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Resumo 

Pera é um gênero neotropical, atualmente pertencente a família 

Peraceae. A atual circunscrição de Peraceae foi resultado da inclusão da família 

Rafflesiaceae entre a antiga tribo Pereae e demais Euphorbiaceae, onde Pereae foi 

elevada à família tornando Euphorbiaceae novamente monofilética. Essas mudanças 

não foram bem aceitas pois Rafflesiaceae são holoparasitas com parte vegetativa 

extremamente reduzida e flores grandes, enquanto que Peraceae e Euphorbiaceae 

possuem a parte vegetativa bem desenvolvida e flores reduzidas. Como a embriologia 

de Peraceae era desconhecida e os processos embriológicos são conservativos e têm 

sido usados para resolver problemas taxonômicos em diversos níveis hierárquicos, nós 

estudamos a embriologia de Pera glabrata buscando similaridades entre Peraceae, 

Rafflesiaceae e Euphorbiaceae que suportem tal agrupamento. A atual circunscrição do 

clado não foi suportada pela embriologia, sugerindo uma reaproximação de Peraceae e 

Euphorbiaceae. Foram, ainda, levantadas possíveis sinapomorfias para Peraceae, 

incluindo a epiderme da antera com dois tipos celulares que ainda não tinha sido 

descrita para outra angiosperma. A presença de obturador placentário em Pera surge 

como uma possível sinapomorfia para as famílias Ixonanthaceae, Linaceae, 

Phyllanthaceae, Picrodendraceae, Peraceae e Euphorbiaceae. 

palavras-chave: anatomia, esporogênese, gametogênese, fruto, morfologia, ontogênese, 

semente. 
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Abstract 

Pera is a neotropical genus, currently belonging to Peraceae family. 

These circumscription was the result of inclusion of Rafflesiaceae family between the 

old Pereae tribe and all other Euphorbiaceae, wherein Pereae was elevated to the family 

becoming Euphorbiaceae monophyletic again. These changes were not well accepted 

because Rafflesiaceae are holoparasitic with extremely reduced vegetative body and 

large flowers, while Peraceae and Euphorbiaceae have well developed vegetative parts 

and reduced flowers. As the embryology of Peraceae was unknown and embryological 

processes are conservative and have been used to solve taxonomic problems at different 

hierarchical levels, we studied the embryology of Pera glabrata searching for 

similarities between Peraceae, Rafflesiaceae, and Euphorbiaceae that support such 

grouping. The current circumscription of the clade was not supported by embryology, 

suggesting a rapprochement between Peraceae and Euphorbiaceae. Were also listed 

possible synapomorphies for Peraceae, including the epidermis of anther with two cell 

types that had not yet been described for other angiosperm. The presence of placental 

obturator in Pera appears as a possible synapomorphy for the Ixonanthaceae, Linaceae, 

Phyllanthaceae, Picrodendraceae, Peraceae and Euphorbiaceae families. 

keywords: anatomy, sporogenesis, gametogenesis, fruit, morphology, ontogeny, seed. 
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Introdução 

Pera Mutis contem cerca de 40 espécies que ocorrem desde Cuba até 

o sul do Brasil, com maior diversidade na bacia amazônica (Webster 1994, Bigio e 

Secco 2012). O gênero é facilmente reconhecido por possuir pseudantos unissexuais 

com flores reduzidas, envolvidos por uma bráctea em forma de saco (Bigio e Secco 

2012). Classicamente, Pera pertencia à Euphorbiaceae Juss., incluída na tribo Pereae 

Müll. Arg. juntamente com os gêneros Chaetocarpus Thwaites, Clutia L., Pogonophora 

Miers ex Benth. e Trigonopleura Hook. f. (Webster 1994). Estudos filogenéticos 

baseados em sequências de DNA colocam Pera e os demais gêneros próximos como um 

grupo irmão de Rafflesiaceae Dumort. e Euphorbiaceae, sugerindo a elevação da tribo 

Pereae à família Peraceae Klotzsch, tornando Euphorbiaceae monofilética (Wurdack e 

Davis 2009). Essa circunscrição, não foi bem aceita devido à grande diferença 

morfológica entre Rafflesiaceae e os demais grupos. Os representantes de Rafflesiaceae 

são holoparasitas com raiz e caule extremamente reduzidos e flores que podem chegar à 

um metro de diâmetro (Meijer 1993), enquanto que Peraceae e Euphorbiaceae possuem 

a parte vegetativa bem desenvolvida com representantes herbáceos, arbustivos ou 

arbóreos e suas flores são reduzidas podendo chegar a um estame nas flores masculinas 

e um pistilo nas flores femininas nos taxa portadores de pseudantos como ocorre em 

Pera. Somente a presença de flores unissexuais suportam morfologicamente o clado 

composto por Peraceae, Rafflesiaceae e Euphorbiaceae, mas não é exclusiva das 

famílias podendo ser encontradas em outras dentro da ordem Malpighiales (Endress et 

al. 2013). 

A embriologia é um ramo da botânica que surgiu da curiosidade sobre 

a sexualidade das plantas (Maheshwari 1950). A partir do trabalho de Schnarf (1931) 
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seguido por Davis (1966) e Johri et al. (1992) a embriologia comparada ganhou mais 

destaque devido a homogeneidade de seus processos em determinados grupos 

taxonômicos. Apesar de não ter como objetivo principal ranquear espécies, a 

embriologia tem sido usada para resolver problemas taxonômicos em diversos níveis 

hierárquicos (Cave 1953, Davis e Heywood 1963, Palser 1975, Stuessy 2009). A 

embriologia de Peraceae é praticamente desconhecida. Somente o desenvolvimento do 

tegumento foi estudado por Tokuoka e Tobe (2003). O desenvolvimento da antera, 

incluindo microsporogênese e gametogênese; do óvulo, incluindo megasporogênese e 

gametogenese; a fertilização e o desenvolvimento do endosperma e do embrião 

permanecem desconhecidos. A embriologia de Euphorbiaceae é bem estudada e padrões 

para a família têm sido estabelecidos (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 

1994), mas novidades ainda tem sido descobertas (Tokuoka e Tobe 1998, Tokuoka e 

Tobe 2002, Tokuoka e Tobe 2003, De-Paula e Sajo 2011). Em Rafflesiaceae, a 

embriologia também é conhecida (Ernst e Schmidt 1909, Ernst e Schmidt 1913, 

Bouman e Meijer 1994). Segundo Endress et al. (2013), existem grandes lacunas no 

conhecimento estrutural de Malpighiales e investigações sobre a embriologia dos 

grupos ainda não estudados seriam obviamente proveitosas. 

Assim, nós estudamos a embriologia de Pera glabrata (Schott) Poepp. 

ex Baill. espécie mais amplamente distribuída entre as Peraceae neotropicais (Bigio e 

Secco 2012) e comparamos os dados encontrados com os padrões previamente 

estabelecidos para as famílias Euphorbiaceae e Rafflesiaceae, identificando 

características comuns que suportem a circunscrição atual de Peraceae (Wurdack e 

Davis 2009, Xi et al. 2012). Além da embriologia clássica que propõe o 

desenvolvimento das anteras, óvulos, tegumento, endosperma e embrião; nós estudamos 
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o desenvolvimento do fruto com o objetivo de levantar ainda mais dados que possam 

contribuir para a melhoria da sistemática de Malpighiales. 

Material e métodos 

Ramos férteis de Pera glabrata (Schott) Poepp. ex Baill. (Fig. 1) 

foram coletados na Estação Ecológica do Panga (19º09’-19º11’S e 48º23’-48º24’O). O 

material foi preparado e incorporado ao Herbarium Uberlandense (HUFU) sob os 

números de registros 67.405 para os indivíduos masculinos e 67.406 para os indivíduos 

femininos. 

