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RESUMO

Os elaioforos de Malpighiaceae foram os primeiros a surgirem na historia evolutiva das
angiospermas e caracterizam as espécies neotropicais dessa familia. Reconhecidas por sua
morfologia floral, as Malpighiaceae exibem flores muito semelhantes entre si, sendo os
caracteres mais marcantes a presen¢a de um perianto pentdmero com elaidforos no calice e
corola zigomorfa na maioria das espécies. Essas caracteristicas tém sido mantidas em
diferentes linhagens da familia, acredita-se que em resposta a relagdo mutualistica com
abelhas coletoras de oleo. Contudo, algumas linhagens neotropicais sdo eglandulares e os
processos pelos quais a sua morfologia floral tem sido modificada ndo sdo bem entendidos.
Ainda, como a vascularizacao floral constitui a parte mais conservada de uma flor, estudos
desse tipo podem elucidar etapas anteriores a atual morfologia externa, evidenciando estados
da ancestralidade da flor. Assim, o objetivo principal deste trabalho foi investigar, por meio
da vascularizacao floral, os processos evolutivos envolvidos no surgimento, na manutengao e
na supressao dos elaidforos de Malpighiaceae, levando em consideragdo a circunscricdo da
familia em Malpighiales. Embora ndo constituam o6rgdos florais propriamente ditos, os
elaioforos se mantém como tal, de maneira que existem vestigios vasculares de sua ocorréncia
na maioria das linhagens eglandulares. Mesmo que a morfologia floral se modifique,
incluindo espécimes com corola actinomorfa, espécies eglandulares mais derivadas ainda
podem exibir o mesmo padrdo vascular de linhagens basais, o que confirma a anatomia
vascular como a parte mais conservada da flor, revelando seus estados ancestrais. As analises
comparadas sugerem que o calice eglandular ¢ homoplastico, sendo produto de conacdo ou
reducdo, mas que sempre culmina em reducdo. Além disso, a anatomia floral mostrou-se
relevante para entender as diferencas entre Malpighiaceae e seu grupo irmdo, Elatinaceae
revelando evidéncias sobre seu sistema reprodutivo a favor da autogamia. Dados sobre a
vascularizagdo e ontogénese dos elaidforos permitem inferir que sua origem remete ao
ancestral comum das Malpighiales, ndo sendo relevante somente para Malpighiaceae, mas
também para a ordem. Assim, Malpighiaceae se mostra como excelente objeto de estudo para

tratar aspectos evolutivos que modificam a morfologia floral.

Palavras-chave: anatomia, elaidforo, Elatinaceae, filogenia, flor, homologia, nectario,
neotropico, sépala, vascularizacdo floral.



ABSTRACT

The Malpighiaceae elaiophore were the first to appear in the evolutionary history of
angiosperms and are usual features of the neotropical species of the family. Recognized by
their floral morphology, Malpighiaceae exhibit flowers that are very similar to each other,
with the most remarkable character the presence of pentamerous perianth with elaiophores in
the calyx and the zygomorphic corolla. These characteristics have been maintained in
different lineages of the family in response to the mutualistic relationship with oil-collecting
bees. However, some neotropical lineages are eglandular and the processes by which their
floral morphology has been modified are still unclear. Also, as the floral vasculature
constitutes the most conserved part of a flower, studies of this type can elucidate stages before
the current external morphology, as they show the flower's ancestral states. Thus, the main
objective of this study was to understand, through floral vasculature, the evolutionary
processes involved in the emergence, maintenance, and suppression of Malpighiaceae
elaiophore considering the family circumscription in Malpighiales. Although they do not
constitute floral organs themselves, the elaiophore remain as such, so that there are vascular
traces in most eglandular lineages. Even though the floral morphology changes, including
those with the actinomorphic corolla, derived eglandular species can still exhibit the same
vascular pattern as basal lineages, confirming the vascular anatomy as the most conserved
part of the flower, revealing its ancestral states. Comparative analyzes suggest that the
eglandular calyx is homoplastic, as result of conation or reduction. Furthermore, floral
anatomy proved to be relevant to understand the differences between Malpighiaceae and its
sister group, Elatinaceae, revealing evidence about their reproductive system towards of
autogamy. Data on the elaiophore vasculature and ontogenesis allow us to infer that their
origin refers to the common ancestor of the Malpighiales, being relevant for the entire order
too. Thus, Malpighiaceae is an excellent group of study to treat evolutionary aspects that

modify floral morphology.

Keywords: anatomy, elaiophore, Elatinaceae, floral vasculature, flower, homology, nectary,

Neotropics, phylogeny, sepal.
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INTRODUCAO GERAL

Malpighiales ¢ uma ordem de angiospermas cujos representantes sao morfologicamente
diversos. Estdo circunscritos, neste complexo grupo, familias importantes economicamente, tais
como Passifloraceae Juss. ex Roussel, Caryocaraceac Voigt, Euphorbiaceae Juss. e
Malpighiaceae A. Juss. (Wurdack e Davis 2009; Xi et al. 2012). Essa ultima ¢ a familia que
nomeia a ordem e que, por muito tempo, teve sua posi¢ao filogenética controversa por exibir
muitas autapomorfias (Davis e Chase 2004).

Malpighiaceae ¢ uma familia tropical cujo monofiletismo ¢ reconhecidamente
indiscutivel, apoiada por dados morfoldgicos e moleculares (Anderson 1979; Chase et al. 1993;
Cameron et al. 2001; Davis et al. 2001). No entanto, suas defini¢des e relagdes intergenéricas
sdo filogeneticamente problematicas e ndo permitem o reconhecimento de subfamilias
(Anderson et al. 2006). Por essa razao, a classificacdo da familia ndo ¢ tribal e seus grupos tém
sido tratados informalmente a partir de clados que emergem bem sustentados na filogenia
(Anderson et al. 2006; Davis e Anderson 2010).

Com aproximadamente 1.300 espécies circunscritas em 78 géneros, as Malpighiaceae
incluem arvores, arbustos, lianas e ervas perenes, distribuidas em florestas e formagdes
savanicas do Novo ¢ Velho Mundo (Anderson et al. 2006; Davis e Anderson 2010). Seus
representantes caracterizam-se pela presenca de tricomas em formato de T, V ou Y (i.e.
tricomas malpighidceos), por apresentarem folhas comumente opostas, simples e inteiras,
peninérveas, com estipulas no peciolo, onde ¢ acompanhado por duas ou mais glandulas, que
também podem ocorrer na face abaxial do limbo (Anderson et al. 2006). As flores inserem-se
em inflorescéncias axilares ou terminais, geralmente racemosas ou paniculadas. As flores sdo,
geralmente, bissexuadas, zigomorfas, com calice pentadmero que ¢, usualmente, dialissépalo e,
na maioria das vezes, acompanhado por um par de glandulas, conhecidas como glandulas
calicinais. O gineceu ¢ tricarpelar, trilocular e com um tnico 6vulo em cada l6culo (Anderson
et al. 2006).

Tais glandulas distinguem as espécies ocorrentes no Velho Mundo daquelas encontradas
no Novo Mundo, pois as glandulas calicinais presentes em flores de individuos neotropicais
exsudam oleo, consistindo-se em elaidforos, enquanto as espécies do Velho Mundo (quando
apresentam glandulas calicinais) secretam néctar (Anderson 1990; Vogel 1990). Além disso, as
espécies neotropicais sdo reconhecidas por sua semelhanca na sua morfologia floral, enquanto
aquelas encontradas no Velho Mundo costumam ser bem diversificadas (Vogel 1990).

A comparacdo da morfologia floral entre espécies aparentadas sugere que a estase

morfologica das espécies neotropicais tem sido mantida por milhdes de anos por meio da
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relagdo mutualistica com abelhas coletoras de 6leo (Davis et al. 2014). Desse modo, duas
caracteristicas associadas ao mutualismo sdo a corola zigomorfa e a presenga das glandulas
calicinais (Anderson 1979; Davis et al. 2014).

Em Malpighiaceae, a polinizacdo ¢ realizada por abelhas da familia Apidae das tribos
Centridini e Tapinotaspidini, que sdo coletoras de 6leo (Vogel 1990; Sigrist e Sazima 2004).
Essas plantas sdo dependentes de seus polinizadores em funcdo da hercogamia, protoginia e
pela presenga de cuticula sobre o estigma (Sigrist e Sazima 2004).

Algumas espécies neotropicais carecem completamente de glandulas calicinais e sdo,
presumivelmente, polinizadas por abelhas que utilizam o polen como recompensa (Anderson
1990) ou que, eventualmente, sdo ‘enganadas’ visitando flores que ndo apresentam tais
estruturas (Simpson e Neff 1981; Sazima e Sazima 1989). As espécies neotropicais
eglandulares, isto ¢, desprovidas de elaioforos, estdo distribuidas em vérios clados e géneros
(Anderson 1990; Davis e Anderson 2010). Entretanto, alguns géneros sdo reconhecidos por ndo
apresentarem elaidforos, o que indica a quebra do conservantismo floral (Anderson 1990).
Seguindo a classificacdo filogenética mais recente para a familia (Davis e Anderson 2010), os
oito géneros eglandulares estdo distribuidos em seis clados: Coleostachys A. Juss. (clado
acmantheroide), Galphimia Cav. (clado galphimioide), Ptilochaeta Turcz. e Lasiocarpus
Liebm. (clado ptilochaetoide), Thryallis Mart. e Echinopterys A. Juss. (clado tristellateioide),
Psychopterys W.R. Anderson & S. Corso e Ectopopterys W.R. Anderson (clado Ectopopterys).
O género Galphimia é majoritariamente eglandular, mas algumas de suas espécies podem exibir
diminutas glandulas calicinais entre as sépalas (Anderson 2007).

Além disso, alguns géneros registram morfotipos florais glandulares (incluindo oito a dez
glandulas) e eglandulares (Anderson et al. 2006). Assim como os géneros eglandulares, também
estdo distribuidos em diferentes linhagens: Byrsonima H.B.K. (clado byrsonimoide), Pterandra
A. Juss. (clado acmantheroide), Heteropterys H.B.K. e Carolus W.R. Anderson (clado
tetrapteroide), Diplopterys A. Juss., Banisteriopsis C.B. Rob., Janusia A. Juss. e Aspicarpa
Rich. (clado stigmaphylloide) (Anderson et al. 2006; Davis et al. 2010).

Sobre a origem das glandulas calicinais, Vogel (1990) propds que os elaidforos surgiram
a partir dos nectarios extraflorais presentes em Malpighiaceae. Baseados em dados de anatomia
e histoquimica, alguns trabalhos concordaram com o autor e afirmam que nectérios extraflorais
e elaioforos sdo estruturas homoélogas (Subramanian et al. 1990; Castro et al. 2001; Aratjo e
Meira 2016). Contudo, até o momento nenhum estudo avaliou a evolucao dos elaidforos de
Malpighiaceae levando em consideracdo o seu posicionamento filogenético. Elatinaceae, por

exemplo, que € o grupo irmado de Malpighiaceae (Davis e Chase 2004), tem a anatomia floral
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desconhecida e poderia trazer informagdes relevantes sobre estados plesiomorficos para
Malpighiaceae.

Com relacao aos processos envolvidos na diminui¢do do numero de glandulas calicinais,
Souto e Oliveira (2013) propuseram, por meio da vascularizagdo floral, que a conagdo ¢ a
reducdo sejam os processos envolvidos no estabelecimento da sépala anterior eglandular
ocorrente nas espécies por elas analisadas. Em Mascagnia cordifolia A. Juss., a vasculariza¢ao
indica que houve conagdo entre as glandulas da sépala anterior, resultando numa sépala
eglandular. Ja Tetrapterys chamaecerasifolia A. Juss. e Janusia mediterranea (Vell.) W.R.
Anderson ndo t€m vestigios da vascularizacao das glandulas ausentes, o que provavelmente ¢
resultado da redugdo que aconteceu em ancestrais mais distantes. Assim, dois processos
diferentes culminaram na mesma morfologia externa, acontecendo, no minimo, duas vezes na
familia (Souto e Oliveira 2013).

Desse modo, ¢ possivel que, mesmo morfologicamente semelhantes, as flores de
Malpighiaceae ocultem processos evolutivos diversos. Logo, analises de vascularizagdo floral
sdo relevantes para permitir reconhecer caracteristicas ancestrais da flor (Henslow 1888; Arber
1913), uma vez que o sistema vascular ¢ mais conservativo que a morfologia externa (Puri
1951), antecedendo-a. Em uma familia repleta de autapomorfias, como Malpighiaceae, esse
tipo de estudo pode revelar informagdes importantes sobre processos evolutivos em flores e,
ainda mais, elucidar tendéncias evolutivas em uma ordem tao diversa como Malpighiales.
Assim, propusemos o estudo da estrutura floral de espécies neotropicais de Malpighiaceae que
nao possuem de elaioforos e daquelas que eventualmente os tém, com o propdsito de investigar

processos ontogenéticos que culminaram em tais estados de caréater.
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OBJETIVOS

Objetivo geral

O objetivo principal desta tese foi investigar, por meio da vascularizagdao floral, os

processos evolutivos envolvidos no surgimento, na manutengdo € na supressao total das

glandulas calicinais de Malpighiaceae, levando em consideragdo seu posicionamento em

Malpighiales.

Estrutura da tese e objetivos especificos

A tese esta estruturada em cinco capitulos, os quais abrangem os seguintes objetivos

especificos:

Capitulo I: avaliar se a conacdo e a reducdo sdo aplicaveis para explicar o
surgimento do célice eglandular de Malpighiaceae, usando o clado acmantheroide
como objeto de estudo, escolhido por ser a primeira linhagem a abranger todos os
estados de carater envolvidos com a supressao das glandulas.

Capitulo II: inferir, a partir da descricdo da anatomia floral de Elatinaceae,
possiveis estados plesiomorficos da morfologia floral de Malpighiaceae, e apontar
possiveis sinapomorfias anatomicas entre essas duas linhagens.

Capitulo III: descrever a origem evolutiva e ontogenética dos elaidforos de
Malpighiaceae nos clados basais, byrsonimoide e galphimioide, levando em
consideragdo o contexto da ordem Malpighiales.

