo de Manihot caerulescens Pohl
e M. tripartita Mull. Arg. (Euphor biaceae)*
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ABSTRACT — (Morphology, anatomy and ontogeny of the pericarp of Manihot caerulescens Pohl and M. tripartita Mll.
Arg. (Euphorbiaceag)). Manihot caerulescens and M. tripartita are shrub species of cerrado, known as “mandioca-brava’.
Works on structure of pericarp of Euphorbiaceae are rare and many of the found morphologic descriptions present dubious
interpretations, especially on the dehiscence. The present work aimed to describe the morphology, anatomy and ontogeny of
pericarp of the two species of Manihot, comparing themselves and relating structural aspects of pericarp to the dehiscence.
We verified that the pericarp follow four developmental periods, as typical of dry fruits. Two meristems are formed: a
subadaxial, that produces the inner mesocarp; and another adaxial, that forms the endocarp, homogeneous and
collenchymatous in M. caerulescens, and heterogeneous in M. tripartita, with outer gelatinous fiber-sclereids and an
collenchymatous inner portion. We observed the formation of separation tissue, composed of loose parenchyma, in direction
to the dorsal bundle of the three carpels and to the septa, which are more evident in M. tripartita. Finaly, we verified
variation in the sclerenchymatous stratum: in M. caerulescens, there is alayer of fiber-sclereids and one of stone cells, both
of the mesocarp; in M. tripartita, these two mesocarpic layers occur, with bigger thickness, increased of the outer endocarp,
also composed of fiber-sclereids. The fruits of both species are capsules which type depends on the devel opment of separation
tissue and of the dimension of sclerenchymatous stratum. Thus M. caerulescens presents indehiscent capsules, while M.
tripartita forms septi-loculicidal capsules, since the dehiscence, even so passive, occurs in the dorsal regions and in the
direction to septa.
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RESUMO - (Morfoanatomia e ontogénese do pericarpo de Manihot caerulescens Pohl e M. tripartita Mll. Arg.
(Euphorbiaceae)). Manihot caerulescens e M. tripartita sdo espécies arbustivas de cerrado, conhecidas como mandioca-
brava. Nao sdo encontrados muitos trabalhos sobre estrutura do pericarpo de Euphorbiaceae e muitas das descricoes
morfol dgicas existentes apresentam interpretagdes dubias, especialmente sobre a deiscéncia. O presente trabalho objetivou
descrever a morfologia, anatomia e ontogénese do pericarpo das duas espécies de Manihot, comparando-as entre si e
relacionando aspectos estruturais do pericarpo a deiscéncia. Verificou-se que o desenvolvimento do pericarpo enquadra-se
em quatro estégios, tipicos de frutos secos. Dois meristemas sao formados: um subadaxial, que produz o mesocarpo interno;
outro adaxial, que forma o endocarpo, homogéneo e colenquimatoso em M. caerulescens, e heterogéneo em M. tripartita,
com fibroesclereides gel atinosas externas e umaporgao colenquimatosainterna. Observou-se aformagao de tecido de separagéo,
composto por parénquima laxo, em direc@o aos feixes dorsais dos trés carpel os e aos septos, o qual é mais evidente em M.
tripartita. Por fim, verificou-se variacdo na composi¢ao do estrato esclerenquimatico: em M. caerulescens, ha uma faixa de
fibroesclereides e uma de braquiesclereides, ambas do mesocarpo; em M. tripartita, ocorrem essas duas faixas mesocarpicas,
com maior espessura, acrescidas do endocarpo externo, também composto por fibroesclereides. Os frutos de ambas as
espécies sao capsulas, cujo tipo varia em funcdo do desenvolvimento do tecido de separacdo e da amplitude do estrato
esclerenquimatico. Assim, M. caerulescens apresenta capsulas indeiscentes, enquanto M. tripartita forma cpsulas septi-
loculicidas, uma vez que a deiscéncia, embora passiva, ocorre nas regides dorsais e em diregdo aos septos.
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Phyllanthoideae, Oldfieldioideae, Acalyphoideae,
Crotonoideae e Euphorbioideae, sendo que as duas
primeiras apresentam dois 6vulos por léculo e as trés
outras um unico 6vulo por léculo.

De acordo com APG (2003), Euphorbiaceae esta
inserida na ordem Malpighiales e é representada por
individuos que apresentam somente um ovulo por [6cul o;
com isso, Phyllanthoideae foi reorganizada em
Phyllanthaceae e Ol dfieldioideae em Picrodendraceae.

A analise da literatura disponivel revela que
informagdes sobre anatomia de 6rgéos reprodutivos de
Euphorbiaceae sio escassas, destacando-se ostrabal hos
de Graner (1942), Landes (1946), Singh (1954, 1969),
Toledo (1963), Singh & Chopra (1970), Berg (1975),
Lagba & Pereira (1989), Paoli et al. (1995) e Tokuoka
& Tobe (1998, 2002, 2003). A caréncia de analises
estruturais dos frutos destaca importante lacuna no
conhecimento, especia mente quando se considera que
as Euphorbiaceae podem formar varios tipos de frutos,
COmOo 0S esquizocarpaceos, capsulideos, drupdides,
bacoides e, mais raramente, cdpsulas indeiscentes
(Barroso et al. 1999). Além disso, muitas das descricles
existentes estéo fundamentadas apenas em observacdes
morfoldgicas, as quais produzem, muitas vezes,
interpretacbes dubias que ndo se sustentam a luz de
andlises anatbmicas e ontogenéticas.