Para o estudo anatômico, inflorescências em diversos estádios de 

desenvolvimento, frutos jovens em vários estágios de desenvolvimento e frutos 

maduros foram fixados em FAA 50 (Johansen 1940) por 48 horas e posteriormente 

conservados em álcool etílico 50%. As amostras fixadas foram desidratadas em série 

etílica e incluídas em historesina Leica de acordo com as instruções do fabricante. O 

material foi seccionado, em séries transversais e longitudinais, usando um micrótomo 

rotatório Leica RM 2135 com espessuras variando entre 4 e 10 µm. As lâminas 

produzidas foram coradas com azul de toluidina 0,05% em tampão acetato com pH 4,7 

(O’Brien et al. 1964 modificado) e montado com Entellan®. As lâminas foram 

analisadas em um fotomicroscópio Olympus BX51 e as regiões mais importantes e 

representativas foram fotografadas. Foi utilizado, também, um filtro de luz polarizada 

para destacar a presença de cristais e grãos de amido. No total, foram analisadas 76 

inflorescências masculinas, 74 ovários em diversos estádios de desenvolvimento, 228 

óvulos de diversos tamanhos, 229 sementes jovens e maduras e quatro frutos jovens e 

em deiscência. 
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Resultados 

Antera (Fig. 2) 

Nos estágios iniciais, o primórdio da antera de Pera glabrata é 

tetralobado e composto por tecido meristemático (Fig. 2a). A protoderme apresenta 

células cubóides, justapostas, com citoplasma denso e núcleo com nucléolo evidente. A 

camada subjacente à protoderme constitui camada parietal primária, que divide-se 

periclinalmente formando duas camadas parietais secundárias (Fig. 1a). Nos quatro 

lobos, subjacente à camada parietal, observam-se as células arquesporiais. Internamente 

às células arquesporiais, são observadas células com conteúdo fenólico e poucos 

idioblastos contendo drusas que constituirão o conectivo na antera madura. Na região 

central do primórdio de antera, é observado um cordão procambial (Fig. 2b) que suprirá 

a antera madura. 

Em estágios posteriores, ambas camadas parietais secundárias 

dividem-se formando quatro camadas (Fig. 2b). A camada parietal secundária externa 

dará origem externamente ao endotécio e internamente à uma camada média. A camada 

parietal secundária interna dará origem, externamente, a uma camada média e, 

internamente, ao tapete (Fig. 2c–d). 

Na antera madura, a epiderme é unisseriada e possui dois tipos de 

células. Um dos tipos celulares possui formato ovado, sua parede não possui 

espessamento secundário e não há acúmulo de substâncias no citoplasma. A outra é 

volumosa na base e vai se estreitando em direção ao ápice, a parede possui faixas 

longitudinais de lignina na parede e o citoplasma repleto de compostos fenólicos. Os 

dois tipos celulares se alternam e mantêm-se íntegros até a abertura da antera. Na região 
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do estômio, predominam as células descritas inicialmente, porém com menor diâmetro 

(Fig. 2g–h). Subsequentemente, o endotécio possui uma camada de células achatadas 

radialmente, com parede contendo faixas radiais de lignina e citoplasma contendo 

compostos fenólicos, semelhante ao segundo tipo descrito na epiderme. Internamente ao 

endotécio, as duas camadas médias não se dividem anticlinalmente e rompem-se com o 

crescimento das demais camadas, restando resquícios na antera madura (Fig. 2d–g). 

A camada subjacente às camadas médias é o tapete que tem aspecto 

secretor contendo células cubóides, justapostas, citoplasma denso contendo cristais, 

com um ou dois núcleos e nucléolos evidentes (Fig. 2e–f). Em estágios posteriores, os 

núcleos podem encontrar-se fusionados (Fig. 2f) 

O tecido esporogênico primário (células arquesporiais) sofre mitoses 

formando o tecido esporogênico secundário (Fig. 2a–b). As células do tecido 

esporogênico secundário aumentam de volume dando origem aos microsporocitos 

(células mãe de microsporo) (Fig. 2c). Os microsporocitos sofrem meiose formando 

quatro microsporos. Inicialmente, entre as fases I e II da meiose não se forma parede 

entre as células filhas (Fig. 2e–f). Os núcleos originados da meiose estão dispostos de 

forma tetraédrica e somente três deles podem ser vistos no mesmo plano (Fig. 2f). Após 

a individualização dos microsporos, há formação da esporoderme que é constituida por 

uma camada conspícua de exina e uma fina camada de intina (Fig. 2i–j). A exina é 

composta por esporopolenina, aparentemente sem báculas ou tectum. O microsporo é 

esferoidal e tricolporado, onde três sulcos coincidem com as aberturas. A intina é 

composta por uma fina parede péctica que torna-se mais espessa na região dos colpos 

(Fig. 2j). Os microsporos sofrerão uma divisão desigual, onde a célula maior é a célula 

vegetativa e a célula menor a generativa (Fig. 2i). Não foram observadas novas divisões 
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e o grão de pólen é disperso com duas células. Foram observados alguns grãos de pólen 

germinados dentro da antera (Fig. 2j). 

No estágio final de maturação, os septos entre os esporângios 

rompem-se unindo os dois lóculos da mesma teca (Fig. 2g). A epiderme e o endotécio 

rompem-se na região do estômio, culminando na abertura longitudinal da antera e na 

dispersão dos grãos de pólen. 

Ovário (Fig. 3) 

Pera glabrata apresenta suas flores pistiladas tricarpelares, 

triloculares e cada lóculo apresenta um único óvulo (Fig. 3a). A parede ovariana possui 

epiderme externa unisseriada com células cuboides, justapostas, revestidas por uma fina 

camada de cutícula e no seu citoplasma encontram-se compostos fenólicos (Fig. 3a–b). 

Não foram observados tricomas nem estômatos no ovário. O mesofilo ovariano é 

parenquimático, apresentando cerca de 15 camadas de células, podendo ser dividido em 

duas regiões distintas. A região mais externa possui células mais volumosas contendo 

compostos fenólicos no citoplasma. A região mais interna apresenta células com menor 

volume e somente algumas células da camada mais interna (sobrejacentes à epiderme 

interna) apresentam tais compostos (Fig. 3a–b). A epiderme ovariana interna possui uma 

camada de células alongadas periclinalmente recobertas por uma fina camada de 

cutícula (Fig. 3a–b). Cada septo é formado por tecidos dos dois carpelos vizinhos. O 

tecido que forma o septo é semelhante ao descrito para a parede ovariana, mas com uma 

fileira de células fenólicas que separa o tecido proveniente de cada carpelo (Fig. 3a). 
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Óvulo (Fig. 4) 

Os óvulos de Pera glabrata são anátropos, bitegumentados, com 

funículo curto e a placentação é axial onde a micrópila é voltada para o ápice do ovário 

(Fig. 4a). O tegumento externo apresenta de quatro a seis camadas de células. A 

epiderme do tegumento externo em contato com o ovário apresenta compostos fenólicos 

(Fig. 4a–b). O tegumento interno apresenta de quatro a seis estratos de células 

semelhantes à do tegumento externo. A camada mais interna do tegumento interno é 

alongada radialmente constituindo o endotélio (Fig. 4a–b). A micrópila é formada por 

ambos tegumentos, mas a exóstoma e a endóstoma não coincidem (Fig. 4a, c). O óvulo 

é vascularizado por um cordão procambial que percorre a rafe e termina na calaza, 

ficando restrito ao tegumento externo (Fig. 4a–b). O nucelo apresenta cerca de seis 

camadas de células de diâmetro, sendo que as camadas mais internas encontram-se 

consumidas com o desenvolvimento do gametofito feminino (Fig. 4a–b). Durante o 

período de diferenciação dos tegumentos, as células da placenta alongam-se 

radialmente, formando um obturador que já nos estágios iniciais obstrui a exóstoma 

(Fig. 4c). 