Capitulo IV: avaliar a extensdo do conservantismo floral de Malpighiaceae nos
géneros Lasiocarpus e Ptilochaeta, por serem as Unicas linhagens a exibirem
calice eglandular acompanhado de corola actinomorfa.

Capitulo V: determinar se o célice eglandular ¢ resultado de conagdo e se a
presenca de diferentes morfotipos florais ¢ resultante de reducdo em linhagens

neotropicais de Malpighiaceae.
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Resumo

Os elaioforos apareceram pela primeira vez nas angiospermas em Malpighiaceae e sao
fundamentais para a reproducdo sexuada desta familia. No entanto, eles estdo ausentes em
algumas de suas linhagens. A perda completa das glandulas de 6leo do calice ¢ um importante
desvio do conservadorismo floral das Malpighiaceae. Embora a literatura aponte para processos
ontogenéticos envolvidos na perda das glandulas da sépala anterior, em algumas linhagens o
calice eglandular permanece inexplicado. Assim, entender como essas flores estdo perdendo a
principal estrutura responsavel pela manutencao de sua arquitetura floral ¢ um passo importante
para compreender os processos que impulsionam a evolu¢do floral em Malpighiaceae.
Selecionamos uma espécie de cada género do clado acmantheroide, que € a inica linhagem com
todos os principais estados de carater relacionados a ocorréncia dos elaiéforos. Os botdes florais
proximos a antese foram processados seguindo as técnicas usuais de microscopia de luz. A
vascularizagdo do calice ¢ variavel e forma complexos vasculares compartilhados entre sépalas,
pétalas e, em algumas espécies, estames. Pela primeira vez, descrevemos a ocorréncia de um
hipanto em Malpighiaceae, indicando diferentes niveis de sinorganizagdo floral. A
sinorganizacao floral parece ser a chave para entender como linhagens neotropicais especificas
quebraram o conservadorismo floral de Malpighiaceae com calices eglandulares. A presenca
de diferentes complexos vasculares entre as partes do perianto permite inferir a evolugao floral
do grupo. Assim, propomos duas hipdteses que explicam a auséncia dos elaidforos e indicam a

condi¢do de dez elaidéforos como plesiomorfica para Malpighiaceae.

Link de acesso a publicagao:

https://doi.org/10.1016/j.flora.2021.151870
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Resumo

O posicionamento filogenético de Elatinaceae foi controverso por décadas, mas esse problema
foi solucionado ao estabelecé-la em Malpighiales emergindo como grupo-irmao de
Malpighiaceae. Essa relagdo ¢ suportada por dados moleculares, mas os aspectos
morfoldgicos sdo pouco conhecidos, especialmente a evolugdo floral de Elatinaceae e sua
relacdo com a atual posicao filogenética da familia. Neste trabalho, descrevemos a anatomia
floral de Elatinaceae, comparamos com as familias mais proximas filogeneticamente e
discutimos a relevancia de caracteres anatomicos florais em Malpighiales. A presenca de
conectivo glandular e hipdstase representam possiveis sinapomorfias do clado Elatinaceae +
Malpighiaceae. As glandulas calicinais presentes em Elatinaceae, compreendem células com
conteudo fenodlico sem indicio de atividade secretora. Alguns caracteres sdo considerados
autapomorficos para Elatinaceae, como redu¢do do niimero de microsporangios e o endotécio
simples. A presenca de gineceu com compitum ¢é registrada para Bergia e Elatine. Por outro
lado, caracteristicas como calice gamossépalo, presenga de glandula calicinal (ainda que ndo
funcional), placentagdo axial, o6vulos péndulos e complexos intercarpelares, sao
compartilhados com outras familias de Malpighiales. As autapomorfias de Elatinaceae
evidenciam adaptagdes estruturais da flor em favor da autogamia, o que pode explicar as
numerosas reversoes morfologicas. Esse cardter constitui diferenga marcante no clado
Elatinaceae + Malpighiaceae, j4 que esta ultima ¢ alogama e Elatinaceae ¢ autdogama,

processos que marcam, de modo relevante, a histdria evolutiva das duas familias.

Palavras-chave: Bergia; conectivo glandular; Elatine; endotécio; microsporangios;

vascularizagao floral; vascularizagdo ovariana.

Introducio

Malpighiales compreende linhagens morfologicamente diversas e que, embora tenha o
monofiletismo bem estabelecido, algumas relacdes interfamiliares ainda ndo sdo claras (Chase
et al. 1993; Soltis et al. 2000; Davis et al. 2005; Wurdack e Davis 2009; Xi et al. 2012).
Filogeneticamente, uma das mudangas inesperadas ocorridas na topologia da ordem foi
recuperar Elatinaceae como grupo-irmao de Malpighiaceae (Davis e Chase 2004). Elatinaceae
teve posicdo filogenética controversa ao longo do tempo, sendo circunscrita em
Caryophyllales (Adanson 1764) - relacionada a Frankeniaceae e Tamaricaceae (Niedenzu

1925, von Wettstein 1935) - em Theales (Cronquist 1981), e em Malpighiales - mas mais
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proximamente relacionada a Clusiaceae s.l. (Cambessedes 1829; Gray 1849) ou
Phyllanthaceae Savolainen et al. (2000) (Davis e Chase 2004).

Elatinaceae compreende apenas dois géneros, Bergia L. (25 espécies) e Elatine L. (25
espécies), sendo Bergia o género que apresenta mais caracteres plesiomorficos (Tucker 1986;
Kubitzki 2014a; Davis ¢ Chase 2004, Razifard et al. 2017a, 2017b, Hassemer 2020).
Elatinaceae inclui plantas de pequeno porte, ervas perenes ou anuais, com distribuicao
cosmopolita, que podem ser terrestres, aquaticas ou apresentar habito anfibio (Tucker 1986;
Kubitzki 2014a). Embora amplamente distribuida em diversos continentes, a familia nao tem
sido objeto de estudo em trabalhos recentes de anatomia comparada, especialmente que
considerem o seu atual posicionamento filogenético.

Estudos comparativos que tratam da anatomia floral em clados de Malpighiales
mostraram-se relevantes para elucidar caracteristicas evolutivas de algumas familias do
grupo: Chrysobalanaceae, Dichapetalaceae, Euphroniaceae, Trigoniaceac (Matthews e
Endress 2008), Rhizophoraceae, Erythroxylaceae, Ctenolophonaceae, Linaceae, Irvingiaceae,
Caryocaraceae (Matthews e Endress 2011), Ochnaceae, Quiinaceae, Medusagynaceae
(Matthews e Endress 2012), Lophopyxidaceae e Putranjivaceae (Matthews e Endress 2013).
Assim, dados da estrutura floral que reconhecam sinapomorfias para o clado Elatinaceae +
Malpighiaceae e plesiomorfias para Malpighiaceae sdo ainda desconhecidos. Dessa forma, o
objetivo desse trabalho foi reconhecer sinapomorfias anatémicas do clado Elatinaceae +

Malpighiaceae e, consequentemente, possiveis caracteres plesiomoérficos para Malpighiaceae.

Material e métodos

Selecionamos espécies dos dois géneros de Elatinaceae, Bergia e Elatine, espécies acessiveis
a coleta ou com exsicatas disponiveis e em bom estado de conservagdo (Tabela 1). O material
botanico consistiu em botdes florais e flores em antese (Fig. la-b). Frutos jovens foram
usados para confirmar a vascularizagdo quando apenas pequenos corddes procambiais
existiam nas flores.

Materiais frescos foram fixados em FAA (Johansen 1940) ou na mistura de Karnovsky
(Karnovsky 1965); as amostras desse ultimo fixador foram desidratadas parcialmente, sendo
todas armazenadas em etanol 50%. As amostras obtidas a partir de exsicatas foram
submetidas ao processo de reversdao da herborizacdo (Smith e Smith 1942 modificado por
Mello et al. 2019), desidratadas em série etilica crescente e também armazenadas em etanol

50%.
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Posteriormente, os materiais foram incluidos em 2-hidroxietil-metacrilato Leica (Paiva
et al. 2011), seccionados em séries transversais ¢ longitudinais com espessura de 4-6um
usando microtomo rotativo Zeiss Hyrax M40. As secgdes foram coradas com azul de
toluidina 0,05% em tampao acetato pH 4,7 (O’Brien et al. 1964 modificado) e montadas em
resina sintética (Entellan).

Parte dos materiais foi submetida aos seguintes testes histoquimicos: cloreto férrico para
compostos fenodlicos totais (Johansen 1940), lugol para amido (Johansen 1940), sudan red B
para lipidios (Brundrett et al., 1991 modificado), vermelho de ruténio para pectinas (Johansen
1940) e xylidine Ponceau para proteinas (Vidal 1970).

As imagens foram obtidas por meio do microscopio Olympus CX41 com camera LC20
acoplada. As figuras foram editadas e pranchas foram confeccionadas utilizando o programa

CorelDraw Graphics Suite 2020.

Resultados
Bergia perennis

A seccdo longitudinal mediana do botdo floral ¢ mostrada na Fig. 2a e referencia as
alturas de imagens descritas a seguir. O pedicelo tem o cilindro vascular organizado em um
eustelo (Fig. 2b). No receptéaculo, o cilindro vascular ¢ formado por feixes pouco conspicuos,
a partir dele ¢ emitido um traco para cada uma das cinco sépalas (Fig. 2¢). Acima, sdo
imediatamente emitidos um trago para cada uma das cinco pétalas e alternadamente, um trago
para cada um dos cinco estames, que sdo antissépalos (Fig. 2d-e). Apds irrigarem as sépalas,
na altura mediana delas, cada feixe de sépala divide-se em trés feixes (Fig. 2a, f); nessa altura
¢ possivel observar que a epiderme difere nas faces adaxial e abaxial das sépalas pela auséncia
e presenga de tricomas, respectivamente. Acropetamente, os feixes carpelares sao
reconhecidos: inicialmente, ¢ emitido um feixe dorsal para cada um dos cinco carpelos (Fig.
2g). Na porg¢do central do ovario, se diferenciam cinco complexos intercarpelares (Fig. 2h).
Cada complexo ventral irriga os 6vulos de carpelos adjacentes através de projecdes da
placenta (Fig. 21), de modo que cada complexo emite um trago ventral que irriga dois carpelos
adjacentes. Nesta altura, o feixe ventral irriga a placenta, que ¢ axial, e que se projeta para o
loculo, com 6vulos nas margens (Fig. 2j); esses, por sua vez, sao anatropos € apresentam
micropila em ziguezague (Fig. 2k). Ainda no ovario, na regido apical, as paredes ovarianas
ndo sdo fusionadas, evidenciando o compitum (Fig. 21). Ao compitum, segue-se o canal estilar,
delimitado pelos cinco estiletes fusionados, os quais sdo vascularizados pelos respectivos

feixes dorsais (Fig. 2m), e se separam mais acima na flor. As anteras s3o introrsas e
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tetrasporangiadas (Fig. 2m), com cada microsporangio revestido por epiderme e endotécio
com espessamento filiforme, que margeiam as camadas parietais parcialmente colapsadas
(Fig. 2n); os graos de polen ndo exibem ornamentagdo aparente (Fig. 2n). No conectivo, a

epiderme apresenta idioblastos com conteudo fendlico (Fig. 20).

Elatine spp.

As seccdes longitudinais medianas dos botdes florais de FElatine gratioloides, E.
lindbergii e E. triandra sao mostradas nas Fig. 3a-c e referenciam as alturas de imagens
descritas a seguir. O cilindro vascular no pedicelo apresenta poucos elementos traqueais, se
organiza em um sifonostelo em E. gratioloides ¢ E. lindbergii (Fig. 3d-¢) ou em eustelo em E.
triandra (Fig. 3f). Em todas as espécies estudadas, ¢ emitido um Unico trago para cada sépala,
totalizando quatro tragos de sépalas em E. gratioloides e trés tracos de sépala em E. lindbergii
e E. triandra (Fig. 3g-1). Cada pétala ¢ vascularizada por um Unico feixe; sua origem pode ser
compartilhada com os estames antipétalos em E. gratioloides (Fig. 3j) constituindo
complexos pétala-estame antipétalo, ou diretamente a partir do cilindro vascular em E.
lindbergii e E. triandra (Fig. 3k-1). Em todas as espécies, cada estame recebe um tnico trago,
compartilhado com a pétala adjacente em E. gratioloides (Fig. 3m) ou vindos diretamente do
cilindro vascular nas demais espécies (Fig. 3n-0). Em E. gratioloides, ainda, os estames
antissépalos compartilham sua origem com os carpelos, especificamente com os feixes
dorsais, constituindo complexos estame antissépalo-carpelo (Fig. 4a). Na altura
correspondente, nas demais espécies de Elatine, sdo emitidos os feixes dorsais, enquanto, na
porgdo central, se diferenciam os feixes ventrais em E. lindbergii (Fig. 4b, f) e os complexos
ventrais intercarpelares em E. triandra (Fig. 4c, g). Em E. gratioloides, os feixes ventrais, por
sua vez, organizam-se de complexos ventrais, correspondentes a fusdo entre feixes ventrais de
carpelos adjacentes (Fig. 4d).

O calice ¢ gamossépalo tem extensdo variavel nas flores das espécies estudadas: em E.
gratioloides se estende até a altura dos l6culos do ovario (Fig. 4d), em E. lindbergii até a
altura em que ocorre a emissao dos feixes carpelares (Fig. 4b) e, em E. triandra, até a emissao
dos tracos de estame (Fig. 30). Acropetamente, em E. gratioloides, os feixes dorsais se
individualizam, assim como os estames antissépalos (Fig. 4e). Cada complexo ventral se
reconfigura e irriga um unico carpelo, emitindo tragos que se projetam através da placenta em
direcdo aos 6vulos (Fig. 4h-j).

Os 6vulos sdo formados nas projecdes da placenta, que podem ser apicais ou localizadas

na regido basal; sdo anatropos, com micrdpila em ziguezague, com nitida curvatura da regido



28

calazal que apresenta hipodstase distinta; o trago emitido pelo feixe ventral chega ao 6vulo pelo
funiculo, que ¢ curto (Fig. 5a-c). No apice do ovario, o compitum pode estar ausente (em E.
gratioloides, ver Fig. 5d) ou presente, evidenciando um tnico loculo em E. lindbergii (Fig.
5e) e em E. triandra (Fig. 51).