Para o presente trabalho, selecionou-se M.
caerulescens Pohl. e M. tripartita Mull. Arg.
(Euphorbiaceae, Crotonoideae) ambas conhecidas
popularmente como mandioca-brava; sdo espécies que
ocorrem em fisionomias campestres de cerrado, cerrado
tipico e, eventualmente, em cerradao no estado de S&o
Paulo (Durigan et al. 2004). Segundo registros da
literatura, os frutos de M. caerulescens e M. tripartita
apresentam deiscéncia do tipo loculicida e/ou septicida
(Rogers & Appan 1973). Vale ressdltar, contudo, que
0s autores ndo promoveram estudos anatdmicos ou
ontogenéticos que permitissem afirmar, com seguranca,
0 tipo de deiscéncia que ocorre nestes frutos.

Estudos sobre aanatomia e amorfol ogiadosfrutos
s80 necessarios devido aimportancia destas estruturas
no ciclo de vida do vegetal. Diversas s0 as finalidades
dos estudos estruturais como: verificar possiveis padroes
morfol 6gicos e anatdmi cos comuns entre taxons; indicar
provéveisformasde especializacdo nos 6rgaos analisados,
promover corretainterpretacdo e classificacdo dosmesmos,
e inclusive, fornecer bases seguras para solucionar
problemas naidentificacdo de determinadas espécies.

Tendo em vista estas consideracOes, este trabalho
foi realizado com os seguintes objetivos: descrever a
morfologiae anatomiado pericarpo de M. caerulescens

eM. tripartita, nasdiversasfases de seu desenvol vimento;
identificar erelacionar asestruturas do fruto que compdem
o diasporo, avaliando a ocorréncia de deiscéncia;
verificar possiveis padrdes estruturais comuns as
espécies estudadas e a outras Euphorbiaceae.

Material e métodos

O materia boténico estudado constou de botbesflorais,
floresefrutosnosvarios estégios de desenvolvimento, coletados
de individuos de Manihot caerulescens Pohl e M. tripartita
M{ll. Arg., localizados na Rodovia Geraldo Pereirade Barros
nos km 167 e 170, proximo ao municipio de Botucatu, SP.
Ramos férteis foram depositados no Herbario “Irina D.
Gemtchujnicov” (BOTU) do Departamento de Botanica,
UNESP, Campus de Botucatu, registrados respectivamente
sob 0s ndmeros 25.202 e 20.090. O florescimento de M.
caerulescens e M. tripartita ocorre a partir de setembro e os
primeiros frutos sdo encontrados ja em outubro.

O material coletado foi separado por tamanho, fixado
em FAA em etanol 50% (Johansen 1940) por 48 horas, com
passagem em bomba de vécuo, seguindo-se a conservacao
em alcool etilico 70% (Jensen 1962). Posteriormente, parte
do material boténico foi desidratado em sérieetilica, incluido
em metacrilato Leica® (de acordo com as instrucdes do
fabricante) e seccionado em micrétomo de rotacéo em séries
transversais e longitudinais; os cortes variaram entre 7 e
12 ym de espessura e foram corados com azul de toluidina
0,05% em pH 4,7 (O'Brien et al. 1964) e montados entre
[&mina e laminula com Entellan®.

A regido esclerenquimatica dos frutos foi submetida a
técnicade maceracdo de Franklin (1945), modificadaconforme
sugerido por Kraus & Arduin (1997), montando-se em
gelatina glicerinada (Dop & Gautié 1928).

Também foram realizados testes para evidenciar
algumas substancias. Utilizaram-se 0s seguintes reagentes:
floroglucinol com adicdo de &cido cloridrico concentrado,
para evidenciar paredes lignificadas (Sass 1951); Sudan 1V,
para a localizagdo de substancias lipidicas; lugol, para a
deteccéo deamido; ecloretoférrico, paraverificar aocorréncia
de compostos fendlicos (Johansen 1940).

Para a descricdo dos resultados, utilizou-se a
terminologia de Roth (1977) e de Barroso et al. (1999). A
descricdo do desenvolvimento foi feita em quatro estégios:
estagio | — ovério; estagio Il — frutos muito jovens, com
divisdes celulares por todo pericarpo; estagio |11 — frutos
jovens em fase de alongamento e inicio da diferenciacéo
celular; estagio IV — frutos maduros, com lignificacdo do
estrato esclerenquimatico.

Apbs aandise do laminario em microscopio de luz, os
resultados foram documentados por meio de fotografias e
fotomicrografias, sendo as escalas preparadas de modo
convencional. As dimensdes de 50 frutos maduros foram
mensuradas com paquimetro, sendo apresentados os val ores
médios.
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Resultados

Estégio | — As flores estaminadas e pistiladas séo
encerradas somente pelas sépalas. As flores pistiladas
(figura 1) sdo tricarpelares.

O ové&rio de M. caerulescens é trilocular e, em
seccdo transversal, apresenta contorno hexagonal (figura
2) devido ao inicio da formacéo de seis projecdes
longitudinais (trés dorsais e trés em diregéo aos septos).
Manihot tripartita tem ovério trilocular que tem secgéo
transversal que tende a ser mais circular (figura 3).

A epiderme externa da parede ovariana de ambas
as espécies é unisseriada, cuticularizada e estomatifera;
algumas células apresentam contedido fendlico (figuras
4-5). Em M. tripartita, existem tricomas tectores
unicelularesdistribuidos, em grande quantidade, por toda
a epiderme externa (figura 3); estes tricomas séo
alongados, possuem &pice afilado e parede espessada
(figura 5), observando-se citoplasma pouco denso e
nGcleo evidente. Nas duas espécies, ascélulasepidérmicas
sd0 cuboides, de citoplasmadenso e apresentam nlcleos
centrais.

O mesofilo é parenquimatico e apresenta,
subabaxialmente, até trés camadas de células com
freqlentes idioblastos fendlicos. As demais células do
mesofilo aumentam de tamanho em diregdo a regido
mediana, a partir de onde diminuem novamente (figura
4); por vezes, as célulasmaisinternas do mesofilo podem
ser ainda menores gque as externas. Cerca de quatro
estratos celulares da regido mais interna do mesofilo
ovariano possuem células alongadas obliqua e
tangencia mente. Corddes procambiais estéo imersos na
regido mediana do mesofilo (figura 4), com alguns
elementosvascularesjadiferenciados. Paracadacarpelo,
existem aproximadamente seis corddes procambiais
laterais em M. caerulescens e oito em M. tripartita.