Entre a célula mãe do megasporo e a epiderme do nucelo existem de 

duas a quatro camadas de células (Fig. 4d). A célula mãe do megasporo divide-se por 

meiose, a partir de duas divisões transversais sucessivas, originando uma tétrade linear 

de megasporos (Fig. 4e). Desta tétrade, os três megasporos micropilares degeneram e 

somente o megasporo calazal permanece funcional (Fig. 4f). Este megasporo funcional 

origina um megagametofito com sete células e oito núcleos, ou do tipo Polygonum. Na 

região micropilar do megagametofito, são encontradas duas sinérgides e uma oosfera, 
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na porção central a célula central binucleada e na região calazal as três antípodas (Fig. 

4g). 

Fruto (Fig. 5) 

A epiderme externa do ovário originará o exocarpo, o mesofilo 

ovariano produzirá ao mesocarpo e a epiderme interna do ovário dará origem ao 

endocarpo. O exocarpo e as camadas mais externas do mesocarpo não apresentam 

alterações durante o desenvolvimento inicial do fruto (Fig. 5a–b). Contudo, as células 

da região mediana do mesocarpo interno alongam-se radialmente e acumulam 

compostos fenólicos no seu citoplasma. As camadas mais internas do mesocarpo interno 

alongam-se periclinalmente e também acumulam compostos fenólicos (Fig. 5b). O 

septo aumenta de volume em relação ao ovário (vide Fig. 3a), principalmente pelo 

aumento dos espaços entre as suas células (Fig. 5a–b). 

No estágio final de maturação do fruto, o exocarpo apresenta células 

com parede espessa (Fig. 5c). Algumas células da região mais externa do mesocarpo 

aumentam de volume. A região mediana do mesocarpo apresenta células lignificadas e 

alongadas radialmente e a região mais interna possui células alongadas periclinalmente, 

com menor diâmetro e também lignificadas (Fig. 5c). As células do endocarpo ainda 

estão presentes e não apresentam parede lignificada (Fig. 5c). Nos septos, o mesocarpo 

apresenta um aerênquima conspícuo (Fig. 5c). No fruto em deiscência, os septos se 

desfazem, unindo as três cavidades seminais. 
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Semente (Fig. 6–7) 

Após a fecundação, poucas mudanças podem ser observadas na 

semente (Fig. 6a). Tanto no tegumento externo quanto no interno, são observadas 

divisões celulares somente na região micropilar. São observados idioblastos contendo 

drusas principalmente no tegumento externo (Fig. 6b–c). As células do endotégmen 

começam a acumular compostos fenólicos em seu citoplasma (Fig. 6a–c). O nucelo 

passa a apresentar um intenso processo de divisão celular, apresentando células de 

diversos formatos, com paredes delgadas e núcleos periféricos (Fig. 6a–b). Na porção 

mais distal dos tegumentos, são observadas divisões celulares que originarão na 

micrópila a carúncula e lateralmente à micrópila uma projeção periférica da testa (Fig. 

6c). O nucelo acumula amido na porção micropilar (Fig. 6c) e cristais próximos ao 

megagametofito (Fig. 6d). O megagametofito começa apresentar diversas vesículas em 

seu citoplasma (Fig. 6d). A célula média fecundada começa a dividir-se sem a formação 

de paredes entre os núcleos (Fig. 6d). 

Em um estágio intermediário, a semente apresenta outras mudanças, 

principalmente na diferenciação dos tegumento e formação da carúncula (Fig. 7a). O 

tegumento não apresentou aumento no número de camadas na região mediana da 

semente quando comparado com o óvulo. Somente na região micropilar há aumento do 

número de camadas do tegumento. A exotesta apresenta alongamento radial de suas 

células (Fig. 7b–c). As células do tégmen e do nucelo começam a acumular cristais (Fig. 

7b). As células do endotégmem alongam-se periclinalmente e continuam com 

citoplasma contendo compostos fenólicos (Fig. 7b–c). O endosperma continua 

dividindo-se, ainda sem a formação de parede (núcleos livres) (Fig. 7b). Não foram 
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observados embriões nem a permanência do zigoto nas sementes de P. glabrata 

estudadas. 

A semente madura apresenta coloração preta, sendo a exotesta 

responsável pela resistência da semente, a carúncula é carnosa de coloração vermelho-

alaranjada envolvendo até metade da semente. No tegumento da semente, a exotesta 

apresenta-se totalmente alongada e com paredes secundárias lignificadas funcionando 

como a camada mecânica do tegumento (Fig. 7d–e). A mesotesta e a endotesta não 

apresentam modificações quando comparadas com o estágio anterior. O exotégmen 

encontra-se alongado radialmente (Fig. 7c). O mesotégmen apresenta um aumento no 

volume das suas células e dos seus espaços intercelulares, enquanto o endotégmem 

permanece com células alongadas periclinalmente e com os compostos fenólicos em seu 

citoplasma (Fig. 7d). O nucelo apresenta-se parcialmente consumido com o 

desenvolvimento do endosperma (Fig. 7e–f). O endosperma começa a se concentrar na 

região calazal e micropilar da semente. Poucas células do endosperma formam paredes 

que ficam restritas a porção mais micropilar da semente, o restante do endosperma 

permanece com núcleos livres (Fig. 7a, e–g). 

Discussão 

Embriologia comparada de Peraceae, Euphorbiaceae e Rafflesiaceae 

Nós comparamos a embriologia de Pera glabrata com os dados 

existentes na literatura das famílias Euphorbiaceae e Rafflesiaceae no texto abaixo. O 

dados comparativos também estão compilados na Tabela 1 para uma melhor 

visualização. 
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Antera 

Em Pera glabrata, o filete é simples e a antera é tetraesporangiada, 

tais características são comumente relatadas para Euphorbiaceae (Davis 1966, Kapil e 

Bhatnagar 1994). Somente na tribo Ricininae (Euphorbiaceae), os filetes são 

ramificados e em cada flor estaminada podem ser encontrados mais de 1.000 estames 

(Radcliffe-Smith 2001). Em Rafflesiaceae, os estames são sésseis, inseridos em uma 

coluna central da flor estaminada e as anteras são polisporangiadas (Meijer 1993, 

Nikolov et al. 2014). 

O desenvolvimento da parede da antera de Pera glabrata é do tipo 

básico. A família Euphorbiaceae apresenta o desenvolvimento da parede da antera do 

tipo básico (Nair e Maitreyi 1962, Bhanwra 1987) e dicotiledôneo (Bhanwra 1987, Liu 

et al. 2007, De-Paula e Sajo 2011). O tipo monocotiledôneo é relatado somente para 

Acalypha (Davis 1966). Em Rafflesiaceae, o tipo do desenvolvimento da antera é 

desconhecido. Dados anteriores que relatam o desenvolvimento da antera refere-se ao 

gênero Cytinus hypocistis (Guzowska 1964) atualmente numa família relacionada à 

Malvales (Nickrent 2007). 

Pera glabrata apresenta a epiderme da antera unisseriada com dois 

tipos de células. Uma delas é ovada, com parede sem espessamento e sem acúmulo de 

compostos fenólicos. A outra é volumosa na base estreitando-se em direção ao ápice, 

com faixas longitudinais de lignina na parede e citoplasma contendo compostos 

fenólicos. Esta característica não havia sido descrita para outra angiosperma, em que na 

maioria dos casos a epiderme possui somente um tipo celular que pode permanecer ou 

ser totalmente descartada com o crescimento das demais camadas da antera (Johri e 

Ambegaokar 1984). Em Euphorbiaceae, a epiderme é persistente (Johri et al. 1992, 
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Kapil e Bhatnagar 1994) e em alguns casos, como em Croton e Astraea, podem 

apresentar-se dispersa (devido ao crescimento das demais camadas da parede da antera), 

papilosa e com compostos fenólicos no seu citoplasma (De-Paula e Sajo 2011). Em 

Rafflesiaceae, as células da epiderme são isodiamétricas, sem espessamento e acúmulo 

de compostos fenólicos (Nikolov et al. 2014). 