Atipicamente, em E. gratioloides, a regido apical dos carpelos se funde as anteras dos
estames antissépalos (Fig. 6a) enquanto nas demais espécies os estigmas sao livres (Fig. 6a-c).
As anteras bi- (Fig. 6d-e) ou triesporangiadas (Fig. 6f) apresentam cada microsporangio
recoberto por epiderme uniestratificada, endotécio com espessamento filiforme (Fig. 6g-h) ou
simples (Fig. 61) e demais camadas parietais; os graos de polen sdo tricelulares no momento
da dispersao (Fig. 61, 1). Em E. lindbergii, a epiderme da antera, na regido do conectivo e na
proximidade da linha de deiscéncia apresenta idioblastos (Fig. 6j); nessa espécie, os graos de

polen podem germinar ainda no interior das anteras (Fig. 6k).

Estruturas secretoras

Sec¢des das sépalas revelaram, em Bergia perennis, estruturas marginais semelhantes a
glandulas (Fig. 7a) e, em Elatine gratioloides (Fig. 7b) e E. lindbergii (Fig. 7c), glandulas
apicais. Nessas glandulas sepalares apicais, essas estruturas apenas se diferenciam por seus
idioblastos com citoplasma denso e a vascularizagao por xilema (Fig. 7d-e). Ja E. triandra nao
apresenta quaisquer modificagdes nas sépalas e a vascularizacdo ndo atinge a porcao apical
(Fig. 7f). Nao observamos atividade secretora ou exsudados provenientes das glandulas
apicais das sépalas. Os testes histoquimicos demonstraram leve reagdo positiva para
compostos fenolicos totais (Fig. 7g), cuticula sobre a epiderme (Fig. 7h), paredes celulares
pécticas (Fig. 71) e corpos proteicos nos idioblastos (Fig. 7j).

Além das estruturas mencionadas acima, também observamos idioblastos na epiderme
da antera de E. lindbergii (Fig. 7k) com contetido similar ao das células apicais das sépalas.
Nas andlises histoquimicas, observamos a presenca de substancias pécticas nas paredes
celulares e no interior dos graos de polen (Fig. 71), que também reagiram positivamente para
proteina (Fig. 7m). Com relacdo ao conteudo dos idioblastos, h4 apenas leve reacdo que indica

a presenca de compostos fenolicos (Fig. 7n).

Discussao

A anatomia floral de Elatinaceae
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A anatomia floral de Elatinaceae refor¢a como a sele¢do atuou na arquitetura floral da
familia a favor da autogamia e, parcialmente, explica as inumeras diferencas morfologicas
entre Elatinaceae e Malpighiaceae.

Os caracteres anatOmicos que constituem evidéncias da autogamia sdo a redugdo no
nimero de microsporangios (Endress e Stumpf 1990; Battjes et al. 1994), a germinacao
precoce dos graos de polen ainda no interior das anteras (Mazer e Delesalle 1998; Mann et al.
2020) e o pequeno investimento em atracdo e recompensa a polinizadores, incluindo a
auséncia de nectarios florais (Mazer e Delesalle 1998; Goodwillie et al. 2010).

A auséncia de barreiras fisicas que impe¢am a autofecundacgdo sdo fortes indicios de
adaptacdes florais para a autogamia (Garnock-Jones 1976), neste trabalho, as modificagoes
mais extremas para a autofecundacdo foram o ginostégio e a germinacdo in situ. A
germinagdo in situ de grdos de pdlen pode ocorrer tanto em espécies casmogamas quanto
cleistbgamas, mas ¢ estratégia obrigatéria para espécies cleistogamicas (Lord 1981). E
interessante que ha relato desse tipo de processo em Malpighiaceae, onde pode acontecer a
germinagdo dos graos de polen no interior das anteras indeiscentes de flores cleistogamas de
Gaudichaudia spp. e Janusia guaranitica A. Juss. (Anderson 1980).

Sob ponto de vista ecoldgico, a autofecundagdo autonoma ¢ uma estratégia que prové
garantia reprodutiva (Zhang e Li 2008), e promove o estabelecimento apds dispersdo a longa
distancias quando a reproducdo cruzada nao € possivel (Baker 1955, Llyoid 1992, Morgan et
al. 2005, Passos et al. 2021). O que pode estar relacionado ao surgimento de Elatinaceae, que
passou por dispersdo a longas distincias durante o Eoceno, bem depois do surgimento de
Malpighiaceae no Cretaceo (Cai et al. 2016).

Como a familia abrange espécies herbaceas com habito aquatico (Davis e Chase 2004),
muitas caracteristicas da anatomia floral de Flatinaceae s3o resultantes de adaptagdes
ambientais, muitas vezes representando reversdes evolutivas. No entanto, mesmo diante dessa
ressalva, € possivel inferir a respeito da evolugdo da estrutura floral do grupo.

Dos caracteres observados, a presenga de complexos vasculares irrigando carpelos
adjacentes, placenta projetando-se para o interior do l6culo e hipodstase nos dvulos sdo
compartilhadas por todas as espécies de Elatinaceae estudadas neste trabalho. Ja a presenga de
faces adaxial e abaxial das sépalas diferentes entre si s6 foi observada em Bergia, enquanto
aerénquima no pedicelo e calice gamossépalo estdo presentes somente em Elatine, sendo estas
possiveis sinapomorfias para os géneros.

A redugdo para um unico trago de sépala, embora incomum, ¢ compreensivel

considerando-se aspectos fisioldgicos (Puri 1951), j4 que sdo plantas de porte reduzido, com
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flores diminutas e adaptadas a ambientes aquaticos. A redugdo das flores também pode ser
explicada pela redugdo da alocagdo de recursos no display floral (Goodwillie et al. 2010), uma
vez que a autogamia € conhecida para algumas espécies da familia e que, consequentemente,
sao independentes de polinizadores (Uphot 1938, Tucker 1986).

A autogamia em Elatinaceae ¢ frequentemente associada a cleistogamia em flores
submersas (Uphof 1938; Tucker 1986). Contudo, ndo ¢ possivel afirmar se todas as espécies
aqui analisadas sdo cleistdgamas, uma vez que, entre elas, so6 ha informacgdes a respeito do
sistema reprodutivo de Elatine triandra (Uphof 1938). Apesar disso, em plantas aquaticas e
cleistdgamas, ¢ comum a auséncia do espessamento do endotécio, aqui reconhecida em E.
triandra, pois podem ndo apresentar uma diferenciagdo da parede dos microsporangios para
uma deiscéncia ativa (Maheshwari 1950). Ademais, em plantas cleistdgamas, a reducdo
envolvendo corola e androceu ¢ esperada (Lord 1981). Nesse caso, outra evidéncia observada
para a cleistogamia neste trabalho foi a fusdo do androceu ao gineceu em flores de Elatine
gratioloides, que aponta para uma especializagdo extrema a favor da autogamia. Essa fusdo

entre as anteras dos estames antissépalos e os estigmas forma o ginostégio (sensu Endress

2016).

Potenciais sinapomorfias entre Elatinaceae e Malpighiaceae

Os caracteres florais compartilhados entre Elatinaceaec e Malpighiaceae observados
neste estudo sdo o conectivo glandular da antera e a presenca de hipostase nos 6vulos.

Nas anteras de Malpighiaceae, a presenga de estruturas secretoras sobre o conectivo ja ¢
conhecida ha algum tempo (Gates 1982; Anderson 1990) e tem sido reiteradamente destacada
na literatura (Possobom et al. 2015; Arévalo-Rodrigues et al. 2020; Avalos et al. 2020). Tais
glandulas sdo compostas por células epidérmicas globosas, que apresentam compostos
fenodlicos no vactiolo e secretam Oleo (Arévalo-Rodrigues et al. 2020) ou glandulas de
secrecdo mista, composta por Oleo e agucares (Possobom et al. 2015).

O conectivo glandular ¢ inédito para Elatinaceae e variavel entre espécies, uma vez que
ndo foi observado nas espécies aquaticas Elatine gratioloides e E. triandra e, possivelmente,
estd relacionado ao habito terrestre, uma vez que esteve presente em espécies que ocupam
esse tipo de ambiente, Bergia perennis (Leach 1989) e na espécie anfibia E. lindbergii
(Bittrich 2002). Considerando que a linhagem aquatica de Elatinaceae divergiu mais
recentemente, em contrapartida as linhagens terrestres e com crescimento secundario (Davis e

Chase 2004), a presenga de conectivo glandular € plesiomorfica para a familia.
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Com relacdo aos O6vulos, a presenca de hipostase também ¢ descrita em Malpighiaceae
nos géneros Byrsonima (Souto e Oliveira 2005), Banisteriopsis e Diplopterys (Souto e
Oliveira 2008) e Mascagnia, Janusia ¢ Tetrapterys (Souto e Oliveira 2014). A presenca de
hipostase também ¢ registrada em outras familias de Malpighiales, como Euphorbiaceae
(Landes 1946; Carmichael e Selbo 1999) e Chrysobalanaceae (Tobe e Raven 1984) por
exemplo. Mas, como os caracteres referentes aos Ovulos sdo significativos em analises
suprafamiliares em Malpighiales (Endress et al. 2013), andlises futuras comparando as duas
familias e abrangendo mais clados poderdo revelar mais informagdes sobre a importancia e
constancia desses caracteres. Da mesma forma, caracteres associados as sementes sdo
conservados em FElatine, ao contrario do que ocorre com os Orgdos vegetativos, que
apresentam grande plasticidade fenotipica quando submetidos a variagdes ambientais (Attila
Molnar et al. 2015).

Por sua vez, as caracteristicas mais antagonicas do gineceu entre Elatinaceae e
Malpighiaceae — como o maior nimero de carpelos e varios évulos por ovario em Elatinaceae
— estdo relacionadas ao maior investimento na fun¢do feminina das flores, o que pode ser
associado a atragdo de agentes polinizadores em Malpighiaceae. Isto ¢, Malpighiaceae ¢ um
grupo cuja evolucdo foi impactada pela relagdo mutualistica com abelhas coletoras de oleo,
com a fixacdo da alogamia e dependéncia de agentes polinizadores (Sigrist ¢ Sazima 2004).
Em contrapartida, Elatinaceae ¢ um grupo que tende a independéncia de polinizadores,
familia na qual se fixou a autogamia (Uphof 1938, Tucker 1986; Razifard et al. 2017a).

Algumas condig¢des sobre a biogeografia de Elatinaceae apontam para a origem e
distribuicao da familia em direcdo as regides temperadas (Cai et al. 2016). Tal informagdo
parece ir de encontro com algumas das vantagens comumente relacionadas a autogamia:
colonizacdo a partir de um Unico propagulo, economia da fun¢do masculina e garantia
reprodutiva em locais com limitacdo de polinizadores, como ambientes articos por exemplo
(Baker 1955; Cheptou 2012; Pannell 2015).

As duas familias estdo, atualmente, circunscritas no clado [Elatinaceae +
Malpighiaceae] + Centroplacaceae, caracterizado pela placentagdo axial, Ovulos
crassinucelados, auséncia de endotélio e sépalas persistentes nos frutos (Xi et al. 2012). Como
o suporte € baixo para o clado em fun¢do da auséncia de informacdes morfoldgicas para
Centroplacaceae, a anatomia floral e dados embrioldgicos dessa tltima familia podem revelar

informagdes importantes para compreender a evolucdo do clado.

Anatomia floral de Elatinaceae no contexto de Malpighiales
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Quando comparada a Malpighiaceae, Elatinaceae exibe reversdes de alguns caracteres:
auséncia da fusdo dos tragos laterais de sépala, auséncia de adnagao calice e corola, e auséncia
de hipanto (Tabela 2). Porém, a presenca de calice conato, placentacdo axial e 6vulos
péndulos estd presente tanto em Elatinaceae quanto em Malpighiaceae, Caryocaraceae,
Putranjivaceae e Lophopyxidaceae.

A presenca de calice conato na base, aqui observada apenas em Elatine, também ¢
reportada para Lophopyxidaceae (Matthews e Endress 2013), Caryocaraceae (Matthews e
Endress 2011) e Malpighiaceae (Anderson 1979). Nessas familias ha compartilhamento de
complexo vascular entre esses verticilos (Dickison 1990; Matthews e Endress 2011, 2013;
Souto e Oliveira 2013; Bonifacio et al., 2021), o que representa a adnacdo entre calice e
corola. Tal caracteristica foi perdida em Elatinaceae e também em Putranjivaceae (Matthews e
Endress 2013), esta ultima com pétalas ausentes. Da mesma forma, ha auséncia de hipanto em
Elatinaceae e também em Caryocaraceae (Dickison 1990; Matthews e Endress 2011).

Nos clados mais proximos filogeneticamente a malpighioide (Xi et al. 2012), chama a
atencdo a presenca de glandulas nas sépalas de Malpighiaceae (Anderson 1979, 1990; Vogel
1990) e Caryocaraceae (Matthews e Endress 2011). Em Malpighiaceae, as glandulas
calicinais constituem comumente elaidoforos ou, em algumas linhagens paleotropicais,
nectarios, e estdo posicionadas entre sépalas adjacentes (Anderson 1979, 1990; Vogel 1990;
Souto e Oliveira 2013; Mello 2017; Bonifacio et al., 2021). As glandulas nas sépalas de
Elatinaceae sdo vestigiais e localizadas apenas no apice das sépalas, sem distingdo das faces
adaxial e abaxial dessas, diferentemente da presenca delas na face dorsal das sépalas que a
literatura havia registrado (Endress et al. 2013). J4& em Caryocaraceae essas glandulas
localizam-se na face abaxial préximo ao apice das sépalas, sdao estruturalmente semelhantes
aos elaidforos de Malpighiaceae, mas ndo se conhece a sua natureza secretora (Matthews e
Endress 2011). A presenga de nectarios florais, independentemente do seu verticilo de origem,
ocorre em todas as familias proximas, exceto em Elatinaceae (neste trabalho): Malpighiaceae
(Guesdon et al. 2019), Centroplacaceae (Kubitzki 2014b), Caryocaraceae (Dickison 1990;
Matthews e Endress 2011), Putranjivaceae e Lophopyxidaceae (Matthews e Endress 2013). A
auséncia de nectarios constitui uma das evidéncias de que Elatinaceae tem divergido em
direcdo a autogamia e independéncia de agentes polinizadores bioticos.