Osfeixesvascularesdorsaisjaestéo bemdiferenciados
neste estagio; sdo feixes colaterais, acompanhados por
alguns idioblastos com substancias fendlicas. Ocorrem
seisfeixesventrais, dois por carpelo, sendo osfeixesde
carpel os adjacentes separados por tecido parenquimatico
com idioblastos fendlicos (figuras 6-7).

A epiderme interna da parede ovariana das duas
espéci es apresentaumainicacamadade células cubbides
(figuras 4, 8) com nucleos volumosos e centrais, glabra
e delgadamente cuticul arizada. S&o encontradas poucas
células com contetdo fendlico e, ainda na antese,
observam-se algumas divisdes periclinais (figura 8).

Estégio Il —Quando jovens, osfrutos sdo verdes e ocorre
intensa atividade mitética; em M. caer ulescens destaca-

seaampliacéo das seis projecdes|ongitudinais no fruto,
trés delas provenientes das regides dorsais e outras trés
derivadas dasregifes dos septosdostrés carpel os. Durante
0 desenvolvimento do fruto, as sépalas secam e entram
em abscisio.

O exocarpo € muito semel hante a epiderme externa
da parede ovariana, porém evidenciam-se divisdes
anticlinais (figura 9).

O mesocarpo émultiplicativo, ocorrendo numerosas
divisdes nos planos periclinal, anticlina e obliquo. As
divisdes periclinaisque ocorrem sob 0 exocarpo compdem
0 mesocarpo externo, regido que abrange numerosas
células com contetido fendlico (figura 9).

Nas duas espécies, 0 mesocarpo mediano apresenta
células mais volumosas e divisdes nos diversos planos.
Diferenciam-se feixes vasculares na regido lateral do
pericarpo e ao longo dos septos. Os feixes dorsais séo
bem desenvolvidos e colaterais, inseridos proximo ao
mesocarpo interno (figura10). Neste estégio, observa-se
a diferenciacdo de numerosos laticiferos de pequeno
didmetro, associados ou n&o aos feixes vasculares.

As camadas mais internas do mesocarpo mediano
mostram células nitidamente alongadas nos sentidos
tangencia e obliquo, asquais sdo continuas ao longo dos
septos. O mesocarpointerno écondituido por um meristema
subadaxial que apresenta células isodiamétricas, com
citoplasma de conteldo mais denso e nucleos bem
volumosos (figuras 11-12).

O endocarpo de ambas as espécies é constituido
pelo meristema adaxial que, desde muito jovem,
apresenta divisdes periclinais (figuras 11-12).

Naregido axia, muitas células acumulam compostos
fendlicos. Com o desenvolvimento do fruto, hainstalacéo
de cdmbio nos feixes ventrais de carpel os adjacentes e
também entre el es, fazendo com que, apartir de pequena
atividade cambial, a vascularizagdo ventral passe a ser
congtituida por trés unidades, uma em direcéo a cada
septo (figuras 13-14). Nos septos, numerosas divisdes
produzem o tecido de separacdo, composto por células
cubdides e idioblastos fendlicos.

Estagio 1l —Osfrutos crescem bastante (figuras 15-16),
atingindo seu tamanho definitivo ao final deste estagio.

Com o desenvolvimento do fruto, o exocarpo passa
por alteragdes, mantendo-se unisseriado (figuras 17-18).
Suas paredes, porém, tornam-se mais espessadas, de
natureza pecto-celul ésica e a cuticula fica bem espessa
(figural19). Em M. tripartita, aindapodem ser observados
os tricomas tectores, contudo, em menor densidade que
no ovario (figura 17). Nesta espécie, forma-se uma
pequena reentrancia no exocarpo, acompanhada pelas
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Figuras 1-8. Estagio |. Gineceu de Manihot caerulescens (1-2, 4, 6-8) e Manihot tripartita (3, 5). Sec¢les transversais.
1. Aspecto geral do gineceu, apds remogao das sépalas de flor pistilada (asterisco = base de uma sépala). 2-3. Vista geral do
ovério, evidenciando o contorno mais anguloso e tendendo a circular respectivamente. 4. Aspecto geral da parede ovariana.
5. Detalhe da epiderme externa e de parte do mesofilo, destacando tricoma tector unicelular e estbmato (ponta de seta).
6. Vista geral da regi@o axial, mostrando os seis feixes ventrais. 7. Detalhe da figura anterior, destacando os dois feixes
ventrais de carpelos adjacentes. 8. Porcdo interna do mesofilo e epiderme interna unisseriada, mostrando as primeiras
divisOes periclinais (seta). (cp = cord@o procambial; ee = epiderme externa; et = estigma; fd = feixe dorsal; fv = feixe ventral;
if = idioblasto fendlico; in = epiderme interna; me = mesofilo; ov = évulo; pl = projecdo lateral; p = septo; tt = tricomatector).
Barra= 2 mm (1-3), 100 pm (4, 7), 50 pm (5, 8), 150 pm (6).