O endotécio de Pera glabrata é fibroso com espessamento de fitas 

longitudinais de lignina. Em Euphorbiaceae, o endotécio também é fibroso (Davis 1966, 

Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994) e somente em Chrozophora rottleri o 

endotécio não possui espessamento (Sharma 1956). Ainda em Euphorbiaceae, somente 

em Croton e Astraea células sem espessamento contendo drusas interrompem o 

endotécio fibroso (De-Paula e Sajo 2011). Em Rafflesiaceae, o endotécio é alongado 

radialmente e, aparentemente, não possui espessamento (Nikolov et al. 2014). 

Pera glabrata apresenta camadas médias efêmeras, assim como em 

Euphorbiaceae onde estas são reabsorvidas e não permanecem na antera madura (Davis 

1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Aparentemente, Rafflesiaceae, 

também possuem camadas médias efêmeras (Nikolov et al. 2014). 

O tapete de Pera glabrata é unisseriado, secretor e binucleado. Em 

Euphorbiaceae, o tapete também é unisseriado, secretor e majoritariamente com células 

binucleadas (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994) e somente em 

Acalypha indica é relatado o tipo ameboide (Johri e Kapil 1953). Entretanto, células 

contendo um núcleo podem ser encontradas no tapete de Hevea brasiliensis (Rao 1964), 

quatro núcleos em Jatropha curcas (Liu et al. 2007), até quatro núcleos fundidos em 

Croton e Astraea (De-Paula e Sajo 2011), ou multinuclear em Sebastiania charamela 

(Nair e Maitreyi 1962). Em Rafflesiaceae, o tapete possui de três a quatro camadas, é 
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secretor com células uninucleadas (Nikolov et al. 2014). Foram observados cristais 

estilóides prismáticos nas células do tapete de Pera glabrata. Em Euphorbiaceae, 

cristais estilóides foram observados em Croton e Astraea (De-Paula e Sajo 2011). Em 

Rafflesiaceae, cristais não foram relatados em células do tapete. 

A citocinese em Pera é do tipo simultânea. Esta mesma característica 

é relatada para Euphorbiaceae (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). 

E em Rafflesiaceae, a citocinese é sucessiva (Ernst e Schmidt 1913). 

Quanto à disposição dos microsporos, Pera glabrata apresenta uma 

tétrade tetraédrica. Euphorbiaceae também apresenta tétrades tetraédricas, decussadas e 

isobilaterais (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Em Rafflesiaceae, 

tétrades tetraédricas são registradas em Rafflesia patma (Ernst e Schmidt 1913). 

Em Pera glabrata, a liberação do grão de pólen é dado por uma 

abertura longitudinal na antera. Euphorbiaceae também possui deiscência longitudinal 

com exceção da subtribo Porantherineae que possui anteras poricidas (Radcliffe-Smith 

2001). Em Rafflesiaceae, a deiscência da antera é poricida (Nikolov et al. 2014). A 

abertura de Euphorbiaceae resulta da desidratação desigual das células da paredes do 

endotécio. A parede periclinal externa possui uma menor quantidade de lignina quando 

comparada com a parede periclinal interna. Quando a antera perde água, a camada 

periclinal externa murcha mais por possuir menos lignina, diminuindo de tamanho e 

gerando uma tensão em toda antera. Esta tensão gerada pela desidratação desigual das 

paredes, juntamente com uma região de fragilidade gerada pelas células do estômio que 

possuem menor diâmetro, culmina na abertura longitudinal da antera. Em Pera 

glabrata, o processo é semelhante, mas a função atribuída ao endotécio em 

Euphorbiaceae é substituída pela epiderme. Esta, por sua vez, divide a função entre os 
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dois tipos celulares da epiderme. As células fenólicas e lignificadas dão a resistência 

mecânica e as células não lignificadas e não fenólicas perdem água, gerando a tensão 

entre a parede periclinal externa e a interna. A tensão juntamente com a região de 

fragilidade, gerada igualmente por células de menor diâmetro, culmina na deiscência 

longitudinal da antera. Em Rafflesiaceae, a antera, aparentemente, não possui tecido 

mecânico e a antera provavelmente tem uma abertura mais passiva. 

Pera glabrata apresenta seus grãos de pólen tricolporado. Em 

Euphorbiaceae, os grãos de pólen são, em sua maioria, tricolporados, mas podem 

ocorrer grãos de pólen inaperturados, quadripoprados, hexaporadas ou com 10 ou 12 

aberturas (Johri et al. 1992). Rafflesiaceae apresenta grãos de pólen inaperturados 

(Furness 2007). Em Pera glabrata o grão de pólen é liberado com duas células. Em 

Euphorbiaceae, os grãos de pólen podem ser dispersos com duas ou três células (Johri et 

al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). O grão de pólen disperso com duas células foi 

relatado para Rafflesia patma (Ernst e Schmidt 1913). 

Ovário 

O ovário de Pera glabrata é súpero, tricarpelar, trilocular, com um 

óvulo por semente, assim como os demais representantes de Peraceae (Radcliffe-Smith 

2001). Euphorbiaceae possui o mesmo tipo de ovário (Radcliffe-Smith 2001). 

Rafflesiaceae possui ovário ínfero e muitos óvulos (Nikolov et al. 2014). Em 

Rafflesiaceae, não há formação da folha carpelar. As células do receptáculo se separam 

formando espaços onde posteriormente serão formados os óvulos (Nikolov et al. 2014). 
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Óvulo 

O óvulo de Pera glabrata é anátropo e a micrópila é voltada para o 

ápice do ovário. A maioria das Euphorbiaceae também apresentam óvulos anátropos ou 

hemianátropos (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Rafflesiaceae 

segue o mesmo padrão e apresenta óvulos anátropos (Bouman e Meijer 1994). 

Pera glabrata apresenta dois tegumentos, assim como em  

Euphorbiaceae (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Rafflesiaceae é 

unitegumentada e somente resquícios do tegumento externo são observados (Bouman e 

Meijer 1994). 

A vascularização dos tegumentos de Pera glabrata fica restrita à rafe 

terminando na calaza. Em Euphorbiaceae há uma grande variação quanto a 

vascularização dos óvulos (Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994, Tokuoka e Tobe 

1998, Tokuoka e Tobe 2002, Tokuoka e Tobe 2003). Algumas espécies apresentam a 

vascularização semelhante à encontrada em Pera glabrata com vascularização restrita à 

rafe (Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994, Tokuoka e Tobe 1998, Tokuoka e Tobe 

2002, Tokuoka e Tobe 2003). Em outras espécies, além da vascularização da rafe, há 

vascularização do tegumento interno como ocorre em grande parte dos óvulos da 

subfamília Crotonoideae (Tokuoka e Tobe 2002). Em casos mais raros, como 

encontrado em Dalechampia, a vascularização é semelhante à descrita anteriormente em 

Crotonoideae e ainda há uma extensão que parte da calaza e vasculariza o tegumento 

externo (Tokuoka e Tobe 2003). Em Rafflesiaceae, os óvulos não são vascularizados 

(Bouman e Meijer 1994). 

Pera glabrata apresenta endotélio unisseriado que se torna fenólico 

após a fecundação. Relatos da presença de endotélio em Euphorbiaceae são raros e 
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encontrados em Homonoia retusa (Gopinath e Gopalkrishnan 1949), Euphorbia 

heterophylla (Gagliardi et al. 2012) e Acalypha gracilis (Oliveira e Paoli 2014). Em 

Rafflesiaceae, o endotélio é ausente (Bouman e Meijer 1994). 

O óvulo de Pera glabrata é crassinucelado. Euphorbiaceae, também 

possui somente óvulos crassinucelados (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e 

Bhatnagar 1994). Rafflesiaceae, por sua vez, apresenta óvulos tenuinucelados (Bouman 

e Meijer 1994). O nucelo de Pera glabrata não ultrapassa os limites da endostoma, 

diferentemente de algumas espécies de Euphorbiaceae em que o nucelo projeta-se 

ultrapassando a micrópila (tanto endostoma quanto exostoma) (Davis 1966, Johri et al. 

1992). Em Pera glabrata, foram observados grãos de amido na porção micropilar do 

nucelo, assim como observado em Croton e Astraea por De-Paula e Sajo (2011). 