Analises da evolucdo de caracteres anatomicos florais em Malpighiales mostraram a
relevancia da estrutura do gineceu e dos 6vulos (Endress et al. 2013). Destacam-se a presenga

de ovulos péndulos, caracteristica do clado COM (Celastrales, Oxalidales e Malpighiales)
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(Endress 2011; Endress et al. 2013) e a placentagdo axial, carater muito bem estabelecido no
clado malpighioide (Endress et al. 2013).

A presenga de feixes ventrais fusionados, observada em Elatinaceae, também ¢
detectada em Malpighiaceae (Souto e Oliveira 2013, 2020; Mello 2017). Contudo,
diferentemente de Malpighiaceae, em Elatinaceae ocorre também a presenca de complexos
intercarpelares que vascularizam dois carpelos simultaneamente (com registrado em Bergia
perennis e Elatine lindbergii), indicando fusdo lateral entre carpelos. A presenga de
complexos intercarpelares ¢ registrada em outras familias de Malpighiales, como
Euphorbiaceae (nossa observagcdo na fig. 4i de De-Paula et al. 2011), Linaceae (nossa
observac¢ao na fig. 241 de Matthews e Endress 2011), Putranjivaceae (nossa observagdo na fig.
13e de Matthews e Endress 2013), Rhizophoraceae (nossa observacao na fig. 5n de Matthews
e Endress 2011), Dichapetalaceae e Trigoniaceae (nossa observacdo nas figs. 13p e 17j,
respectivamente, de Matthews e Endress 2008). Porém, o compartilhamento dos feixes
ventrais entre carpelos adjacentes ndo ¢ comumente reportado, sendo registrado em
Anthodiscus (Caryocaraceae), no qual cada estilete recebe um feixe vindo dos carpelos
adjacentes (Dickison 1990). A presenga de complexos intercarpelares pode ser uma
caracteristica interessante para investigar a fusdo lateral dos carpelos e a variagdo numérica de

carpelos, tdo recorrente em Malpighiales (Endress et al. 2013).

Conclusoes

Os caracteres da anatomia floral aqui registrados para Elatinaceae compartilhados com
Malpighiaceae sdo a presenca de hipdstase e o conectivo glandular. Essa escassez de
sinapomorfias da anatomia floral entre essas duas familias pode ser explicada pelo seguinte
cenario: as Malpighiaceae tiveram uma origem e diversificagdo bem mais antiga do que as
Elatinaceae. Portanto, os caracteres detectados em representantes das Elatinaceae atualmente
existentes podem ser resultado de uma rapida diversificagdo onde a selecdo atuou numa
morfologia floral a favor dos processos autogadmicos. Assim, demonstramos neste trabalho
que estudos comparativos baseados nas relagdes filogenéticas ainda sdo relevantes, tanto para
entender reversdes (autapomorfias) quanto para novidades evolutivas voltadas para um tipo

especifico de sistema reprodutivo.
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Tabela 1 — Espécies de Elatinaceae amostradas neste trabalho. (*) indicam espécimes frescos.

Géneros Espécies Voucher
Bergia L. Bergia perennis F.Muell. T.S.Henshall 1479 (SP)
Elatine L. Elatine gratioloides A.Cunn. P.K.Latz 7536 (SP)

Elatine lindbergii Rohrb. *s.n. (BHCB)

Elatine triandra Schkuhr *Comercial (BHCB)
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Tabela 2 — Principais caracteres da anatomia floral observados em Elatinaceae, comparados aqueles das familias mais proximas filogeneticamente de acordo com Xi et al.
(2012): Malpighiaceae, Centroplacaceae, Caryocaraceae, Putranjivaceae e Lophopyxidaceae (Malpighiales). (?) indica dados desconhecidos; (-) indica auséncia de literatura;
(*) Nossa observacado pessoal; indica caracteres adaptados para a terminologia adotada neste trabalho a partir das descri¢des na literatura.

Regido da . I . .
flog Caracteres Elatinaceae Malpighiaceae Centroplacaceae Caryocaraceae Putranjivaceae | Lophopyxidaceae
Pedicelo 1. Tipo de . . .
pode . . | Sifonostelo ou Sifonostelo ou Sifonostelo ou 14
organizagdo do Sifonostelo ou eustelo 2 ? 10.13 14 Eustelo
cilindro vascular eustelo eustelo'® eustelo
Calice 2 G A
. amossépalo em Presente (flores
p Presente!-'6 Presente?* ? Presente!%!3 Presente ' . ( "
alguma altura pistiladas)
3. Fus@o dos tragos ~ L 822 N 10.13 14 ”
laterais de sépala Nao se aplica Presente® ! Presente'® Presente Ausente
4. E;“;Z;‘;l‘ie tragos | 41 381522 ? 3-vérios!®13 1 ou 3 314
. Tragos de sépala e *Tragos de sépala e Tragos de sépala e
5. Origem da . 1 ¢ p _ 9 ¢ P ) Tracos de ¢ P _
S Tragos de sépala complexos sépala ? complexos sépala X 14 complexos sépa
vascularizagdo {tala® 1522 £tala 013 sépala la-nétala? 14
pétala pétala ala-pétala?
6. Glandulas
calicinais na face
abaxial das Ausentes! Presentes®? ? Presentes!? Ausentes' Ausentes'
sépalas
Elaioforos ou
. R - nectarios ou ~ . ~ .
7. Tipo da glandula | Vestigial' ~ ? ? Nio se aplica'® | Ndo se aplica'*
secrecao
mistaS,l 1,17,25,26
~ Presente (tecidos Presente (tecidos
8. Fusdo com a 1 fund ) o Presente (somente ~ lical® fund 1
corola Ausente undamental e ? tecido vaseular)!®13 Nao se aplica undamental e
vascular) %1522 vascular) 4
9. Vascularizagdo na
regido externa do
receptaculo
pro dlil Jida p,or Ausentes' Presentes® %22 ? Presentes!'%!3 Ausentes (?)' Ausentes (?)'
tragos de sépala
basipetos
Corola 10. Pétalas fusionadas | .. ~ ~ ~ . ~
Naoh!® Nio>* ? Nio!013 Nio se aplica* | Nao'*

entre si
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11. Numero de tragos - ~ .
por pétala ¢ 1! 1 (3)%1522 ? 3-vérios'*13 Nio se aplica'* |1
12. Adnata ao Presente a nivel ~ .
androceu Presente (raro)! vasoular® ? Presente!%!3 Nio se aplica'® | Ausente!*
Androceu ~ . . Livres ou
13. Grau de fusdo . .1 Livres ou fusionados . 10,13 . . 14
Livres entre si 24 ? Fusionados entre si'”'> | fusionados entre | Livres entre si
entre os estames entre si* &4
14. Numero de tragos I 181522 o 11013 114 114
por estame )
15. Epiderme .
Presente (restrito as
glandular da L ( X Presente?6 717 ? ? 214 14
espécies terrestres)
antera
16. Presenca Presentes em flores
“a Ausentes' Presentes®* L Presentes'®!3 Ausentes'* Ausentes'
estaminodios pistiladas'!
Hipanto 17. Hipanto (tubo
p P ( Ausente! Presente® ? Presente?!%13 Presente ' Presente'
floral)
. - Perianto (flores
18. Se hipanto Calice + stila das() ou
presente, ~ . . 3 Corola + androceu + | androceu ou pIst
verticilos Nao se aplica Perianto + androceu® | ? inecey 013 calice + perianto +
. & . 14 androceu (flores
envolvidos ginéforo estaminadas) '*
Gineceu 19. Numero de L L
carpelos (2) 3-5%1° 324 ? 3-varios!%12 1-varios' 4-514
Fusionados até .
~ ~ . . . . o . Fusionados até
20. Extensdo da fusdo | Estiletes livres ou Estiletes livres ou o . 013 regido mediana x .
. 1 . 24 ? Estiletes livres'” . regido mediana ou
dos carpelos fusionados fusionados* ou apical do - o4
estilote!4 apical do estilete
21. Feixe dorsal do
carpelo Ausente! Presente!>22:23, 24 ? Presente!%!3 Ausente'* Ausente'*
indiferenciado
22. Unidades dos
feixes ventrais por | 1! 181522 ? 210.13 1-21 2214
carpelo
23. Fusao do feixe
Presente! Ausente® 1522 ? Ausente!%!3 Ausente? Ausente?!*

ventral entre
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carpelos
adjacentes
24. Estiletes
vascularizados
por carpelos Ausente! Ausente® 1522 ? Presente!%!3 Ausente?' Ausente?!'
adjacentes
25. Insercdo dos A 1 A 8.15.22 A 13 A 14 A 14
svulos Basal ou péndula Péndula®'> ? Péndula Péndula Péndula
26. Tipo da . . . . .
plfcenta(;io Axia]16:18 Axial* ? Axial'®13 Axial' Axial'
27. Placenta invade o
loculo Presente! Ausente?* ? Ausente!*!3 Presente'* Ausente?'
28. Presenca de
hipdstase nos Presente! Presente?0:21-23 ? Ausente!%!3 Presente ' Ausente?'
ovulos
Estruturas Ausentes (em
secretoras espécies Presentes
29. Presenca de neotropicais)?
one Ausentes! picais) Presentes!! Presentes!%!3 (ausentes em Presentes'*
nectarios Presentes (em o4
espécies Putranjiva)
paleotropicais)'!
30. Se nectarios . .
~ . Face abaxial das T 4103 Ao redor do Superficie interna
presentes, Nao se aplica , ¥ Receptacular? Estaminodios' . 14 . ”
localizacio sépalas gineceu do hipanto
31. Se nectarios
presentes: origem | No se aplica! Calice?!! ? Androceu!'®!3 Gineceu' Corola'

da vascularizac¢io

Fontes dos dados: (1) Este estudo; (2) Anderson 1979; (3) Anderson 1990; (4) Anderson et al. 2006; (5) Aradjo e Meira 2016; (6) Arévalo-Rodrigues et al. 2020; (7) Avalos et
al. 2020; (8). Bonifacio et al. 2021; (9) Dathan e Singh 1971; (10) Dickison 1990; (11) Guesdon et al. 2019; (12) Kubitzki 2014; (13) Matthews e Endress 2011; (14)
Matthews e Endress 2013; (15) Mello 2017; (16) Niedenzu 1925; (17) Possobom et al. 2015; (18) Ramaya e Rajagopal 1971; (19) Salisbury 1967; (20) Souto e Oliveira 2005;
(21) Souto e Oliveira 2008; (22) Souto e Oliveira 2013; (23) Souto e Oliveira 2014; (24) Souto e Oliveira 2020; (25) Vogel 1974; (26) Vogel 1990.




Figuras

45



46

Fig. 1 Elatine lindbergii. a Vista geral da planta; o retangulo destaca uma flor. b Detalhe de
uma flor em antese; a inser¢do (a direita) amplia a sépala e mostra a glandula apical. asterisco

gineceu, g/ glandula calicinal, pe pétala, sa estame, se sépala.
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Fig. 2 Estrutura floral de Bergia perennis. Sec¢des longitudinais (a, j-k) e transversais (b-1, 1-
0) do botdo floral. a Reconstru¢do de um botdo floral em sec¢do longitudinal evidenciando o
padrdo geral de vascularizagcdo do perianto; as letras b-e indicam a posi¢do das respectivas
figuras. b Vista geral do pedicelo mostrando o cilindro vascular do tipo eustelo. c-f
Vasculariza¢do do perianto e androceu. g-i Padrdo de vascularizagdo carpelar; em i, note os
complexos ventrais, cada um irrigando dois carpelos adjacentes; a seta indica a margem entre
carpelos adjacentes. j Vascularizagdo apical da placenta. k Visao geral do 6vulo na placenta. 1
Visao apical do ovério evidenciando o compitum (as setas indicam as margens independentes
dos carpelos). m Vista geral do estilete evidenciando o canal estilar iinico e vista apical do
estame; observe a antera tetraesporangiada com deiscéncia introrsa. n Detalhe de um
microsporangio mostrando as camadas parietais e os graos de pdlen. o Detalhe do conectivo
glandular (pontas de setas indicam idioblastos contendo compostos fenodlicos). asterisco
megasporangio, ch calaza, cr cristal, db feixe dorsal, ed endotécio, en endostoma, ex
exdstoma, ep epiderme, fi filete, fu funiculo, ii tegumento interno, oi tegumento externo, ov
ovulo, pg grao de polen, pt trago de pétala, sa estame, se sépala, st trago de sépala, sy estigma,

tr tricoma, tt trago de estame, vb feixe ventral, ve complexo ventral.
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Fig. 3 Anatomia floral de Elatine. Secgdes longitudinais (a-c) e transversais (d-o) de botdes
florais (a-k, m-0) e fruto jovem (I). Cada coluna apresenta a espécie identificada acima: E.
gratioloides (a, d, g, j, m), E. lindbergii (b, e, h, k, n) e E. triandra (c, f, i, 1, 0). a-c
Reconstrugcdes de botdes florais em seccdo longitudinal evidenciando o padrdo de
vascularizagdo. d-f Vista geral do pedicelo exibindo o arranjo do cilindro vascular. g-o
Emissdo da vascularizagdo do perianto e do androceu. asterisco aerénquima, ac complexo
estame antissépalo-carpelo, ca calice, db feixe dorsal, pa complexos pétala-estame antipétalo,