Figures 1-8. Stage I. Gynoecium of Manihot caerulescens (1-2, 4, 6-8) and Manihot tripartita (3, 5). Transverse section.
1. General aspect of gynoecium, after remove sepals from pistillate flower (asterisk = base of one sepal). 2-3. General view,
evidencing the contour most angulate and tending to round, respectively. 4. General aspect of the ovary wall. 5. Detail of the
outer epidermis and part of the mesophyll, detaching unicellular non-glandular trichome and stoma (arrowhead). 6. General
view of the axile region, showing six ventral bundles. 7. Detail of the previous figure, detaching two ventral bundles of
adjacent carpels. 8. Inner portion of the mesophyll and uniseriate inner epidermis, showing the first periclina divisions
(arrow). (cp = procambial strand; ee = outer epidermis; et = stigma; fd = dorsal bundle; fv = ventral bundle; if = phenolic
idioblast; in = inner epidermis; me = mesophyll; ov = ovule; pl = lateral projection; sp = septum; tt = non-glandular trichome).
Bar = 2 mm (1-3), 100 pm (4, 7), 50 pm (5, 8), 150 pum (6).
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Figuras 9-14. Estégio Il. Inicio de desenvolvimento do fruto de Manihot caerulescens (11-12) e Manihot tripartita (9-10,
13-14). Seccles longitudinais (9, 11-12). Seccles transversais (10, 13-14). 9. Detalhe do exocarpo, evidenciando tricomas
tectores unicelulares (seta = divisdes anticlinais), e do mesocarpo externo. 10. Aspecto da regido dorsal, evidenciando
amplo feixe. 11. Detalhe da por¢éo interna do pericarpo jovem, mostrando o meristema adaxial com numerosas divisdes
periclinais. 12. Detalhe da regido interna do mesocarpo mediano e do mesocarpo interno, o qual constitui 0 meristema
subadaxial. 13. Vista da regido axial, mostrando as trés unidades vasculares ventrais, resultantes da uni&o de feixes feita pelo
cambio entre carpel os adjacentes. 14. Detalhe da figura anterior. (ex = exocarpo; fd = feixe dorsal; ma = meristema adaxial;
ms = meristema subadaxial; mx = mesocarpo externo; ra = regido axia; ri = regido mais interna do mesocarpo mediano; se =
semente; sp = septo; vv = vascularizagdo ventral). Barra = 500 pm (13), 150 pum (10, 14), 50 pm (9, 11-12).

Figures 9-14. Stage 1. Beginning of the fruit development of Manihot caerulescens (11-12) and Manihot tripartita (9-10,
13-14). Longitudinal section (9, 11-12). Transverse section (10, 13-14). 9. Detail of exocarp, evidencing unicellular non-glandular
trichomes (arrow = anticlinal divisions), and of the outer mesocarp. 10. Aspect of the dorsal region, evidencing large
bundle. 11. Detail of the inner portion of the young pericarp, showing the adaxial meristem with numerous periclina
divisions. 12. Detail of the inner region of the medium mesocarp, and inner mesocarp, which constitutes the subadaxial
meristem. 13. View of the axile region, showing the three units of ventral vasculature, resultant of the bundle union by the
cambium between adjacent carpels. 14. Detail of the previousfigure. (ex = exocarp; fd = dorsal bundle; ma = adaxial meristem;
ms = subadaxial meristem; mx = outer mesocarp; ra = axile region; ri = innermost region of the medium mesocarp; se = seed;
Sp = septum; vv = ventral vasculature). Bar = 500 pm (13), 150 pm (10, 14), 50 pm (9, 11-12).

camadas mais externas do mesocarpo, localizada sobre
0 tecido de separagéo de cadaregido dorsa (figura 18).

E no mesocarpo que ocorrem asprincipais alteracdes
relativas a estrutura do fruto. Na fase de diferenciacéo,
as células mesocarpicas aumentam muito de volume,
fazendo com que o fruto cresca consideravelmente. A
guantidade de células que armazenam substancias
fendlicas também aumenta muito, principal mente no
mesocarpo externo que passaater, em M. caer ulescens,

até dez camadas destas células, contra cercade seisem
M. tripartita.

No mesocarpo mediano ocorre, ainda, aumento no
nuimero de camadas de células e no volume das mesmas.
Ha também grande diferenciacéo dos feixes vasculares
laterais, que sdo anficrivais (figura 20).

A quantidade delaticiferostambém aumentamuito,
em M. caerulescens visivelmente mais que em M.
tripartita; oslaticiferosencontram-se maisdiferenciados,
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Figuras15-23. Estégio | 11. Fruto de Manihot caerulescens (15, 19-20) e Manihot tripartita (16-18, 21-23). Seccéo longitudina
(17). Secgdes transversais (18-23). 15-16. Ramos com frutos jovens. 17. Aspecto do exocarpo unisseriado e mesocarpo
jovem, com evidente aciimulo de células fendlicas; notar células intensamente alongadas inseridas no mesocarpo (seta).
18. Detalhe daregido dorsal, destacando o tecido de separagéo; notar pequena reentrancia encontrada no exocarpo e camadas
externas do mesocarpo na regido dorsal (seta). 19. Aspecto do pericarpo, evidenciando a cuticula espessa no exocarpo.
20. Detalhe de feixe lateral do tipo anficrival. 21. Detalhe do laticifero articulado e ramificado (seta = articulagéo). 22-23.
Detalhe da regi&o interna do mesocarpo mediano, do mesocarpo interno e do endocarpo com varios estratos celulares,
respectivamente no inicio e no final deste estagio. (en = endocarpo; ex = exocarpo; if = idioblasto fendlico; fo = floema; mc =
mesocarpo; mi = mesocarpo interno; ri = regido mais interna do mesocarpo mediano; td = tecido de separag@o na regiéo
dorsal; xi = xilema). Barra= 15 mm (15-16), 150 ym (17-18, 23), 100 um (19-20, 22), 50 um (21).
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sendo articulados e ramificados (figura21); estéo digpersos
por todo o mesocarpo externo e mediano, bem como
associados aos feixes vasculares.

As células da regido mais interna do mesocarpo
mediano tornam-se mais obliquas e alongadas
tangencialmente (figuras 22, 23).

O mesocarpointerno amplia-se muito, principamente
em M. tripartita, em que estas células passam a
apresentar alongamento radial (figura 23). Ja em M.
caerulescens, o crescimento ndo acontece de formatéo
acentuadae suas cél ulas apresentam-se mai sarredondadas
(figura 22).