Rafflesiaceae não possui protrusão do nucelo e grãos de amido não foram relatados 

(Bouman e Meijer 1994). 

A micrópila dos óvulos de Pera glabrata é formada pela exóstoma e 

endóstoma, mas elas não coincidem (zigue-zague). Micrópilas em zigue-zague são 

comumente encontradas em angiosperma (Johri et al. 1992) em famílias não 

relacionadas. Em Euphorbiaceae, a micrópila também é formada tanto pela endóstoma 

quanto pela exóstoma, mas elas coincidem formando um único orifício (Davis 1966, 

Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Os óvulos de Rafflesiaceae possuem 

micrópila formada somente pela endóstoma (Bouman e Meijer 1994). 

O obturador de Pera glabrata é de origem placentária. Euphorbiaceae 

também possui obturador (Davis 1966, Johri et al. 1992) e sua origem também é 

placentária (Landes 1946, Bhanwra 1987, De-Paula e Sajo 2011). Em Rafflesiaceae, o 

obturador é ausente (Bouman e Meijer 1994). 
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Em Pera glabrata, os megasporos gerados pela meiose da célula mãe 

de megasporo são lineares onde somente o calazal é funcional dando origem à um 

megagametofito (saco embrionário) do tipo Polygonum. Euphorbiaceae apresenta uma 

grande variação do desenvolvimento dos gametofitos (Davis 1966, Johri et al. 1992, 

Kapil e Bhatnagar 1994). Os megasporos podem estar em linha ou em T (Johri et al. 

1992). Pode ou não haver degeneração dos megasporos (Johri et al. 1992). Quando há 

degeneração, esta pode ser parcial gerando gametofitos bispóricos, ou somente um 

megasporo pode ser funcional, geralmente o calazal (Johri et al. 1992), mas o 

micropilar pode ocorrer como em Croton (De-Paula e Sajo 2011). Os megagametofitos 

são em sua maioria Polygonum, mas o tipo Adoxa, Allium, Penaea, Chrysanthemum, 

Drusa e Peperomia podem ser encontrados (Johri et al. 1992). Em Rafflesiaceae, 

também, o megasporo calazal é funcional (Ernst e Schmidt 1909, Ernst e Schmidt 1913, 

Bouman e Meijer 1994), dando origem posteriormente a um saco embrionário do tipo 

Polygonum (Ernst e Schmidt 1909, Ernst e Schmidt 1913, Bouman e Meijer 1994). 

Fruto 

Os frutos de Pera glabrata são cápsulas septicidas. Em 

Euphorbiaceae, os fruto podem ser cápsulas ou esquizocarpos com aberturas nos septos 

e nos lóculos (Radcliffe-Smith 2001, Barroso et al. 1999). Em Rafflesiaceae, os frutos 

são bagas (Bouman e Meijer 1994). 

O septo de Pera glabrata é aerenquimático e se desfaz nos frutos 

maduros, não permanecendo nem sua parte central. Em Euphorbiaceae, os septos 

permanecem no fruto maduro e em muitos casos a porção central do fruto contendo os 
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feixes ventrais permanecem na planta mãe (columela) (Radcliffe-Smith 2001, Barroso 

et al. 1999).  

Não foi possível determinar um padrão anatômico para o pericarpo de 

Euphorbiaceae, pois há uma grande variação nas estruturas e poucos taxa foram 

estudados. Aparentemente, há diferenças na quantidade de camadas do esclerênquima 

depositada em diferentes sentidos e na natureza e quantidade de camadas do endocarpo. 

Em Pera glabrata, a porção mais interna do mesocarpo possui dois conjuntos de 

esquerênquima dispostos perpendicularmente entre si. Em Euphorbiaceae, são 

observados três conjuntos de esclerênquima dispostos em três sentidos diferentes 

(Toledo 1936, Oliveira e Oliveira 2009, Silva e Souza 2009, Gagliardi et al. 2012, 

Gagliardi et al. 2014). Não há divisão da epiderme interna do ovário durante a formação 

do fruto de Pera glabrata e o endocarpo é composto por uma camada de células não 

lignificadas. Em Euphorbiaceae, aparentemente, o endocarpo possui varias camadas de 

células lignificadas (Toledo 1936, Oliveira e Oliveira 2009, Silva e Souza 2009, 

Gagliardi et al. 2012, Gagliardi et al. 2014). 

Semente 

Pera glabrata apresenta fertilização do tipo porogâmica, o que 

também ocorre em Euphorbiaceae (Mukherjee 1961, Rao 1964) e Rafflesiaceae (Ernst e 

Schmidt 1909, Ernst e Schmidt 1913). Após a fecundação, células da calaza das 

sementes jovens de Pera glabrata dividem-se e acumulam compostos fenólicos 

constituindo uma hipóstase. Em Euphorbiaceae, a hipóstase é uma estrutura comumente 

relatada (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994). Em Rafflesiaceae, não 

foi observado hipóstase (Bouman e Meijer 1994). 
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O tegumento de Pera glabrata é parcialmente multiplicativo, onde 

tanto o tegumento externo quanto o interno divide-se somente na região micropilar da 

semente, mantendo o mesmo número de camadas do tegumento no óvulo e na semente 

madura quando se analisa a região mediana destas estruturas. Como a análise do 

número de camadas, geralmente, é realizada na região mediana da semente, tegumento 

parcialmente multiplicativos é pouco relatado para angiospermas, ocorrendo em 

Chamaecrista (Leguminosae) (De-Paula e Oliveira 2012). Em Euphorbiaceae, o 

tegumento é multiplicativo (Corner 1976, Tokuoka e Tobe 1998, Tokuoka e Tobe 2002, 

Tokuoka e Tobe 2003) aumentando o número de camadas do tegumento da semente 

quando comparados com os óvulos. Em Rafflesiaceae, o tegumento é aparentemente 

não multiplicativo (Bouman e Meijer 1994). 

A camada mecânica (esclerenquimática) na semente de Pera glabrata 

é a exotesta. Em Euphorbiaceae, as sementes possuem o endotégmen lignificado (Davis 

1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994, Corner 1976, Tokuoka e Tobe 1998, 

Tokuoka e Tobe 2002, Tokuoka e Tobe 2003), assim como em Rafflesiaceae (Bouman e 

Meijer 1994). Segundo Tokuoka e Tobe (2003), a células da camada mecânica do 

tegumento de Pera são traqueoidais, o que não foi observados em Pera glabrata. Nós 

observamos células idênticas às ilustradas pelos autores para Cleidion spathulatum e 

classificadas como paliçada. Em Euphorbiaceae, as células da camada mecânica 

possuem formato de paliçada (Davis 1966, Corner 1976, Johri et al. 1992, Tokuoka e 

Tobe 1998, Tokuoka e Tobe 2002, Tokuoka e Tobe 2003) e em Rafflesiaceae, possuem 

células cubóides com espessamento em U (Bouman e Meijer 1994). 

A carúncula de Pera glabrata envolve grande parte da semente. Em 

Euphorbiaceae, a carúncula é comumente encontrada na subfamília Crotonoideae 
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(exceto nas tribos Adenoclineae e Gelonieae) em algumas espécies de Acalyphoideae 

não relacionadas filogeneticamente e em Euphorbioideae nos taxa portadores de 

inflorescências do tipo ciátio (Tokuoka 2007). Em Rafflesiaceae, não são encontradas 

qualquer excrescência durante o desenvolvimento da semente (Bouman e Meijer 1994). 

O endosperma de Pera glabrata é nuclear, formando somente algumas 

células na porção micropilar da semente madura, no restante da semente ele permanece 

com núcleos livres. Assim como na espécie estudada, Rafllesiaceae (Ernst e Schmidt 

1913) e Euphorbiaceae (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994) 

possuem endosperma nuclear. Em Croton klotzschianus, o endosperma torna-se 

haustorial (Venkateswarlu e Rao 1963). Tanto em Pera glabrata, quanto em 

Euphorbiaceae (Davis 1966, Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994) e Rafflesiaceae 

(Bouman e Meijer 1994), o endosperma permanece na semente madura. Nos 

espécimens de Pera glabrata, não apresentaram acúmulo de substâncias ergásticas no 

endosperma. Em Euphorbiaceae, o endosperma pode acumular amido, lipídeos e 

proteínas (Johri et al. 1992, Kapil e Bhatnagar 1994) e em Rafflesiaceae o endosperma 

acumula lipídeos e proteínas (Bouman e Meijer 1994). 