pt trago de pétala, st trago de sépala, #f trago de estame, xy xilema.
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Fig. 4 Vasculariza¢do carpelar de Elatine. Sec¢des transversais de botdes florais (a-f, h-j) e
fruto jovem (g). Cada coluna apresenta a espécie identificada acima: E. gratioloides (a, d-e,
h), E. lindbergii (b, f, 1) ¢ E. triandra (c, g, j). a-e Inicio da emissdo da vascularizagdo carpelar
periférica (feixes dorsais). d-g Diferenciacdo da vascularizagdo carpelar central; observe os
trés complexos ventrais. h-j Emissdo da vascularizagdo dos 6vulos. ac complexo estame
antissépalo-carpelo, ca calice, cr carpelo, db feixe dorsal, fi filete, oa ovario, ov 6vulo, pa
complexos pétala-estame antipétalo, pe pétala, pt trago de pétala, se sépala, # trago de estame,

vb feixe ventral, ve complexo ventral.
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Fig. 5 Ovulos e regido apical do ovario de Elatine. Secgdes longitudinais (a-c) e transversais
(d-f) de botdes florais. Cada coluna apresenta a espécie identificada acima: E. gratioloides (a,
d), E. lindbergii (b, e) e E. triandra (c, f). a-c Inser¢do do dvulo na placenta; em ¢, destaque
para a hipdstase. d-f Compitum. seta cheia paredes ovarianas, seta vazia vasculariza¢do do
ovulo, asterisco nucelo, as estame, ch calaza, db feixe dorsal, en enddstoma, ex exdstoma, fi
filete, fu funiculo, Ay hipostase, ii tegumento interno, oi tegumento externo, p/ placenta, se

sépala, vb feixe ventral.
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Fig. 6 Anatomia da antera de Elatine. Cada coluna e a ultima fileira de imagens apresentam a
espécie identificada acima: E. gratioloides (a, d, g), E. lindbergii (b, e, h, e a Gltima linha, j-I)
e E. triandra (c, f, 1). a-¢ Vista geral da distribui¢do dos estames. d-f Anteras maduras. g-i
Detalhe das paredes do microsporangio. j Epiderme exibindo células secretoras. k-1 Graos de
pélen. pontas de seta células epidérmicas secretoras, an antera, ed endotécio, ep epiderme, mi
microsporangio, pe pétala, pg grao de polen, pu tubo polinico, sc células espermaticas, sy

estigma, ve célula vegetativa.
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Fig. 7 Estruturas secretoras ¢ histoquimica em flores de Elatinaceae. Sec¢des longitudinais (a-
b, k), transversais (c, g-j, I-n) da regido apical de sépalas isoladas (a-j) e anteras (k-n). Bergia
perennis (a), Elatine gratioloides (b, d), E. lindbergii (c, e, g-n) e E. triandra (f). a Glandula
vestigial na regido marginal da sépala. b-¢ Glandula vestigial no apice da sépala. d-f Regido
apical das sépalas em cortes em branco; note a presenga de tecido vascular em d ¢ e, nas quais
o apice se destaca pela coloragdo natural das células. g-j Glandulas calicinais submetidas a
testes histoquimicos; em marrom presenca de compostos fenolicos (g), em rosa lipidios (%) e
compostos pécticos (i) e em vermelho proteinas (j). k Vista geral da antera. I-n Anteras
submetidas a testes histoquimicos, para compostos pécticos (/), proteinas (m) e compostos
fendlicos (n). pontas de seta idioblastos, ed endotécio, ep epiderme, g/ glandula, mi

microsporangio, pb corpos proteicos, pg graos de pdlen, se sépala, so estdmio, xy xilema.
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Desvendando a homologia entre glindulas calicinais em Malpighiales:

novos dados de Malpighiaceae basais
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Resumo

Malpighiales ¢ uma ordem com diversificada morfologia vegetativa e reprodutiva, cujos
representantes t€ém sido estudados nos ultimos anos especialmente por suas estruturas
glandulares. Em Malpighiaceae os elai6foros sepalares merecem especial atengdo e tém sido
considerados homodlogos aos nectérios extraflorais (NEFs) da propria familia. Esta suposta
homologia parece resultar da frequéncia desses dois tipos de estrutura secretora em espécies
da familia e da grande similaridade estrutural entre eles. Contudo, outros critérios nao foram
utilizados para se estabelecer a relacdo de homologia e tampouco o contexto filogenético em
Malpighiales foi considerado. O objetivo deste trabalho foi compreender a origem evolutiva
dos elaioforos de Malpighiaceae. Para tanto, analisamos a vascularizacdo e ontogénese de
elaioforos em dois clados basais de Malpighiaceae, comparando-os a outras familias de
Malpighiales em que ha nectérios sepalares. A vascularizagdo e a ontogénese dos elaidforos
de Malpighiaceae corroboram a origem dos elaidforos nas margens das sépalas, mesmo que
sejam concrescidos ao receptaculo. Andlises estruturais de NEFs, nectarios sepalares e
elaioforos, indicam a similaridade morfoldgica entre essas glandulas. Em Malpighiales ha
relatos de nectarios sepalares em duas das principais linhagens da ordem, enquanto NEFs (em
orgdos vegetativos) sdo descritos para as trés linhagens. Assim, a presenca de NEFs e
nectarios sepalares € plesiomorfica para ordem. Desse modo, a transicdo de nectarios foliares
para sepalares ocorreu no ancestral comum de Malpighiales e os precursores mais proximos
dos elaidforos sdo os nectdrios sepalares, sendo homodlogos entre si. Portanto, a historia
evolutiva dos elaidforos de Malpighiaceae ¢ muito mais antiga e pode ser mais relevante para

Malpighiales, cujas relagdes filogenéticas ainda ndo sdo bem esclarecidas.

Palavras-chave: byrsonimoid, elai6foros, galphimioid, nectario extrafloral, nectario floral,

vascularizagao floral.

Introducio

O reconhecimento de relagdes de homologia entre estruturas secretoras muitas vezes
ndo ¢ uma tarefa facil. Apesar disso, entender a evolucdo dessas estruturas em grupos
taxondmicos pode oferecer dados importantes para a compreensao de relagdes filogenéticas
(Gagliardi et al., 2016). Em Malpighiales, por exemplo, estruturas secretoras sdo amplamente
distribuidas entre os clados (p.ex. Machado et al., 2008; Rocha et al., 2009; Matthews &
Endress, 2011; Paiva et al., 2011; Weber et al., 2015; Gagliardi et al., 2016; Almeida &
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Paiva, 2019), cujas relagdes filogenéticas permanecem ndo resolvidas (Xi et al., 2012). Na
ordem, sdo descritos nectarios, coléteres, glandulas de resina (Paiva et al., 2021), osméforos
(Paiva et al., 2019), laticiferos (Pace et al., 2019) e elaidéforos (Possobom et al., 2015;
Possobom & Machado, 2018). Esses ultimos sao glandulas que secretam o6leo e, em
Malpighiaceae, estdo localizadas na face abaxial das sépalas (Anderson, 1979, 1990; Vogel,
1990). O papel dos elaidforos para a evolucdo de Malpighiaceae ¢ considerado muito
importante, pois a eles esta associado o conservantismo floral da familia, mediante a
manutengdo da relagdo mutualistica com abelhas coletoras de 6leo (Anderson, 1979, 1990;
Davis et al., 2014).

Os elaioforos de Malpighiaceae sdo considerados homdlogos aos nectarios extraflorais
(sensu Caspary 1848) presentes nos Orgdos vegetativos das espécies da familia (Anderson
1990; Subramanian et al., 1990; Vogel, 1990; Castro et al., 2001; Guesdon et al., 2019).
Essas glandulas sdo consideradas homologas entre si por estarem amplamente distribuidas
entre os individuos e por exibirem estrutura semelhante: em ambos os casos, as glandulas sdo
delimitadas por epiderme em palicada, encerrada por cuticula, sob a qual a secre¢ao ¢
armazenada (Vogel, 1990). Dessa forma, acredita-se que, durante a evolu¢do de
Malpighiaceae, houve a mudanga do tipo de secrecdo liberada por estas glandulas calicinais
que, no neotropico, passou de néctar para 6leo (Anderson, 1990; Vogel, 1990) e, nas espécies
paleotropicais, que surgiram depois das neotropicais, uma reversao dessa condicao (Guesdon
etal.,2019).

Entretanto, a proposi¢do da homologia entre nectarios extraflorais e elaidoforos por
Vogel (1990) ¢ prévia aos trabalhos filogenéticos que mostram as relacdes de Malpighiaceae
na ordem Malpighiales (Wurdack & Davis, 2009; Xi et al., 2012); tampouco, as relacdes de
parentesco reconhecidas a época eram as mesmas de hoje. Desse modo, a origem filogenética
dos elaidforos de Malpighiaceae ainda ndo foi considerada no contexto da atual circunscri¢ao
da ordem Malpighiales.

A vascularizagdo corresponde a parte mais conservativa da flor e, por isso, pode
informar sobre a sua ancestralidade (Henslow, 1888; Arber, 1913), e como se espera que o0s
clados basais exibam caracteres mais proximos ao ancestral comum entre as familias, a
analise da anatomia vascular floral de linhagens que primeiro divergiram em Malpighiaceae
pode revelar como essas estruturas surgiram. Assim, o objetivo deste trabalho foi entender a
origem evolutiva dos elaidforos, a partir da vascularizacdo e da ontogénese de elaidoforos em
dois clados basais de Malpighiaceae, byrsonimoide e galphimioide, comparando-os a outras

familias de Malpighiales.



64

Material e métodos

Amostragem

Selecionamos trés individuos para cada género dos clados galphimioide e byrsonimoide
(Tabela 1). Esses clados foram selecionados por serem basais em Malpighiaceae e porque
suas relagdes intergenéricas estdo bem suportadas (Davis & Anderson, 2010); nessas
condigdes, espera-se amostrar os estados plesiomorficos para a familia. No caso dos géneros
ou espécies que exibem morfos glandulares e eglandulares (flores com e sem elaidéforos
respectivamente), nds amostramos ambas as formas e incluimos espécies do mesmo género
que ndo apresentam essa variagao.

Para a analise da vascularizagao floral, o material consistiu em botdes florais proximos a
antese provenientes de material herborizado ou de coletas em campo. Para determinar a
origem dos elaidforos, além da vascularizagdo, consideramos a ontogénese dessas estruturas.
Para isso, selecionamos Verrucularia glaucophylla e Lophanthera lactescens (clado

galphimioide) e Byrsonima triopterifolia (clado byrsonimoide).

Andlises anatomicas

O material proveniente de exsicatas foi submetido ao processo de reversdo da
herborizacao, desidratado em série etilica € mantido em etanol 70% (Smith & Smith, 1942,
modificado por Mello et al., 2019). J4 o material coletado em campo foi fixado em
formaldeido 37%, acido acético, etanol 50%, 1:1:18 v/v (Johansen 1940) e, ap6s 48 horas,
armazenado em etanol 50%. Apos, o material foi desidratado em série etilica, embebido em
(2-hidroxietil)-metacrilato Leica (Paiva ef al., 2011) e seccionado em microétomo rotativo com
5-10um de espessura. Os cortes foram corados com azul de toluidina 0,05% em pH 4,7 em
tampao acetato (O’Brien ef al., 1964, modificado) e montadas em Entellan.

As imagens obtidas em microscopio Olympus CX41 com camera LC20 acoplada foram
reunidas, alinhadas utilizando o software Image Composite Editor 2015, editadas no Corel

Photo-Paint (2020) e organizadas no CorelDraw Graphics Suite (2020).

Terminologia adotada

Neste trabalho adotamos a terminologia topologica para nectérios proposta por Caspary
(1848), o qual classifica nectérios extraflorais (NEFs) como aqueles dispostos fora da flor, em
orgaos vegetativos, e nectarios florais (NFs) aqueles presentes nas flores. Nas discussoes, para

evidenciar ainda mais o critério da posi¢do, indicamos com exatiddao a localizagdo dos
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nectarios, mencionando o orgdo onde ocorrem, p. ex: nectdrio sepalar refere-se aquele
localizado na sépala. Quando mencionamos o aspecto funcional dos nectarios
(independentemente da sua localizagdo), utilizamos os termos extranupcial (quando tiver
fungdo de protecdo e ndo for relacionado a funcao nupcial, isto €, polinizagdo) e nupcial
(quando desempenhar papel de atragdo e recompensa a polinizadores) como originalmente
proposto por Delpino (1886).

Por glandulas calicinais consideramos tanto elai6foros quanto nectarios sepalares. Por
1sso, para evitar quaisquer ambiguidades, utilizamos o termo elaioforo para indicar as
glandulas calicinais de Malpighiaceae que estdo envolvidas na sintese e liberagdo de 6leo.
Mesmo naqueles casos em que ndo ha informagdes sobre a natureza quimica da secrecao,
denominamos elaidforos os tipos glandulares que ocorrem nos calices das espécies
neotropicais.

As descri¢des da vascularizagdo seguiram a terminologia adotada por Puri (1951), Souto
& Oliveira (2013), Mello (2017) e Bonifacio et al. (2021). Nas quais utilizamos os seguintes
termos: a) traco vascular para designar a unidade vascular que ainda ndo estd no 6rgdo, isto &,
estd em emissao para um orgao que ainda ndo estd individualizado naquela altura (ex. trago de
sépala); b) complexo vascular quando a unidade vascular irriga mais de um verticilo, p.ex.
complexo sépala-pétala-estame antipétalo (a partir do qual sdo emitidos tragos para a sépala,
para a pétala e para o estame oposto a pétala). c) tracos basipetos para designar aquelas
unidades vasculares que tém orientacdo basipeta, isto é, com xilema voltado para a face
externa do 6rgdo. d) tragos medianos de sépala modificados em complexos sépala-pétala, para
referenciar a posicdo em relacdo a sépala, designa o trago mediano de sépala que também
emite traco de pétala (Bonifacio et al., 2021).

Considerando que o foco deste trabalho ¢ tratar sobre a origem evolutiva dos elaidforos
de Malpighiaceae, as andlises da vascularizagdo floral estdo restritas aos verticilos associados
a eles. Assim sendo, nas descrigdes nas quais o calice e a corola estdo envolvidos, somente
serdo apresentadas as suas emissoes vasculares; de modo similar, quando apresentados célice,
corola e androceu, ha o envolvimento de todos eles. Em todos os casos, a vascularizacdo do

gineceu nao foi analisada.