Janoinicio do estagio de diferenciago, o tecido de
separacao pode ser reconhecido pelas célulasmenorese
ligeiramente alongadas no sentido radial, tanto naregido
voltada para os feixes dorsais (figura 18) quanto para
0S septos.

No endocarpo de ambas as espécies, ocorrem
camadasde células obliquamente posicionadas, levemente
alongadas no sentido tangencial (figuras 22, 23).

Estégio IV — Osfrutos maduros de M. caer ulescens sdo
indei scentes e medem, em média, aproximadamente 3,2
cm de comprimento por 2,6 cm de didmetro, enquanto
que, em M. tripartita, osfrutos sdo deiscentes e medem
aproximadamente 1,8 cm de comprimento por 1,6 cm
de didmetro. Os frutos dessa Ultima espécie sGo mais
globosos, com tricomas dispersos e ndo visiveis a olho
nu, enquanto osfrutos de M. caerulescens sdo ovados e
realmente glabros (figura 24).

No exocarpo de ambas as espécies, o tamanho
das célulasficareduzido e seu contorno maisirregular,
em fungdo do grande alongamento pericarpico; ha
também um acentuado aumento da cuticula, observado
principalmente em M. caerulescens. Os tricomas
permanecem esparsos no exocarpo de M. tripartita
(figura 25).

No fruto bem desenvolvido, poucas camadas de
células do mesocarpo externo apresentam paredes

ligeiramente mais espessas e densamente fenolicas em
M. tripartita; essa regido pode atingir cerca de dez
camadas celulares em M. caerulescens.

No mesocarpo mediano, ocorre aumento acentuado
no volume das células, observando-se reserva amilécea
na regido mais interna em ambas as espécies. Varios
gruposdefibras podem ser observados, espalhados pelo
mesocarpo mediano exclusivamente em M. tripartita
(figura 29), associados ou ndo a feixes vasculares.

Os laticiferos ocorrem por todo 0 mesocarpo,
principalmente no mesocarpo mediano, associados ou
ndo a feixes vasculares. Eles permanecem ativos na
maturidade, apresentando nitido conteddo lipidico; a
fresco, o l&ex apresenta coloragdo amarelada.

Tanto em M. caer ulescens quanto em M. tripartita,
na direcdo dos feixes dorsais, observa-se a presenca de
camadas de células parenquiméticas menores que as
contiguas(figuras 26, 27), abrigando espacosintercelulares
gue sdo mais evidentes em M. caerulescens (figura 26).
Nesta espécie, este tecido contrai-se na maturidade; em
M. tripartita, atua como tecido de separac@o sobre o
gual se da a abertura dorsal. Ja em direcdo aos septos,
existe um tecido parenquimético amplo e coeso em M.
caer ulescens, sem grandes espacosintercel ulares, o qual
€ continuo com o parénguima do septo (figura 28) e
também se contrai na maturidade; em M. tripartita,
ocorre um tecido de separacdo semelhante ao dorsal e o
parénquima do septo tem aspecto laxo (figura 29).

As células mais internas do mesocarpo mediano,
alongadastangencial e obliquamente, sdo diferenciadas
em aproximadamente cinco camadas de fibroesclereides
gelatinosas em M. caerulescens (figura 30) e cerca de
oito em M. tripartita (figura 31); sdo células ndo muito
longas e de extremidades ligeiramente afiladas (figuras
33, 35), cujas paredes sdo lignificadas perifericamente,
com nitida impregnagdo péctica na regido interna da
parede. Em M. tripartita, um pegqueno grupo dessas
células mostra-se continuo mesmo em direcao aos septos
(figura 29).

Figures 15-23. Stage Il1. Fruit of Manihot caerulescens (15, 19-20) and Manihot tripartita (16-18, 21-23). Longitudinal
section (17). Transverse section (18-23). 15-16. Branches with young fruits. 17. Aspect of the uniseriate exocarp and young
mesocarp, with evident accumulation of phenolic cells; note cells intensely elongated, inserted in the mesocarp (arrow).
18. Detail of the dorsal region, detaching the separation tissue; note the small reentrance found in exocarp and outer layers
of mesocarp in the dorsal region (arrow). 19. Aspect of pericarp, evidencing thick cuticle in exocarp. 20. Detail of the lateral
amphicribral bundle. 21. Detail of the articulated-branched laticifer (arrow = end wall). 22-23. Detail of the inner region of
the medium mesocarp, inner mesocarp and endocarp with some cellular layers, in the beginning and the end of this stage
respectively. (en = endocarp; ex = exocarp; if = phenolic idioblast; fo = phloem; mc = mesocarp; mi = inner mesocarp; ri =
innermost region of the medium mesocarp; td = separation tissue in the dorsal region; xi = xylem). Bar = 15 mm (15-16),

150 pm (17-18, 23), 100 um (19-20, 22), 50 pm (21).
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Figuras 24-29. Estégio V. Fruto em maturagdo de Manihot caerulescens (24 a esquerda, 26, 28) e Manihot tripartita (24 a
direita, 25, 27, 29). SeccOes transversais (25-29). 24. Frutos maduros (seta = projecéo lateral). 25. Detalhe do exocarpo,
evidenciando tricomatector e cuticulaespessa, e de parte do mesocarpo externo. 26. Regido dorsal; notar tecido parenquimético
maisfrouxo em direcéo ao feixe dorsal (seta) e apequenaespessurado estrato esclerenquimatico. 27. Regido dorsal, destacando
evidente tecido de separacdo e amplo estrato esclerenquimatico. 28-29. Regiado do septo. (cs = cavidade seminal; es = estrato
esclerenquimatico; ex = exocarpo; fd = feixe dorsal; fi = fibras; fl = feixe lateral; se = semente; sp = septo; td = tecido de
separacdo na regido dorsal; ts = tecidos de separagéo; tt = tricoma tector). Barra =1 cm (24), 500 pm (26-29), 50 pm (25).