Embrião 

Após a fecundação de Pera glabrata, o zigoto formado não se dividiu 

e, ainda, em fases iniciais da semente foi reabsorvido juntamente com as antípodas e as 

sinérgides. Como a espécie tem uma ampla distribuição (Bigio e Secco 2012) e a 

presença de embriões foram relatados em outros trabalhos (Radcliffe-Smith 2001, Bigio 

e Secco 2012), acreditamos que tenha ocorrido alguma falha no processo reprodutivo 

nesta população. Em Euphorbiaceae, a embriogênese é predominantemente do tipo 
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Onagrad (Davis 1966, Johri et al. 1992), mas os tipos Asterad, Chenopodiad, Solanad e 

Piperad podem ocorrer (Johri et al. 1992). Rafflesiaceae, provavelmente, possui 

embriogênese do tipo Solanad (Bouman e Meijer 1994). 

Importância da embriologia na sistemática de Malpighiales 

A epiderme da antera com dois tipos celulares atuando como camada 

mecânica na sua deiscência, cristais prismáticos nas células do tapete, micrópila em 

zigue-zague, fruto com mesocarpo contendo duas camadas mecânicas, septo 

aerenquimático que se desfaz no fruto maduro, columela ausente, endocarpo não 

multiplicativo e não lignificado, semente com tegumento parcialmente multiplicativo e 

semente exotestal; foram estados de caráter encontrados em Pera glabrata que não 

foram encontrados em Euphorbiaceae e Rafflesiaceae (Tab. 1). Todas as características 

listadas são potenciais sinapomorfias para Peraceae, entretanto um maior número de 

espécies de Pera e dos demais gêneros da família devem ser amostradas. Sementes 

exotestais já haviam sido descritas para outras espécies de Pera (Tokuoka e Tobe 2003), 

reforçando o potencial deste estado de caráter como uma sinapomorfia para Peraceae. A 

presença de septo aerenquimático que se desfaz no fruto maduro e columela ausente são 

estados de caráter descritos anteriormente para outras espécies de Pera e para os outros 

gêneros da família (Radcliffe-Smith 2001, Tokuoka e Tobe 2003), reforçando, também, 

seu status de sinapormorfia para Peraceae. 

A epiderme persistente na maturidade, camadas médias efêmeras, 

tétrades de microsporos tetraédricas, grão de pólen bicelular, óvulo anátropo, tétrade de 

megasporos linear, megasporo funcional calazal, megagametofito monospórico do tipo 

Polygonum, endosperma nuclear e persistente na semente madura foram características 
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compartilhadas entre Pera glabrata, Euphorbiaceae e Rafflesiaceae (Tab. 1). Estes 

estados de caráter poderiam representar sinapomorfias para o clado Peraceae–

Rafflesiaceae–Peraceae, entretanto esses estados de caráter são comumente encontrados 

em outras angiospermas (Davis 1966, Johri et al. 1992) inclusive em outras famílias 

dentro de Malpighiales e não são conclusivos para suportar o clado. 

Filete simples, desenvolvimento da parede da antera do tipo básico; 

endotécio fibroso; tapete unisseriado com células binucleadas; citocinese simultânea, 

deiscência da antera longitudinal; grão de pólen tricoporado; ovário súpero, trilocular, 

tricarpelar com um óvulo por carpelo, óvulo com dois tegumentos, crassinucelado; 

vascularização restrita à rafe; micrópila formada pela exóstoma e endóstoma, obturador 

placentário; cápsula septicida; semente com hipóstase; células da camada mecânica em 

paliçada e carúncula presente são estados de caráter compartilhados entre Pera glabrata 

e a maioria das espécies de Euphorbiaceae e ausentes em Rafflesiaceae (Tab. 1). Assim, 

a embriologia não suporta a hipótese filogenética de Wurdack e Davis (2009) onde 

Rafflesiaceae é irmão de Euphorbiaceae e Peraceae é irmão do clado Rafflesiaceae–

Peraceae. Além da embriologia, estudos anteriores sugerem transferência horizontal de 

genes entre os hospedeiros e espécies de Rafflesiaceae (Barkman et al. 2007, Xi et al. 

2013) colocando em dúvida, também, as sinapomorfias moleculares para o clado. 

Além dos estados de caráter citados anteriormente, foram observados 

dois vestígios evolutivos em Pera glabrata que sugerem uma ancestralidade em comum 

entre Peraceae e Euphorbiaceae. No ovário de Pera glabrata, foi observado uma linha 

de células fenólicas no septo, comumente encontrada em Euphorbiaceae que possuem 

frutos do tipo esquizocarpo. Esse relato sugere, ainda, que o frutos esquizocárpicos são 

plesiomórficos em Euphorbiaceae. Outro vestígio evolutivo foi o alongamento do 
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exotégmen na semente jovem de Pera glabrata. Essa característica, também, aproxima 

Peraceae de Euphorbiaceae e sugere ancestrais comuns com sementes exotégmicas. 

A presença de obturador placentário, anteriormente desconhecido em 

Peraceae, reforça o status de sinapomorfia para o clado dos euphorbioides 

(Ixonanthaceae, Linaceae, Phyllanthaceae, Picrodendraceae, Peraceae e Euphorbiaceae) 

levantado como característica comum por Xi et al. (2012). 
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Ilustrações 



Figura 1. Aspectos morfológicos de Pera glabrata. a. Detalhe de um ramo em fase 

reprodutiva de um indivíduo masculino. b. Detalhe de uma inflorescência masculina. c. 

Detalhe de uma inflorescência feminina. d. Detalhe de inflorescências masculinas em 

com a bráctea involucral fechada e aberta. e. Detalhe de inflorescências masculinas 

onde a bráctea involucral foi retirada. f. Detalhe da inflorescência feminina. g. Detalhe 

dos ovários. h. Detalhe dos frutos maduros. i. Detalhe da semente madura, notar o 

tegumento preto e a carúncula avermelhada.





Figura 2. Secções transversais (a–d, g–j) e longitudinais (e–f) de inflorescências 

estaminadas de Pera glabrata mostrando o desenvolvimento da antera e do grão de 

pólen. a. Primórdio da antera, notar a divisão da camada parietal primária e as células 

arquesporiais subjacentes. b. Detalhe de um microsporângio jovem, mostrando a divisão 

da camada parietal secundária interna dando origem a uma camada média e ao tapete. c. 

Detalhe de um microsporângio com as camadas parietais definidas, onde é possível 

observar uma divisão da camada média oriunda da camada parietal secundaria externa e 

a presença das células mãe de microsporos resultantes da divisão e diferenciação das 

células arquesporiais. d. Detalhe de um microsporângio em processo de formação, note 

o inicio de acúmulo de compostos fenólicos na epiderme e no endotécio. e. Detalhe do 

tecido esporogênico com células mãe de microsporos formando díades e tétrades sem a 

formação de paredes entre os núcleos resultantes da primeira divisão da meiose 

(citocinese sucessiva), notar que não se forma parede entre os núcleos e que estes estão 

dispostos de maneira tetraédrica. f. Detalhe do tecido esporogênico sob luz polarizada, 

observe que há dois tipos de cristais nas células do tapete, um prismático e outro 

estilóide. g. Detalhe de uma antera em pré antese, mostrando a rompimento do 

conectivo unindo os lóculos e a epiderme com células com menor diâmetro na região do 

estômio onde haverá a abertura da antera e a dispersão dos grãos de pólen. h. Detalhe da 

parede da antera madura mostrando as células da epiderme e do endotécio, notar que a 

epiderme possui dois tipos celulares, um com células ovoides sem espessamento na 

parede e sem compostos fenólicos e outra com formato de meia ampulheta com parede 

espessada e citoplasma fenólico; note também que o endotécio possui células 

isodiamétricas com espessamento de parede e conteúdo fenólico semelhante ao segundo 

tipo de célula epidérmica descrita. i. Grão de pólen de anteras em antese, notar as 

células generativa e vegetativa. j. Grão de pólen com o tubo polínico formado dentro 

antera fechada. asterisco: rompimento do conectivo entre os lóculos, ca: célula 

arquesporial, cg: célula generativa, ci: célula mãe de microsporo (microsporocito), cm: 

camada média, cr: cristal, cv: célula vegetativa, di: díade de microsporos, ed: endotécio, 

ep: epiderme, es: estômio, gp: grão de pólen, nu: núcleo, ml: microsporos livres, ponta 

de seta: espessamento de parede, seta: divisão da camada parietal, sp: septo, st: secreção 

do tapete, ta: tapete, tm: tétrade de microsporos, tp: tubo polínico.