Critérios de homologia
Para determinar as relagdes de homologia entre nectarios e elaidforos, utilizamos os
seguintes critérios: 1) Vascularizacdo (a presenca dos feixes vasculares e sua origem); 2)

Ontogénese; 3) Posicao (baseada na correspondéncia topologica); 4) Organizagdo anatomica;
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e 5) Histoquimica. Os dois primeiros critérios foram levantados neste trabalho para clados
basais de Malpighiaceae. Ja os demais critérios sdo provenientes de dados de literatura sobre
Malpighiaceae e familias proximas a ela, seguindo a filogenia mais recente de Malpighiales

(Xietal., 2012) e estao sumarizados na tabela 2.

Resultados

No total, observamos trés padrdes de vascularizagdo nos clados galphimioide e
byrsonimoide, nos quais os elaioforos sdo vascularizados por tragos laterais de sépala. Esses
tracos laterais sdo emitidos a partir de: (1) complexos sépala-pétala (Galphimia, Verrucularia,
Byrsonima e Blepharandra), (2) complexos sépala-pétala-estame antipétalo (Spachea e
Lophanthera lactescens), ou (3) tracos medianos de sépala (Diacidia e Lophanthera
longifolia).

Entre as espécies nas quais sdo emitidos complexos sépala-pétala, a distribui¢do dos
tracos laterais de sépala ¢ diferente de acordo com o numero e tamanho das glandulas.

Em Galphimia, analisamos espécie com os dois morfos - glandular e eglandular (G.
australis) - e espécie completamente eglandular (G. brasiliensis). Os detalhes da
vascularizagdo do calice e corola dessas espécies estdo disponiveis na Fig. S1. Em ambos os
casos, os tragos medianos de sépala sdao emitidos primeiro (Fig. la), seguidos pelos
complexos sépala-pétala (Fig. 1b). Esses ramificam-se lateralmente originando dois tragos
laterais de sépala e um trago de pétala. Os tragos laterais, entdo, migram para a periferia do
receptaculo em direcdo a duas sépalas adjacentes (Fig. 1c). Quando as glandulas estdo
presentes, os tragos laterais as irrigam, e elas constituem pequenas protuberancias na regiao
receptacular, recobertas por epiderme paligadica (Fig. 1d). O niimero total de glandulas por
flor € variavel (registramos o maximo de quatro) e nunca ocorrem aos pares. Em G. australis,
os dois tracos laterais de sépala adjacentes ao elaidforo o irrigam basipetamente (Fig. 1d);
esse padrdo ¢ mantido no morfo eglandular. Em G. brasiliensis, que ¢ eglandular, o padrao de
emissao ¢ 0 mesmo, mas nao ha tracos basipetos.

Blepharandra hypoleuca, Byrsonima stipulacea e Verrucularia glaucophylla, por sua
vez, exibem cdlice 10-glandular, com dois elaidforos por sépala, os quais podem ser
fusionados basalmente. Os morfos eglandulares de Byrsonima stipulacea mantiveram o
padrao de vascularizagdo do morfo glandular. Os detalhes da vascularizagdo do calice e corola
dessas espécies estdo disponiveis nas Figs. S1, S2 e S3. Cada complexo sépala-pétala se
ramifica lateralmente, emitindo dois tragos laterais de sépala, e cada um desses emite um

traco basipeto e irriga o elai6foro correspondente (Fig.1e-h).
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Em Lophanthera lactescens € Spachea elegans, os elaidforos também sdo irrigados por
tracos laterais de sépala, mas originados a partir de complexos sépala-pétala-estame antipétalo
(Fig. 2a). Os detalhes da vascularizagdo do calice e corola dessas espécies estao disponiveis
na Fig. S4. Nessas espécies, a flor apresenta oito elaidforos, sendo a sépala anterior
eglandular. Na base do receptaculo, do cilindro vascular, partem simultaneamente cinco
tracos medianos de sépala e cinco complexos sépala-pétala-estame antipétalo (Fig. 2b). Cada
traco mediano de sépala forma o feixe mediano de sépala e cada complexo sépala-pétala-
estame antipétalo se divide e irriga um estame antipétalo, uma pétala e, lateralmente, duas
sépalas que recebem cada uma um traco que irriga a glandula (Fig. 2c-d). Nessa espécie cuja
sépala anterior ¢ eglandular, os tracos laterais dessa sépala irrigam os elai6foros das sépalas
adjacentes a ela (Fig. 3d). Desse modo, as sépalas latero-posteriores recebem trés tragos, as
latero anteriores recebem quatro tragos (os trés delas mais um trago que iria para a sépala
anterior) e a sépala anterior recebe um Unico trago. As pétalas e estames recebem um Unico
trago vascular cada.

Em Lophanthera longifolia, os dez elai6foros sdo vascularizados por tracos laterais de
sépala vindos de tracos medianos de sépala (Fig. 3a), a excecdo do elai6foro adjacente a
pétala posterior, que ¢ irrigado a partir de um complexo sépala-pétala-estame antipétalo (Fig.
3b). Os detalhes da vascularizacdo do célice e corola nesta espécie podem ser vistos na Fig.
S5. No receptaculo, sdo emitidos cinco tracos medianos de sépala e, antes mesmo da
ramificacdo desses tracos, ¢ possivel observar a vasculariza¢do periférica irrigando os
elaidforos (Fig. 3b). Do complexo sépala-pétala-estame antipétalo sdo emitidos um Unico
trago lateral de sépala, o traco da pétala posterior e um traco de estame antipétalo (Fig. 3c-d).

Em Diacidia aracaensis estao presentes dez elaidforos, vascularizados por cinco tragos
medianos de sépala modificados em complexos sépala-pétala (Fig. 4a), os quais sdo emitidos
logo na base do receptaculo (Fig. 4b). Esses, ramificam-se lateralmente, originando os dois
tragos laterais da sépala e um trago de pétala (Fig. 4c). Os tragos laterais, entdo, migram para a
periferia do receptaculo em dire¢do as duas glandulas da sépala (Fig. 4d). Os detalhes da

vasculariza¢do do célice e corola dessas espécies estdo disponiveis na Fig. S6.

Ontogénese dos elaioforos nos clados galphimioide e byrsonimoide

A ontogénese dos elaidforos de Verrucularia glaucophylla, Lophanthera lactescens e
Byrsonima triopterifolia ¢ similar. A formacao dessas glandulas comeca apods a expansdo das
sépalas e pétalas nas flores. As células precursoras dos elaidforos se localizam na regido

proximal das sépalas, proximas a inser¢do dessas no receptaculo, e sdo distintas das demais
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células pela elevada densidade do protoplasto e por apresentarem nucleos volumosos (Fig. 5a-
b). A partir dessa fase, as glandulas sdo reconhecidas como duas protuberancias entre sépalas
adjacentes e ¢ possivel observar que os corddes procambiais ja exibem o padrio de
vascularizagdo do perianto, inclusive a conformagdo dos futuros complexos vasculares (Fig.
5c-e).

O crescimento dos elaidéforos € marcado por divisdes celulares no meristema fundamental
e protoderme (Fig. 5f-h). Em B. triopterifolia, as glandulas ficam restritas as margens das
sépalas (Fig. 51) e, a medida em que ocorrem as divisdes celulares em diferentes planos, as
glandulas se projetam das margens das sépalas em direcdo a regido proximal do receptaculo
(Fig. 5j). Em todas as espécies, a etapa seguinte ¢ marcada pela expansao das glandulas, fase
caracterizada por divisdes celulares em planos variados principalmente nas camadas
imediatamente internas a epiderme; essa, por sua vez acompanha o aumento de volume das
glandulas por meio de divisdes anticlinais de suas células (Fig. Sk-m). Ao final, as glandulas
consistem, majoritariamente, de parénquima no qual sdo observados numerosos idioblastos
fenolicos e da epiderme que as reveste. Na glandula a epiderme ¢ uniestratificada, formada
por células alongadas anticlinalmente e recobertas por cuticula evidente (Fig. 5n-s); chama
atencdo a auséncia de estdmatos. A presenca de cristais também ¢ notada em elaiéforos de B.
triopterifolia, entretanto, parece ser caracteristica da anatomia de todos os verticilos florais

dessa espécie (Fig. 5r1).

Discussao
Origem ontogenética dos elaioforos de Malpighiaceae

A vascularizagdo e a ontogénese dos elaiéforos em clados basais de Malpighiaceae
corroboram a sua origem calicinal. Os elaioforos de todas as espécies aqui estudadas, bem
como aqueles descritos na literatura, sdo vascularizados por tragos laterais de sépala (Souto &
Oliveira 2013; Mello 2017; Bonifacio et al., 2021). Esses tragos, por sua vez, originam-se
diretamente a partir de tracos medianos de sépala ou derivam de complexos vasculares que
envolvem calice e corola (espécies com complexos sépala-pétala) ou também o androceu
(espécies com complexos sépala-pétala-estame antipétalo). O compartilhamento vascular
entre dois ou mais verticilos e entre sépalas adjacentes, incluindo suas respectivas glandulas, ¢
um padrdo bem conhecido na familia (Souto & Oliveira, 2013; A.C.M.P. Mello, R.F.
Almeida, A.M.A. Amorim e D.M.T. Oliveira; Bonifécio ef al., 2021). J4 a origem dos tragos
vasculares para os elai6foros a partir do traco mediano de sépala ¢ primeiramente reportada

neste trabalho e s6 foi observada em Lophanthera longifolia.
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Pela filogenia mais recente, Lophanthera (que inclui as duas espécies do género aqui
analisadas) aparece como um dos primeiros géneros a divergir em Malpighiaceae (Davis &
Anderson, 2010; Davis et al., 2020a, 2020b) e dados preliminares de next generation
sequencing apontam o gé€nero como o mais basal para a familia (Davis & Amorim, com.
pess.). Assim, ¢ possivel que a condi¢cdo de L. longifolia seja plesiomorfica, uma vez que ¢
mais simples que as demais e corrobora a origem das glandulas nas margens das sépalas,
como demonstrado pela ontogénese dos elai6foros aqui analisados, ou seja apenas uma
autapomorfia da espécie.

Por outro lado, os demais géneros dos clados basais acmantheroide (Bonifacio et al.,
2021), byrsonimoide e galphimioide (com exce¢do de L. longifolia) exibem compartilhamento
dos tragos laterais de sépala entre sépalas adjacentes, o que também poderia ser indicativo de
condicdo plesiomorfica. A descrigdo morfologica de elai6foros basalmente fusionados
(Anderson et al., 2006) nessas linhagens de Malpighiaceae também indica a conagdo das
sépalas. Além disso, os estagios iniciais da ontogénese dos elaidforos e o compartilhamento
vascular entre sépalas adjacentes corroboram a presenca vestigial de cdlice gamossépalo
(Bonifécio et al., 2021). A ocorréncia de calice gamossépalo conecta Malpighiaceae a outras
familias de Malpighiales que também apresentam sépalas conatas entre si, como
Caryocaraceae (Dickison, 1990; Matthews & Endress, 2011), Elatinaceae (Bonifacio et al.,
capitulo 2 neste volume), Euphorbiaceae (De-Paula et al., 2011) e Rhizophoraceae (Matthews
& Endress, 2011) por exemplo.

Ja& a presenca dos complexos vasculares, em estagio procambial durante o
desenvolvimento floral, e a sua ocorréncia em clados mais derivados (Souto & Oliveira, 2013;
A.C.M.P. Mello, R.F. Almeida, A.M.A. Amorim e D.M.T. Oliveira) reflete o conservantismo
floral de Malpighiaceae, ja destacado por Anderson (1979) para a morfologia geral da flor e
também se manifesta internamente nas flores. Também indica que a morfologia floral,
incluindo os elaioforos, pode ndo ser tao labil quanto a literatura vem sugerindo (Davis &
Anderson, 2010; Davis et al., 2014; Guesdon ef al., 2019). Essa informagao reforca a cléassica
interpretacdo de que a vascularizagdo ¢ a parte mais conservada da flor (Henslow, 1888;
Arber, 1913) e, portanto, o Ultimo sistema de tecidos a ser modificado (Puri, 1951).

O padrao de vascularizagdo do calice também permite inferir, a partir da distribui¢ao
dos tracos laterais de sépala, a respeito da supressao dos elaiéforos na familia. A presenca dos
elaioforos estd associada a tragos basipetos originados a partir dos complexos e tracos que
irrigam as sépalas. Isso € observado em nas espécies nas quais as glandulas sdo vascularizadas

basalmente a emissao de quaisquer tragos, sendo evidente em Galphimia australis, Byrsonima
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stipulacea (neste trabalho) e Pterandra pyroidea (Bonifacio et al., 2021), espécies nas quais
os tracos basipetos, entre sépalas adjacentes, indicam a migragdo vascular para as glandulas, e
ocorrem tanto nos morfos glandulares quanto eglandulares. Ja em G. brasiliensis, por outro
lado, os tragos basipetos sdo ausentes, provavelmente porque a reducao estd em curso ha mais
tempo na histéria evolutiva dessa espécie e foi acompanhada pela reducdo dos tragos. A
analise vascular corrobora a hipotese de Castro et al. (2001), que sugeriram que a perda de
glandulas em G. brasiliensis foi resultado de perda e nao fusdo. A reducdo dos elaidforos
pode ser o e evento anterior a supressao deles em algumas linhagens, e permite prever o seu
desaparecimento em certas linhagens incluindo algumas espécies de Byrsonima.

De outro ponto de vista, em Coleostachys genipifolia (género monoespecifico com
sépalas eglandulares) tragcos vasculares ocorrem na periferia receptacular proximalmente a
emissao de tragos (Bonifacio et al., 2021), o que indicaria uma perda mais recente
evolutivamente. Assim, o vestigio da vasculariza¢ao das glandulas pode ser interpretado como
um sinal filogenético. Esse tipo de sinal filogenético também ¢é observado em grupos
relacionados a Malpighiaceae, como em Caryocar (ver figuras 30 e 43 de Dickison, 1990).
Esses tragos podem, ainda, ter sua dire¢do modificada, expressando-se acropetamente de
acordo com a extensdo da glandula, como em Janusia, Mascagnia e Tetrapterys descritas por
Souto & Oliveira (2013). Desse modo, considerando-se a existéncia de relacdo entre tragos
basipetos e elaioforos, registra-se mais uma evidéncia de que elai6foros constituem estruturas
filogeneticamente bem estabelecidas e muito bem conservadas na evolucdo floral de

Malpighiaceae.