Figures 24-29. Stage IV. Fruit in maturation of Manihot caerulescens (24 |eft, 26, 28) and Manihot tripartita (24 right, 25, 27,
29). Transverse section (25-29). 24. Mature fruits (arrow = lateral projection). 25. Detail of the exocarp, evidencing non-glandular
trichome and thick cuticle, and part of the outer mesocarp. 26. Dorsal region; note loose parenchyma in direction to the
dorsal bundle (arrow) and the small thickness of the sclerenchymatous stratum. 27. Dorsal region, detaching evident separation
tissue and large sclerenchymatous stratum. 28-29. Region of the septum. (cs = seed chamber; es = sclerenchymatous stratum;
ex = exocarp; fd = dorsal bundle; fi = fiber; fl = lateral bundle; se = seed; sp = septum; td = separation tissue in the dorsal
region; ts = separation tissue; tt = non-glandular trichome). Bar = 1 cm (24), 500 pm (26-29), 50 pm (25).
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Um estrato de braquiesclereides, que mantém
citoplasma, vactol ose niicleos evidentes até amaturidade,
compde 0 mesocarpo interno, com até nove camadas de
células mais arredondadas em M. caerulescens (figuras

Figuras 30-35. Estagio |V. Fruto em maturagéo de Manihot
caerulescens (30, 33) e Manihot tripartita (31, 32, 34, 35).
Material dissociado (33-35). Seccles transversais (30-32).
30. Detalhe do estrato esclerenquimatico, composto por
fibroesclereides e braquiesclereides mesocarpicas,
acompanhado pelo endocarpo colenquimatoso. 31. Detalhe
do estrato esclerenquimaético, composto por fibroesclereides
e braquiesclereides mesocérpicas e fibroesclereides
endocarpicas; notar a delgada regido colenquimatosa mais
interna (ponta de seta). 32. Detalhe das fibroesclereides
gelatinosas endocarpicas (seta = células colenquimatosas).
33-35. Detalhe das células componentes do estrato
esclerenquimético. (br = braquiesclereides; en = endocarpo;
fg = fibroesclereides gelatinosas). Barra = 300 um (34),
150 pm (31), 100 um (30, 33, 35), 50 um (32).

28, 30) e até dez camadas de braquiesclereides com
alongamento radial em M. tripartita (figuras 29, 31, 34).

Em M. caerulescens, o endocarpo do fruto maduro
€ exclusivamente de natureza colenquimatosa, com
aproximadamente seis a oito camadas de células (figura
30), algumas das quai s acumulam substanciasfendlicas.
Jaem M. tripartita, o endocarpo tem composi¢do mista:
as camadas mais externas encontram-se diferenciadas
em aproximadamente oito estratos de fibroesclereides
gelatinosas e somente cerca de trés camadas celulares
mantém-se colenquimatosas (figuras 31, 32).

Em resumo, ao final do desenvolvimento do
pericarpo, observa-se apresencadelignificacdo naparte
mais interna do mesocarpo mediano e no mesocarpo
interno de M. caerulescens, em M. tripartita, estas
mesmas regides sdo lignificadas, o que também ocorre
com aregido mais externa do endocarpo.

Em M. caerulescens, ao fim do estagio de maturacéo,
0 pericarpo desidrata-se intensamente, ocorrendo
retracdo do parénquimamesocarpico e enrugamento de
todaaporcdo do pericarpo externaas camadaslignificadas.
Mesmo no fruto maduro, encontra-se reserva de amido
nas cél ulas que compdem o tecido de separacéo e naregido
axial, contornando avascularizagdo ventral (figura36).
Na maturidade das duas espécies, 0 cdmbio mantém-se
em atividade nas unidades ventrais, visualizando-se a
nitida presenca de xilema e floema secundarios (figura
37) earegido axial com grandes espacosintercelulares
(figuras 36, 38).

Discussao

A descricdo do desenvolvimento dos frutos e
sementes utilizando periodos de crescimento foi
inicialmente feita por pesquisadores que analisaram
pericarpos carnosos (Lilleland 1930, Tukey & Young

Figures30-35. Stage | V. Maturefruit of Manihot caerulescens
(30, 33) and Manihot tripartita (31, 32, 34, 35). Dissociated
material (33-35). Transverse section (30-32). 30. Detail of
the sclerenchymatous stratum composed of mesocarpic fiber-
sclereids and stone cells, accompanied by collenchymatous
endocarp. 31. Detail of the sclerenchymatous stratum
composed of mesocarpic fiber-sclereids and stone cells, and
endocarpic fiber-sclereids; note the innermost thin
collenchymatous region (arrow). 32. Detail of gelatinous
fiber-sclereids of the endocarp (arrow = collenchymatous
cells). 33-35. Detail of the sclerenchymatous stratum cells.
(br = stone cell; en = endocarp; fg = gelatinous fiber-sclereid).
Bar = 300 um (34), 150 um (31), 100 um (30, 33, 35),
50 um (32).
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Figuras 36-38. Estégio V. Regido axia do fruto de Manihot
caerulescens. Seccdes transversais. 36. Vista geral,
evidenciando numerosos grdos de amido. 37. Detalhe do
feixe ventral, mostrando a presenca de cadmbio e de xilema
e floema secundérios. 38. Detalhe do parénquima da regiao
axial, destacando os nitidos espagos intercelulares. (ca =
cambio; fs = floema secundério; ra = regido axial; vv =
vascularizagdo ventral; xs = xilema secundério). Barra =
100 pm.