Figura 3. Secções transversais (a–b) e longitudinal (c) de inflorescências pistiladas de 

Pera glabrata, mostrando o ovário. a. Visão geral do ovário. b–c. Detalhe da parede 

ovariana, onde é possível observar a presença de compostos fenólicos na epiderme, nas 

camadas mais externas, em algumas células da camada mais interna do mesofilo e em 

algumas células da epiderme interna. ee: epiderme externa ovariana, ei: epiderme 

interna ovariana, me: mesofilo ovariano, ov: óvulo, po: parede ovariana, seta: primórdio 

do tecido de separação.





Figura 4. Secções transversal (b) e longitudinais (a, c–g) de inflorescências pistiladas 

de Pera glabrata, mostrando o desenvolvimento do óvulo e megagametofito. a–b. 

Detalhe do óvulo onde pode ser observado compostos fenólicos na porção externa da 

epiderme do tegumento externo, notar que o feixe fica restrito à rafe terminando na 

calaza, note também que a camada mais interna do tegumento interno é alongada 

radialmente (endotélio). c. Detalhe da região micropilar do óvulo, mostrando que a 

endostoma (orifício gerado pelo fechamento do tegumento interno) e exostoma (orifício 

gerado pelo fechamento do tegumento externo) não coincidem, note que a endostoma é 

obstruída pelo obturador funicular. d–f. Detalhe do óvulo, mostrando o 

desenvolvimento dos megasporos. d. Célula mãe de megasporo diferenciando, note que 

há quatro camadas de células entre a epiderme e a célula referida (óvulo 

crassinucelado). e. Tétrade de megasporos dispostos de maneira linear. f. Megasporo 

funcional calazal e os demais degenerando. g. Gametofito feminino com sete células e 

oito núcleos (Polygonum). an: antípoda, cl: calaza, cg: célula mãe de megasporo, cm: 

célula média, ed: endotélio, fr: feixe rafeal, md: megasporos degenerados, mf: 

megasporo funcional, nd: endostoma, nu: nucelo, ob: obturador, oo: oosfera, seta: 

megasporo, si: sinérgide, te: tegumento externo, ti: tegumento interno, xo: exostoma.





Figura 5. Secções transversais de frutos de Pera glabrata, mostrando o 

desenvolvimento do pericarpo a. Visão geral do fruto em pós antese. b. Detalhe da 

figura anterior, notar o alongamento das células do mesocarpo interno e a presença de 

espaços intercelulares nas células do septo. c. Fruto em deiscência, observe que as 

camadas alongadas do fruto jovem deram origem a esclerênquima dispostos de maneira 

perpendiculares entre si no pericarpo maduro e o espaços celulares encontrados no septo 

do fruto jovem ficaram mais conspícuos dando origem a um aerênquima no fruto 

maduro. asterisco: espaço intercelular, cs: cavidade seminal, ec: exocarpo, er: 

endocarpo, mc: mesocarpo, pe: pericarpo, se: semente, sp: septo.





Figura 6. Secções longitudinais da semente em pós antese de Pera glabrata, mostrando 

a fecundação e o desenvolvimento do tegumento. a. Visão geral, note a projeção do 

tegumento externo na região da micrópila. b. Detalhe da região calazal da figura 

anterior, mostrando a desorganização dos feixes na calaza, a presença do endotélio 

fenólico e as divisões do nucelo. c. Detalhe da região micropilar da figura a, notar 

divisões na testa e tégmen, a presença de tubo polínico na endóstoma e o acúmulo de 

amiloplastos na porção micropilar do nucelo. d. Detalhe da região central da figura a, 

onde é possível observar cristais no nucelo próximo ao megametofito, o endosperma 

nuclear e as antípodas, as sinérgides e o zigoto em processo de degeneração. an: 

antípoda, ap: amiloplasto, cl: calaza, cr: cristal, ed: endotélio, em: endosperma, nu: 

nucelo, ponta de seta: projeção da testa, si: sinérgide, seta: divisões, te: testa, tg: 

tégmen, tp: tubo polínico, zi: zigoto.





Figura 7. Secções transversais (c–d) e longitudinais (a–b, e–g) de sementes jovem e 

madura de Pera glabrata, mostrando o desenvolvimento dos tegumento e do 

endosperma. a–c Semente jovem. a. Vista geral. b. Detalhe da figura anterior sob luz 

polarizada, mostrando os cristais no tegumento e nucelo. c. Detalhe da figura a, 

mostrando as camadas do tegumento, notar o inicio de alongamento da exotesta. d–g. 

Sementes maduras. d. Detalhe da região mediana, mostrando o alongamento da 

exotesta, notar que não há aumento significativo no número de camadas em relação ao 

número de camadas do tegumento do óvulo (vide figura 2d–e). e. Detalhe da região 

calazal, note a presença de células com conteúdo fenólico constituindo a hipóstase. f. 

Detalhe da região micropilar, notar o endosperma, parte celularizado e parte nuclear. g. 

Detalhe da figura f, mostrando o endosperma nuclear. ca: carúncula, cl: calaza, em: 

endotégmen, en: endosperma, es: endotesta, et: exotégmen, ex: exotesta, mt: mesotesta, 

mg: mesotégmen, nu: nucelo, ponta de seta: cristais, te: testa, tg: tégmen, to: tegumento. 





Tabela 1. Dados comparativos da embriologia de Peraceae, Rafflesiaceae e 

Euphorbiacecae.



caráter
Pera glabrata Euphorbiaceae Rafflesiaceae

estado de caráter autor(es) estado de caráter autor(es) estado de caráter autor(es)

antera filete presente neste estudo presente Radcliffe-Smith 2001 ausente Meijer 1993, Nikolov et 
al. 2014

simples neste estudo simples, raramente 
ramificado

Radcliffe-Smith 2001 não se aplica

quantidade de 
esporângios

tetrasporangiada neste estudo tetrasporangiada Davis 1966, Kapil e 
Bhatnagar 1994

polisporangiada Ernst e Schmidt 1913, 
Meijer 1993, Nikolov et 
al. 2014

tipo de 
desenvolvimento da 
antera

básico neste estudo básico e dicotiledôneo Nair e Maitreyi 1962, 
Bhanwra 1987, Liu et 
al. 2007, De-Paula e 
Sajo 2011

desconhecido

epiderme persistente na 
maturidade (dois tipos 
de células)

neste estudo persistente na 
maturidade (um tipo 
de célula)

Johri et al. 1992, Kapil 
e Bhatnagar 1994

persistente na 
maturidade?