Origem evolutiva dos elaioforos de Malpighiaceae

A Fig. 5 relaciona critérios de homologia entre NEFs, nectarios sepalares e os
elaidforos. As relagdes entre cada uma das glandulas representam similaridades baseadas nos
critérios, os quais sdao fundamentados nos dados elencados neste trabalho e literatura
pertinente sobre vascularizacdo e ontogénese em outras espécies de Malpighiaceae e familias
de Malpighiales (discutidas ao longo do texto); descri¢cdes taxondmicas para tratar posi¢ao, €
trabalhos de anatomia sobre o tema, que tratassem da estrutura e histoquimica.

A presenca de tecido vascular irrigando NEFs e elaiéforos € conhecida para
Malpighiaceae e representa uma ligacdo entre esses dois tipos de glandulas, pois nectarios
costumam ser vascularizados por xilema e floema, assim como os elaioforos ja estudados em

representantes desta familia (Aratjo & Meira 2016; Possobom et al., 2017). Entretanto, a

literatura usualmente ndo trata da origem desses tracos, isto €, a partir de quais 6rgaos eles
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surgem. NEFs recebem tracos dos 6rgaos vegetativos dos quais se originaram; se originados
de folhas recebem tragos foliares, por exemplo. J& nectarios florais sdo irrigados por tracos de
pecas dos verticilos florais, como nos elaidforos de Malpighiaceae os quais sdo vascularizados
por tracos de sépala, no caso de Byrsonima e Galphimia (neste trabalho). Caso
presumivelmente semelhante aos nectérios sepalares de outras familias de Malpighiales, como
Caryocar brasiliense A.St.-Hil. (Caryocaraceae, Matthews & Endress, 2011) e Mabea spp.
(Euphorbiaceae, Almeida, 2015). Dessa forma, nectarios sepalares e os elaidéforos de
Malpighiaceae tém a mesma origem: as sépalas.

Mesmo que informagdes de vascularizagdo sejam desconhecidas para a maioria dos
nectarios sepalares, a posicdo € outro critério que pode ser adotado. Ela corrobora a
homologia entre nectarios sepalares e elaioforos, uma vez que nas duas situagdes constituem
glandulas calicinais (Fig. 5).

Se considerarmos a ontogénese dos elaidforos nas duas linhagens basais aqui estudadas
e os nectarios foliares de Banisteriopsis muricata (Nery et al., 2017), os dois tém origem a
partir da protoderme e meristema fundamental. Porém, ndo conhecemos até o momento
informagdes ontogenéticas sobre nectarios sepalares em linhagens de Malpighiales, o que
poderia esclarecer se essas glandulas compartilham desenvolvimento semelhante. No entanto,
¢ possivel que todos os nectarios com estrutura parenquimatica, tanto extraflorais quanto
florais, compartilhem dos mesmos passos ontogenéticos, independentemente da familia em
que ocorrem, como os nectarios foliares de Hymenaea stigonocarpa Hayne (Fabaceae)
exibem as mesmas etapas de desenvolvimento (Paiva & Machado, 2006). A homologia entre
NEFs e NFs ainda ¢ uma questdo ndo respondida, uma vez que as bases genéticas que
regulam sua expressao ndo sao bem entendidas (Weber & Keeler, 2013).

A organizagdo estrutural ¢ muito semelhante para NEFs e nectarios sepalares em
diversos grupos taxondmicos: parénquima vascularizado, envolto por epitélio secretor
unisseriado, encerrado por cuticula (Matthews & Endress, 2011; Almeida, 2015; Aratjo &
Meira, 2016), o que verificamos ser similar para os elaiéforos em Malpighiaceae. NEFs e
elaioforos de Diplopterys pubipetala, inclusive, compartilham da mesma maquinaria celular
de sintese, com citoplasma rico em mitocdondrias, reticulo endoplasmatico rugoso e liso, além
de plastidios (Possobom et al., 2015; 2017).

Cristais de oxalato sdo relatados para nectdrios, como nos NEFs de Passiflora spp.
(Durkee, 1982). Nos elaioforos, a presenca de cristais ndo ¢ relatada na literatura e ndo foi
observada diferenga na sua distribuicdo nas espécies aqui estudadas, pois estavam

amplamente distribuidos por todas as pecas florais, p.ex. Byrsonima triopterifolia.
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Sobre a secrecdo, dados histoquimicos relatam a presenca de actcares em elaioforos e
lipidios em nectarios. A presenca de lipidios em NEFs de folhas de Malpighiaceae ¢ relatada
para diferentes géneros, como Galphimia (Castro et al., 2001), Diplopterys (Possobom et al.,
2010) e Banisteriopsis (Aratjo & Meira, 2016). Nos elaidforos ¢ relatada a presenca de
exsudatos mistos contendo lipidios, proteinas e polissacarideos (Possobom et al., 2015;
Aratjo & Meira, 2016; Possobom et al., 2017; Possobom & Machado, 2018) ou lipidios e
acgucar (Castro et al., 2001). Em géneros de Malpighiaceae distribuidos no Velho Mundo,
onde ndo ha abelhas coletoras de oleo, as glandulas calicinais constituem nectarios sem
quaisquer resquicios de substancias lipidicas (Guesdon et al, 2019). Merece destacar,
portanto, que estes tipos glandulares apresentam toda a maquinaria de sintese tanto para 6leos
quanto para néctar. Nao ha, portanto, do ponto de vista anatdmico ou de biologia da secrecao,
nenhum indicativo da impossibilidade de que elaidforos sejam precedidos por nectarios
extranupciais, como acreditamos ocorrer em Malpighiaceae.

E interessante que dados de relagdes ecologicas entre espécies de Malpighiaceae e
formigas, relatam o aumento da taxa de frutificagdo por meio do patrulhamento desses insetos
em botdes florais de Byrsonima crassifolia (Fernandez et al., 2005), género pertencente ao
clado byrsonimoide caracterizado pela auséncia de NEFs (assim como em galphimioide)
(Anderson et al., 2006). Nessa espécie, os autores descrevem que embora os elaidforos
desempenhem fung¢do de atracdo de polinizadores, usualmente relatada para eles (Sazima &
Sazima, 1989; Sigrist & Sazima, 2004), podem secretar substancias que atraiam as formigas
(Fernandez et al., 2005), como a presenga de glucose observada por Possobom et al. (2017)
em Byrsonima coccolobifolia e Banisteriopsis variabilis. Certamente, dependendo do periodo
fenologico da planta, ha mudanga nas concentragdes dos compostos quimicos da secregao,
predominando agucar, quando desempenharem fun¢do de defesa similar aquela dos nectarios
extranupciais e, por outro lado, predominando O6leo quando exercerem fun¢do nupcial,
atraindo agentes polinizadores. Analises histoquimicas que acompanhem as fases fenoldgicas
dessas plantas podem ser reveladores e corroborarem ainda mais a origem dos elaioforos a
partir de nectarios sepalares.

Dados sobre a natureza secretora, vasculariza¢ao e desenvolvimento floral sdo escassos
para as familias e/ou para as espécies nas quais nectarios sepalares sdao descritos em
Malpighiales (Tabela 2). Em Linaceae, as glandulas calicinais sdo vascularizadas a partir de
tracos laterais de sépala (Narayana & Rao, 1969) o que parece ser o caso de Mabea
(Euphorbiaceae) (Almeida, 2015). Mesmo para Caryocar (Caryocaraceae), género em que ha

dados sobre a vascularizagdo floral, nao ha registro dos tragcos que vascularizam as glandulas.
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Entretanto, neste caso as glandulas calicinais sdo nectérios sepalares, uma vez que a presenca
de néctar ¢ relatada por trabalhos que tratam de relagdes ecologicas, como o patrulhamento
por formigas (Oliveira, 1997, Oliveira & Freitas, 2004).

Se aplicarmos a ocorréncia dos NEFs e nectérios sepalares em um contexto filogenético
de Malpighiales (Fig. 6) é possivel entender que, por parcimodnia, a relacdo mais proximal
provavelmente estd entre elaidforos e nectarios sepalares. A presenga de glandulas calicinais
na face abaxial das sépalas ¢ relatada para as seguintes familias de Malpighiales:
Euphorbiaceae (Radcliffe-Smith, 2001; Almeida, 2015; Farias et al., 2019), Linaceae
(Narayana & Rao, 1969), Passifloraceac (Knapp & Mallet, 1984; Bernacci et al., 2008;
Shivanna, 2012), Humiriaceae (Cuatrecasas, 1961; Wurdack & Zartman, 2019),
Chrysobalanaceae (Prance & White, 1988; Asprino & Amorim, 2016), Caryocaraceae
(Oliveira, 1988; Oliveira, 1997; Oliveira & Freitas, 2004; Matthews & Endress, 2011) e
Elatinaceae (Niedenzu, 1925; Bonifacio et al., capitulo 2 neste volume). Vestigios de
estruturas secretoras também foram observados nas margens de sépalas de Bergia perennis e
no apice de sépalas de Elatine gratioloides (Bonifacio et al., capitulo 2 neste volume). Dessa
forma, a ocorréncia de glandulas calicinais (sem especificar o tipo de secrecdo) abrange duas
das trés principais linhagens de Malpighiales, os clados 1 e 3 (Xi et al., 2012).

J& a distribuicao dos NEFs entre as Malpighiales acontece nos trés clados da ordem (Xi
et al., 2012; Weber & Keeler, 2013; Weber et al., 2015) (Fig. 7). A presenca de nectarios
extraflorais em familias de Malpighiales ¢ muito bem conhecida (Durkee, 1982; Prance &
White, 1988; Araujo et al., 2010; Weber & Keeler, 2013, Weber et al. 2015, entre outros) e
compreende cerca de um quarto de todos os nectdrios extraflorais descritos entre as
angiospermas (Weber & Keeler, 2013). Dessa forma, tanto a presenga dos nectarios sepalares
quanto dos nectarios extraflorais podem ser apontados como plesiomorficos para
Malpighiales (Fig. 7).

Para Vogel (1990), a presenga abundante de nectdrios extraflorais em Malpighiaceae
indica que eles sdao a estrutura “(...) plesiomorfica geral a partir da qual os elaidéforos
evoluiram” (p. 137). Desse modo, ¢ recorrente considerar que os elai6foros e nectérios
extraflorais sdo homologos (Anderson, 1990; Cocucci et al., 1996, Castro et al., 2001; Aradjo
& Meira, 2016; Guesdon et al., 2019). Tal afirmativa tem sido corroborada pelos trabalhos
envolvendo essas estruturas secretoras em Malpighiaceae. J4 para linhagens paleotropicais, €
conhecida a presenca exclusiva de carboidratos na secrecdo, como Hiptage benghalensis (L.)

Kurz (Ren et al., 2013) e Acridocarpus (Guesdon et al., 2019), constituindo nectarios
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sepalares. De acordo com Guesdon et al. (2019), a presenca de carboidratos na secre¢do dos
elaioforos indica uma relacao entre eles e os nectarios, corroborando a hipdtese de homologia.

Contudo, se NEFs e nectarios sepalares sdo plesiomorficos para todas as linhagens de
Malpighiales, o evento de transi¢ao dos nectarios de 6rgaos vegetativos para a flor ocorreu no
ancestral comum para todas as linhagens da ordem. Portanto, os precursores dos elaidéforos
sd0 0s nectarios sepalares.

Vale ressaltar que, filogeneticamente, nem todas as relacdes entre os clados de
Malpighiales estdo bem resolvidas, o que tem sido atrelado a rapida origem e diversificagao
do grupo durante o Cretaceo (Davis et al., 2005; Xi et al., 2012). Nesse mesmo periodo, ja
havia formigas forrageando arvores (Nelsen et al., 2018) e sabe-se que a presenca de NEFs
pode, indiretamente, aumentar a taxa de diversificagdo nos clados em que ocorrem (Weber &
Agrawal, 2014). Assim, trabalhos que enfoquem a evolucdo dos nectarios florais (com fun¢do
extranupcial) podem ser promissores para a ordem, mas sdo necessarios estudos que revisem a

distribui¢do, origem e tipo de secrecdo de glandulas calicinais em Malpighiales.

Conclusao

O uso de diferentes critérios de homologia, incluindo a vasculariza¢dao e a ontogénese
dos elaidforos de galphimioide e byrsonimoide (Malpighiaceae), comparados aos dados de
literatura sobre nectarios sepalares e nectarios extraflorais de outras linhagens diversas de
Malpighiales, nos permitiu concluir que a presenga de NEFs e nectarios sepalares ¢
plesiomorfica para a ordem. Assim, a modificagdo dos NEFs para NFs possivelmente
aconteceu em linhagens ancestrais de Malpighiales, muito antes do surgimento de
Malpighiaceae. Desse modo, os elai6foros de Malpighiaceae provavelmente surgiram a partir
dos nectarios sepalares, e sua historia evolutiva ¢ muito mais antiga do que a literatura vem

sugerindo.
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Tabela 1: Amostras dos representantes de galphimioide e byrsonimoide utilizados nesse trabalho. EG calice eglandular, GL célice glandular.