1939). Eles reconheceram trés ciclos de crescimento: o
primeiro, em que ocorre rapido aumento no tamanho do
fruto etegumentos seminais; 0 segundo, onde o embrido
se diferencia, embora a velocidade de crescimento do
fruto diminua sensivelmente; e o terceiro, que é
caracterizado pela paralisagdo do desenvolvimento do
embri&o eretomadade ativo al ongamento no fruto. Como
tal procedimento mostrou-se eficiente, os frutos secos
também passaram a ser descritos desta maneira, com
algumas adaptacles, principamente porque, nesses
pericarpos, o0 crescimento ndo é retomado apds o
desenvolvimento seminal (Souza 1984, Oliveira &
Beltrati 1993, Pietrobom & Oliveira 2004).

O pericarpo das espécies estudadas apresentou o
desenvolvimento caracteristico dosfrutos secos, partindo
da estrutura ovariana (denominado de estagio 1),
passando pelo ciclo de crescimento por divisdo celular
(estagio I1), seguido da fase de alongamento celular
(estagio 111) e, finalmente, apresentando a lignificacdo
do estrato esclerenquimético pericarpico (estagio IV).

No ovério de ambas as espécies estudadas, observa
se a vascularizac8o bésica, ou sgja, um feixe dorsal,
doisfeixesventraisea gunscorddes procambiaislaterais
por carpelo. Durante o estégio |1, ressalta-se a precoce
diferenciacdo do cambio entre os feixes ventrais
adjacentes em cada septo, que culminana producéo das
trés grandes unidades vascul ares ventrais, ja compostas
por tecidos secundérios.

Sem duvida alguma, um caréter que chama a
atencdo nas Euphorbiaceae é a presenca de laticiferos.
Esau (1959) e Cutter (1986) classificaram oslaticiferos
de Manihot como arti culados néo ramificados, do mesmo
tipo que encontrado em Hevea, osquai s se caracterizam
por surgirem a partir de grupos de células enfileiradas,
em gue os protoplastos sdo fundidos apds a dissociacéo
completa ou incompleta das paredes limitrofes. A
articulacdo foi encontrada nos laticiferos dos frutos de
M. caerulescens e M. tripartita, 0s quais ocorrem em
grande quantidade, dispersos pel o mesocarpo. Contudo,
oslaticiferos amostrados neste trabal ho sdo ramificados
em ambas as espécies, contrapondo a generalizagéo de

Figures 36-38. Stage | V. Axileregion of the fruit of Manihot
caerulescens. Transverse sections. 36. General view,
evidencing numerous starch grains. 37. Detail of the ventral
bundle, showing the presence of cambium and secondary
xylem and phloem. 38. Detail of parenchyma of the axile
region, detaching the conspicuous intercellular spaces. (ca =
cambium; fs = secondary phloem; ra = axile region; vv =
ventral vasculature; xs = secondary xylem). Bar = 100 um.
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gue os laticiferos de Manihot sdo articulados e n&o
ramificados.

Quando frutos com porc¢des internas lenhosas sdo
avaliados, € comum referir-se ao endocarpo, sem levar
em conta detalhes da ontogénese. A porcao lenhosa dos
frutos de vérias espécies de Euphorbiaceae tem sido
referidacomo endocarpo pelamai oriados autores, como
Toledo (1963), em seu estudo ontogenético com fruto e
semente de M. utilissima (mandioca). Berg (1975),
analisando os 6érgaos reprodutivos de espécies de
Micrantheum, também se refere a porcéo lenhosa do
pericarpo como endocarpo. Por sua vez, Afies et al.
(2005) também chamaram a por¢éo lenhosa do fruto de
Jatropha elliptica de endocarpo, porém partindo de
andlises morfol 0gi cas e ndo ontogenéticas, como osdois
autores anteriores.

Asespéciesde Manihot aqui estudadas apresentam
um meristema subadaxial, que desenvolve esclereides
no mesocarpo interno do fruto maduro. Dos véarios
autores consultados, apenas Berg (1975) refere-se a
existénciadetal regido, encontradajanaparede ovariana
de espécies de Micrantheum.

E provavel que os autores que chamam toda a
por¢ao esclerenquimatica dos frutos das Euphorbiaceae
de endocarpo ndo apliquem o conceito ontogenético,
explicitado por Roth (1977), segundo o qual aepiderme
externa ovariana origina o exocarpo, o mesofilo da
parede ovarianaformao mesocarpo e aepidermeinterna
diferencia-se no endocarpo. Aplicando-se este conceito
ontogenético aos pericarpos de M. caerulescens e M.
tripartita, verifica-se nitidamente a ampla participacdo
do mesocarpo naformagao do estrato esclerenquimético,
podendo haver (em M. tripartita) ou ndo (em M.
caerulescens) a participacdo de células endocarpicas.

Toledo (1963), analisando osfrutosde M. utilissma,
relatou que haum tecido queforraacavidade dasemente,
0 qual chamou de “epiderme interna do ovéario”. A
referénciaaumacamadaovarianano interior do fruto é
inadequada, visto que é exatamente esta epiderme que
forma o endocarpo. Analisando-se os resultados de
Toledo (1963) e comparando-0s com 0s aqui obtidos,
pode-se afirmar que o tecido ao qual a autora se refere
s80 as camadas colenquimatosas do endocarpo.

Varios autores, dentre os quais Toledo (1963),
Roosmalen (1985) e Webster (1994), classificaram os
frutos de Manihot apenas como capsulas, nao
caracterizando sua deiscéncia. Segundo o afirmado por
Rogers & Appan (1973), os frutos de Manihot sdo
cépsulas com deiscéncia geralmente loculicida e, as
vezes, septicida. ParaSouza & Lorenzi (2005), osfrutos
de Euphorbiaceae geralmente sdo capsulas com

deiscéncia elastica (tricoca), raramente baga, drupa ou
sémara. Nenhum destes autores, contudo, embasou suas
interpretagbes em estudo estrutural mais detalhado. A
importancia de estudos anatémicos para evitar enganos
ou contradicbes nas avaliagtes fica evidente quando
estruturas complexas como determinados frutos sdo
analisadas somente pela morfologia

Para os frutos de M. utilissima, Toledo (1963)
afirmou que a deiscéncia ocorre devido a desidratacdo
do parénguimameédio, queisolaum carpel o de cadalado
do eixo placentar; a0 mesmo tempo, cadaldculo, devido
adisposicéo das fibras, abre-se do apice paraabase. A
autora ndo classificou o fruto como capsula tricoca,
embora sua descricdo seja compativel com o tipo.