Nikolov et al. 2014

endotécio fibroso neste estudo fibroso Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

não fibroso? Nikolov et al. 2014

camadas médias efêmeras neste estudo efêmeras Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

efêmeras? Nikolov et al. 2014

tapete uma camada neste estudo uma camada Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

3–4 camadas Nikolov et al. 2014

secretor neste estudo secretor Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

secretor Nikolov et al. 2014

binucleado neste estudo uni ou binucleado Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

uninucleado Nikolov et al. 2014

cristais estilóides e 
prismáticos

neste estudo cristais estilóides 
raramente encontrados

De-Paula e Sajo 2011 desconhecido

citocinese simultânea neste estudo simultânea Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

sucessiva Ernst e Schmidt 1913

disposição das tétrades 
de microsporos

tetraédrica neste estudo tetraédrica, decussada 
ou isobilateral 

Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

tetraédrica Ernst e Schmidt 1913

deiscência longitudinal neste estudo longitudinal (raramente 
poricida)

Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

poricida Meijer 1993

camada mecânica epiderme neste estudo endotélio Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

ausente Nikolov et al. 2014

grão de pólen tricolporado neste estudo predominantemente 
tricolporado

Johri et al. 1992 inaperturado Furness 2007

número de células do 
grão de pólen

2 neste estudo 2 ou 3 Johri et al. 1992, Kapil 
e Bhatnagar 1994

2 Ernst e Schmidt 1913

ovário posição súpero neste estudo, Radcliffe-
Smith 2001

súpero Radcliffe-Smith 2001 ínfero Nikolov et al. 2014

carpelos 3 neste estudo, Radcliffe-
Smith 2001

3 Radcliffe-Smith 2001, 
Kapil e Bhatnagar 1994

ausente Nikolov et al. 2014

quantidade de lóculos trilocular neste estudo, Radcliffe-
Smith 2001

trilocular Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

plurilocular Nikolov et al. 2014

formação fechamento dos 
carpelos

neste estudo fechamento dos 
carpelos

Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

separação de células do 
receptáculo

Nikolov et al. 2014

quantidade de óvulos 1 por carpelo neste estudo, Radcliffe-
Smith 2001

1 por carpelo Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

muitos Nikolov et al. 2014

primórdio de tecido de 
separação entre os 
carpelos

presente neste estudo presente Oliveira e Oliveira 
2009, Gagliardi et al. 
2014, Gagliardi et al. 
2012

ausente? Nikolov et al. 2014

óvulo curvatura anátropo neste estudo anátropo ou 
hemianátropo

Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

anátropo Bouman e Meijer 1994

quantidade de 
tegumentos

2 Tokuoka e Tobe 2003, 
neste estudo

2 Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

1 (testa reduzida) Bouman e Meijer 1994

vascularização rafe Tokuoka e Tobe 2003, 
neste estudo

rafe, tegumento externo 
e tegumento interno

Johri et al. 1992, Kapil 
e Bhatnagar 1994, 
Tokuoka e Tobe 1998, 
Tokuoka e Tobe 2002, 
Tokuoka e Tobe 2003

ausente Bouman e Meijer 1994

endotélio presente neste estudo raramente presente Gopinath e Gopalkrinan 
1949, Gagliardi et al. 
2012, Oliveira e Paoli 
2014

ausente Bouman e Meijer 1994

nucelo crassinucelado neste estudo crassinucelado Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

tenuinucelado Bouman e Meijer 1994

amido na porção mais 
distal

neste estudo amido na porção mais 
distal!

De-Paula e Sajo 2011 amido ausente Bouman e Meijer 1994

protrusão do nucelo ausente neste estudo presente ou ausente Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

ausente Bouman e Meijer 1994

caráter
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micrópila exóstoma e endóstoma neste estudo exóstoma e endóstoma Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

endóstoma Bouman e Meijer 1994

exostoma e endostoma não coincidem (zigue-
zague)

neste estudo coincidem Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

não se aplica

obturador presente neste estudo presente Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

ausente Bouman e Meijer 1994

funicular neste estudo placentário Landes 1946, Bhanwra 
1987, De-Paula e Sajo 
2011

não se aplica

tétrade de megasporos linear neste estudo linear ou T Johri et al. 1992, De-
Paula e Sajo 2011

linear Ernst e Schmid 1909, 
Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

megasporo funcional calazal neste estudo calazal ou raramente 
micropilar

Johri et al. 1992 calazal Ernst e Schmid 1909, 
Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

megagametofito monospórico neste estudo monospórico, 
bispórico ou 
tetraspórico

Johri et al. 1992 monospórico Ernst e Schmid 1909, 
Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

Polygonum neste estudo predominantemente 
Polygonum, mas ocorre 
também Adoxa, Allium, 
Penaea, 
Chrysanthemum, Drusa 
e Peperomia

Johri et al. 1992 Polygonum Ernst e Schmid 1909, 
Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

fruto tipo cápsula neste estudo cápsula ou 
esquizocarpo

Radcliffe-Smith 2001, 
Barroso et al. 1999

baga Bouman e Meijer 1994

abertura presente neste estudo presente Radcliffe-Smith 2001, 
Barroso et al. 1999

ausente Bouman e Meijer 1994

septo neste estudo septo/lóculo Radcliffe-Smith 2001, 
Barroso et al. 1999

não se aplica

septo ausente neste estudo presente Radcliffe-Smith 2001, 
Barroso et al. 1999

ausente

columela ausente neste estudo presente Radcliffe-Smith 2001, 
Barroso et al. 1999

ausente

camadas mecânicas 2 neste estudo 3! Toledo 1936, Oliveira e 
Oliveira 2009, Silva e 
Souza 2009, Gagliardi 
et al. 2012, Gagliardi et 
al. 2014

ausente?

endocarpo não multiplicativo neste estudo multiplicativo! Toledo 1936, Oliveira e 
Oliveira 2009, Silva e 
Souza 2009, Gagliardi 
et al. 2012, Gagliardi et 
al. 2014

ausente

não lignificado neste estudo lignificado! Toledo 1936, Oliveira e 
Oliveira 2009, Silva e 
Souza 2009, Gagliardi 
et al. 2012, Gagliardi et 
al. 2014

não se aplica

semente fertilização porogâmica neste estudo porogâmica Mukherjee 1961, Rao 
1964

porogâmica Ernst e Schmid 1909, 
Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

hipóstase presente neste estudo presente Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

ausente Bouman e Meijer 1994

tegumento parcialmente 
multiplicativo

neste estudo multiplicativo ou não Corner 1976, Tokuoka 
e Tobe 1998, Tokuoka e 
Tobe 2002, Tokuoka e 
Tobe 2003

não multiplicativo? Bouman e Meijer 1994

camada mecânica exotesta Tokuoka e Tobe 2003, 
neste estudo

exotégmen Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994, Corner 
1976, Tokuoka e Tobe 
1998, Tokuoka e Tobe 
2002, Tokuoka e Tobe 
2003

exotégmen Bouman e Meijer 1994

formato das células da 
camada mecânica

paliçada/traqueoidal? Tokuoka e Tobe 2003, 
neste estudo

paliçada Corner 1976, Tokuoka 
e Tobe 1998, Tokuoka e 
Tobe 2002, Tokuoka e 
Tobe 2003

u Bouman e Meijer 1994

carúncula presente Tokuoka e Tobe 2003, 
neste estudo

presente ou ausente Tokuoka 2007 ausente Bouman e Meijer 1994

endosperma nuclear neste estudo nuclear Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

nuclear Ernst e Schmid 1913, 
Bouman e Meijer 1994

persistente neste estudo persistente Davis 1966, Johri et al. 
1992, Kapil e 
Bhatnagar 1994

persistente Bouman e Meijer 1994

não acumula 
substâncias

neste estudo amido, lipídeos e 
proteínas

Johri et al. 1992, Kapil 
e Bhatnagar 1994

lipídeos e proteínas Bouman e Meijer 1994

embrião embriogênese não formou embrião neste estudo Onagrad 
(predominante), mas 
ocorre Asterad, 
Chenopodiad, Solanad 
ou Piperad 

Davis 1966, Johri et al. 
1992

Solanad? Bouman e Meijer 1994

?: indica dúvida nos dados, !: dados pouco representativos para o grupo, negrito: estados de carácter compartilhados entre a espécie estudada e as famílias relacionadas.

Pera glabrata Euphorbiaceae Rafflesiaceae

estado de caráter autor(es) estado de caráter autor(es) estado de caráter autor(es)
caráter
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