Fahn & Zohary (1955) promoveram um detalhado
estudo sobre estruturas pericarpicas relacionadas a
deiscénciadeleguminosasereataram queexiste correl acdo
entre aanatomia davalva e a deiscéncia, especialmente
considerando a estrutura do estrato esclerenquimético.
Paraosautores, estacorrelacéo, provavelmente, conduziu
a0 desenvolvimento devariadostiposdefrutoseadeiscéncia
ou indeiscéncia dos mesmos. Quando as camadas do
estrato esclerenquimético estéo dispostas em sentidos
distintos, especia mente se antagdnicos entre as valvas,
o fruto normalmente € deiscente.

Comumente, para a deiscéncia ativa dos frutos de
leguminosas, doisfatores sio indispensaveis: o cruzamento
de células esclerenquiméticas e/ou o cruzamento das
micelas de celul ose de suas paredes e a presenca de um
tecido de separacdo, que se estenda pela regido da
deiscéncia, desde a epiderme interna até a epiderme
externa (Fahn & Zohary 1955).

As caracteristicas anatbmicas do pericarpo das
espécies estudadas de Manihot explicam o padréo do
fruto no que concerne a deiscéncia. Desde o ovario até
préximo dafase de maturacdo (estédio 1), prevalecem
células de paredes delgadas e, quando espessadas, sem
lignificagdo. Namaturidade (estadio I V), contudo, existe
grande lignificag@o pericérpica, mais especificamente
daregi&o internado mesocarpo mediano e no mesocarpo
interno nas duas espécies, e também da porcéo externa
do endocarpo em M. tripartita.

No caso de M. tripartita, 0 estrato esclerenquimético
€ mais amplo e elaborado; existe uma tripla regiao
lignificada, composta por fibroesclereides gelatinosas de
origem mesocérpica (parte mais interna do mesocarpo
mediano) e endocarpica, bem como pelasbraguiesclereides
com origem no mesocarpo interno. Em M. caerulescens,
0 mMesmo ndo ocorre, sendo o estrato esclerenquimético
duplo, formado por um estrato de fibroesclereides
gelatinosas (de origem no mesocarpo mediano) e um
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estrato de braquiesclereides ndo alongadas radialmente
(produzidas no mesocarpo interno).

Com relacéo apresencadetecido de separacao, tanto
em M. caerulescens quanto em M. tripartita ocorrem
células parenquiméti cas arredondadas e com evidentes
espacos intercelulares em diregdo dos feixes dorsais. Ja
em direcdo aos septos, as espécies divergem mais
nitidamente: nosfrutosde M. caerulescens, existeumtecido
parenqui méati co coeso, Sem muitos espagosintercel ulares,
gue acomoda a pressdo exercida pela desidratacéo das
células esclerenquiméticas; em M. tripartita, existe um
tecido de separagéo maislaxo, separado do aerénquima
do septo por a gumas poucas cél ulas esclerenquiméti cas,
gue unem a porg¢do lignificada de um carpelo a outro.
Portanto, adeiscéncianesta Ultimaespécie ocorre devido
a forca produzida pela tripla regido de esclereides do
pericarpo, que provoca a retracéo de cada mericarpo,
rompendo-se tanto naregido dorsal quanto Nos septos.

Considerando osresultados obtidos, conclui-se que
os frutos de M. caerulescens sao capsul as indei scentes.
Jaosfrutosde M. tripartita sdo cipsulas septi-loculicidas,
umavez que suadeiscéncia se daem direcdo aos septos
e ao feixe dorsal.

Em espécies estudadas de Phyllanthus, Webster
(1956) observou que adeiscénciaé explosivanas plantas
herbaceas anuais, enquanto que, nas subarbustivas, a
tendéncia é apresentar frutos carnosos com deiscéncia
passiva e tardia ou frutos indeiscentes; nas arboress,
sdo frequentes os frutos drupaceos lenhosos. Como M.
caerulescens e M. tripartita sdo espécies arbustivas
(Durigan et al. 2004) e formam cépsulas indeiscentes e
deiscentes, respectivamente, os dados aqui apresentados
indicam que o proposto por Webster (1956) ndo pode
ser estendido para outros os géneros de Euphorbiaceae,
restringindo-se a Phyllanthus.

Frutosindeiscentestém sido rel atados paraa gumas
Euphorbiaceae por vérios autores, como Barroso et al.
(1999) e Souza & Lorenzi (2005). Barroso et al. (1999),
inclusive, mencionaram que existemn capsul asinde scentes,
porém ndo informaram em quais géneros ou espécies
foram encontrados estes frutos.

Em M. caerulescens, registrou-se que o proprio
pericarpo compde, em conjunto com as sementes, 0
didsporo. Este pericarpo acumulamaisreservade amido
gue o de M. tripartita, onde o didsporo € a propria
semente e a dispersdo &, inicialmente, autocdrica; nesta
espécie, a participacdo do pericarpo na dispersao
restringe-se a exposicdo da semente. Em observactes
pessoai s de campo, foram encontradas grandesformigas,
alimentando-se dosfrutos de M. caerulescens. Assm, a
indei scénciadesenvol vidanestaespécie pode representar

adaptacdo do pericarpo azoocoria, ja que ele apresenta
compostos nutritivos que podem ser explorados pelo
dispersor sem causar nenhum dano a semente, que se
encontra protegida pelo estrato esclerenquimético bem
desenvolvido.
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