Clado Espécie Voucher Amostras Localidade Condicao glandular do cailice

Galphimia australis Chodat Vasco 20495 Herborizado | Minas Gerais, Brasil EG

Queiroz 12643 Herborizado | Rio Grande do Sul, Brasil EG

Poliquesi 495 Herborizado | Santa Catarina, Brasil EG

Irwin 26193 Herborizado | Minas Gerais, Brasil GL

Rezende 2182 Herborizado | Minas Gerais, Brasil GL

Galphimia brasiliensis A.Juss. Cardoso 916 Herborizado | Bahia, Brasil EG

,'QQ) Santos 3070 Herborizado | Bahia, Brasil EG
£

= Bastos 162 Herborizado | Bahia, Brasil EG
'S

. Lophanthera longifolia (Kunth) Griseb. | Fraga 3014 Herborizado | Para, Brasil GL

Lophanthera longifolia (Kunth) Griseb. | Santos 23 Herborizado | Amazonas, Brasil GL

Lophanthera lactescens Ducke Bonifacio 30 Fixado Minas Gerais, Brasil GL

Spachea elegans A.Juss. Martinelli 17422 Herborizado | Roraima, Brasil GL

Verrucularia glaucophylla Juss. Amorim et al. 10944 Fixado Bahia, Brasil GL

Amorim et al. 10947 Fixado Bahia, Brasil GL
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Amorim et al. 10948 Fixado Bahia, Brasil GL

Byrsonima stipulacea A.Juss. Amorim et al. 3355 Herborizado | Espirito Santo, Brasil EG

D. Sucre 8353 Herborizado | Espirito Santo, Brasil EG

Jardim et al. 4327 Herborizado | Bahia, Brasil EG

V. Demuner et al. 3622 | Herborizado | Espirito Santo, Brasil GL

Folli, D.A. s.n. Herborizado | Espirito Santo, Brasil GL

o Kollmann et al. 2536 Herborizado | Espirito Santo, Brasil GL
9

:g Byrsonima triopterifolia A.Juss. Amorim 10797 Fixado Bahia, Brasil GL

% Amorim. 10798 Fixado Bahia, Brasil GL

Amorim. 10799 Fixado Bahia, Brasil GL

Blepharandra hypoleuca Griseb. Martinelli 17280 Herborizado | Amazonas, Brasil GL

Forzza 6559 Herborizado | Amazonas, Brasil GL

Diacidia aracaensis W.R.Anderson Forzza 6561 Herborizado | Amazonas, Brasil GL

Amorim 8617 Herborizado | Amazonas, Brasil GL
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Tabela 2: Ocorréncia de glandulas semelhantes a nectdrios em sépalas de Malpighiales.

83

Evidéncia Glandulas <~ Nimero de . Origem do traco
Familia Espécies de Posicao presentes em P0§1g:a~0 1o nectarios por Orlgefn-l que vasculariza Literatura
a0 2 orgao P ontogenética?
nectario? todas as sépalas orgao (se presente)
Euphorbiaceae Mabea Sim Externa as | Sim Margem, 1 a varios ? Tracos laterais de | 'Almeida, 2015; *Feio et
fistulifera’; (histoquimi | sépalas regido sépala em Mabea |al., 2016; 3Farias et al.,
Croton ca) para (face mediana (presumivelmente) | 2019
echinocarpus e | Mabea abaxial)
Croton ou alterno
urucurana?, a elas
Croton rizzinii®
Linaceae Acioa edulis ? Externo as | Em 3 das 5 Margem da Varios ? Tragos laterais de | Narayana & Rao, 1969
sépalas sépalas (as sépala sépala
internas ndo
apresentam)
Passifloraceae Passiflora Formigas Face Em 3 ou em Margem de l1ou2 ? ? "Knapp & Mallet,
macdougaliana | visitando abaxial da | todas toda a sépala 1984;?Bernacci et al.,
!+ P. edulis®3 sépala 2008; *Shivanna, 2012.
Humiriaceae Sacoglottis ? Face Sim Margem ou | Varios ? ? !Cuatrecasas, 1961;
amazonica’? abaxial da apice de toda Wurdack & Zartman,
sépala a sépala 2019
Chrysobalanaceae Dactyladenea’ Face Marginal ou | 1? ? ? 'Prance & White, 1988;
Hirtella’ abaxial da mediana 2Asprino & Amorim,
sépala 2016
Elatinaceae Bergia ? Nao se Sim Margem ou lou2 ? Nao se aplica (ndo | Bonifacio et al., capitulo 2
perennis; aplica apice ¢ vascularizado) neste volume
Elatine
gratioloides
Caryocaraceae Caryocar Sim Face ? Regido 1 ? ? !0liveira 1988; 2Oliveira
brasiliense' >3 abaxial da mediana e Freitas, 2004; *Machado
4 sépala et al., 2008; “Matthews &

Endress, 2011.
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Fig. 1 Vascularizagao floral de Galphimia australis (a-d) e Verrucularia glaucophylla
(e-h). As cores representam: complexos sépala-pétala (rosa), elaidéforos (azul escuro),
tracos de estame (amarelo), tracos de pétala (verde), tracos de sépala (vermelho), e
cilindro vascular (preto). Circulos vermelhos representam tragos basipetos, delineados
em vermelho delimitam uma sépala e os tracejados em preto indicam a altura
aproximada das seccdes. (a) Diagrama de botdo floral em sec¢do longitudinal
evidenciando a vascularizacdo dos elaidforos; note que os elaidforos so se estendem na
regido oposta a pétala. (b-c) Diagramas do receptaculo evidenciando a emissdo dos
tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala. (d) Fotomicrogratia de seccdo
transversal do botdao floral evidenciando o elai6foro entre duas sépalas adjacentes na
regido acima da emissdo dos tragos laterais. (¢) Diagrama de botdo floral em sec¢ao
longitudinal evidenciando a vascularizagdo dos elai6foros. (f-g) Diagramas do
receptaculo evidenciando a emissdo dos tragos medianos de sépala e complexos sépala-
pétala; note os tragos basipetos na margem da sépala em g. (h) Fotomicrografia de
seccdo transversal do botdo floral evidenciando dois elaidforos entre duas sépalas
adjacentes na regido acima da emissdo dos tragos laterais. ponta de seta trago basipeto,
el elaidforo, pt traco de pétala, s/ traco lateral de sépala, # traco de estame antipétalo.

Barras de escala =200um.
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Fig. 2 Vascularizacao floral de Spachea elegans. As cores representam: complexos
sépala-pétala-estame antipétalo (azul claro), elaidforos (azul escuro), tragos de estame
(amarelo), tracos de pétala (verde), tracos de sépala (vermelho), e cilindro vascular
(preto). Circulos vermelhos representam tragcos basipetos, delineados em vermelho
delimitam uma sépala e os tracejados em preto indicam a altura aproximada das
seccoes. (a) Diagrama de botdo floral em seccdo longitudinal evidenciando a
vascularizagcdo dos elaidforos. (b-c) Diagrama do recepticulo evidenciando a emissdo
dos tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala-estame antipétalo; note os
tragos basipetos na margem da sépala em c. (d) Fotomicrografia de sec¢ao transversal
do botao floral os elai6foros na altura da ramificagdo dos complexos; note que um dos
elaidforos adjacentes a sépala anterior recebe dois tragos laterais vindos do complexo
sépala-pétala-estame antipétalo (retdngulo). as sépala anterior, el elai6foro, pt traco de
pétala, ss complexo sépala-pétla-estame antipétalo, st traco mediano de sépala, #f traco

de estame antipétalo. Barra de escala =200pm.
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Fig. 3 Vascularizacdo floral de Lophanthera longifolia. As cores representam:
complexos sépala-pétala-estame antipétalo (azul claro), elai6foros (azul escuro), tracos
de estame (amarelo), tragos de pétala (verde), tracos de sépala (vermelho), e cilindro
vascular (preto). Circulos vermelhos representam tracos basipetos, delineados em
vermelho delimitam uma sépala e os tracejados em preto indicam a altura aproximada
das seccdes. (a) Diagrama de botdo floral em sec¢do longitudinal evidenciando a
vascularizagdo dos elaidforos. (b) Fotomicrografia de sec¢do transversal do botdo floral
na regido distal do receptaculo; note que os elaidforos sdo irrigados pela vascularizacdo
periférica do receptaculo. (c¢) Diagrama do receptaculo evidenciando a emissdo dos
tragos medianos de sépala e complexo sépala-pétala-estame antipétalo; note que ha
apenas um complexo vascular que emite apenas um trago lateral de sépala, enquanto nas
demais sépalas os tragos laterais vém dos tragos medianos de sépala. (d)
Fotomicrografia de sec¢do transversal do botdo floral evidenciando a ramificacdo dos
tragos medianos de sépala. el elaioforo, et estame antissépalo, pf trago de pétala, st traco
mediano de sépala, ss complexo sépala-pétala-estame antipétalo, p complexo pétala-

estame antipétalo, # traco de estame antipétalo. Barras de escala =200pm.
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Fig. 4 Vascularizagdo floral de Diacidia aracaensis. As cores representam: complexos
sépala-pétala (rosa), elaidforos (azul escuro), tracos de estame (amarelo), tracos de
pétala (verde), tracos de sépala (vermelho), e cilindro vascular (preto). Circulos
vermelhos representam tragos basipetos, delineados em vermelho delimitam uma sépala
e os tracejados em preto indicam a altura aproximada das sec¢des. (a) Diagrama de
botdo floral em secc¢do longitudinal evidenciando a vascularizacdo dos elaidforos. (b-c)
Diagramas do receptaculo evidenciando a emissdo dos tracos medianos de sépala
modificados em complexos sépala-pétala; note que ndo sdo emitidos quaisquer tragos
nas regides entre sépalas. (d) Fotomicrografia de seccdo transversal do botdo floral
evidenciando a ramificacdo dos complexos sépala-pétala; note a separagdo de um trago
de pétala a partir do complexo. el elaidforo, pt trago de pétala, s/ trago lateral de sépala,
sp traco mediano de sépala modificado em complexo sé€pala-pétala. Barra de escala =

200um.
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Fig. 5 Ontogénese dos elaidforos de Lophanthera lactescens (A, C, F, K, N-O),
Verrucularia glaucophylla (B, D, G, L, P-Q) e Byrsonima triopterifolia (E, H-J, M, R-
S). Secgdes longitudinais (A-B, N, P, R) e transversais (C-M, O, Q, S). Tracejados
vermelhos indicam tecido procambial e elipses em preto os primordios glandulares. (A-
B) Vista geral de botdes florais jovens com a localizacdo dos primoérdios glandulares.
(C-1) Estagios iniciais da ontogénese das glandulas de sépalas adjacentes durante o
desenvolvimento floral; notar posicdo marginal das glandulas em 1. (J-M) Fase de
expansdo dos elaioforos. (N-S) Fase final da maturacdo das glandulas; observar cuticula
recobrindo epiderme em palicada. setas divisdes celulares, br bractéola, cr cristais, ct
cuticula, el elaiéforo, ep epiderme, gm meristema fundamental, pa parénquima
subglandular, pe pétala, pr protoderme, se sépala. Barras de escala = 20pum (G-I, L, S),
50um (F, K, M, O, Q), 100um (A-E, J) e 200um (N, P, R).
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Fig. 6 Relacdes de similaridade (tracejados) entre nectdrios extraflorais, nectarios
sepalares e elaioforos em Malpighiales como critérios de homologia: vascularizagdo (1),
ontogénese (2), posi¢do (3), anatomia (4) e histoquimica (5). Note pelas chaves que
nectarios sepalares e elai6foros sdo subtipos de glandulas calicinais e que
majoritariamente (asteriscos) desempenham fungdo nupcial, enquanto na maioria dos
casos nectarios extraflorais sdo extranupciais, embora nectarios sepalares também o
possam ser. As ilustragdes abaixo representam as relagdes evolutivas possiveis entre

nectarios extraflorais, nectarios sepalares e elaidforos.
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Fig. 7 Distribui¢do dos nectarios extraflorais (grifos em vermelho) e nectérios sepalares
em familias de Malpighiales (sublinhado), apresentada em topologia baseada em Xi et
al. (2012). As letras maidsculas indicam os subclados das respectivas familias e as
ilustragdes. Para nectérios extraflorais foram consideradas apenas aqueles dispostos em
orgdos vegetativos e segue as informacdes de Weber et al. (2015). Note que nectarios
sepalares ndo sdo descritos para o clado 2. Numeros sobrescritos aos géneros cujas
flores estdo ilustradas correspondem a fonte dos dados: ! Feio et al. (2016); > Almeida
(2020); 3 Narayana e Rao (1969); * Knapp e Mallet (1984); > Wurdack e Zartman (2019);
6 Prance e White (1988); ’ Niedenzu (1925); 8 Bonifécio et al. (neste volume, capitulo 2);
? Castro et al. (2001); '°Este trabalho; '! Oliveira (1988). EFN nectario extrafloral, sn
nectario sepalar, sn* nectario sepalar sem confirmagao de testes histoquimicos. As cores

sdo fantasia.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Vascularizacao do calice envolvendo a emissao de complexos sépala-pétala nas
espécies Galphimia australis, G. brasiliensis e Verrucularia glaucophylla, do clado
galphimioide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S1 Padrao de vascularizagdo floral de Galphimia australis (A-G), G. brasiliensis
(H) e Verrucularia glaucophylla (I-N). As cores representam: tracos de sépala
(vermelho), tracos de pétala (verde), tragos de estame (amarelo), complexos sépala-
pétala (rosa), glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro vascular (preto). (A, 1)
Diagramas de botoes florais em sec¢do longitudinal evidenciando a vascularizagdo das
glandulas calicinais; as letras acompanhadas dos tracejados indicam as alturas nas quais
as respectivas figuras foram obtidas. (B-H, J-N) Fotomicrografias de seccdes
transversais do botdo floral em diferentes alturas. (B-H) Sequéncia da emissdo dos
tragos medianos de sépala e complexos sépala-pétala; cada complexo sépala-pétala apds
emitido, ramifica-se e origina internamente o trago de pétala e lateralmente dois tragos
laterais de sépala, que irrigam as glandulas; em E, observar os tragos laterais de sépalas
adjacentes irrigando a mesma glandula e, em F-G, notar a presen¢a de tracos basipetos
nos morfos glandular eglandular de G. australis (ponta de seta), respectivamente. (J-N)
Sequéncia da emissdo dos tragcos medianos de sépala e complexos sépala-pétala; em K,
notar a presenca de tragos basipetos (ponta de seta) e, em L, observar que cada traco
lateral de sépala irriga a glandula correspondente daquela sépala. et trago de estame
antissépalo, gl glandula, pt trago de pétala, sl trago lateral de sépala, sp complexo
sépala-pétala, st traco mediano de sépala, tt trago de estame antipétalo. Barras de escala

=200um.
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Vascularizacio do calice envolvendo a emissdo de complexos sépala-pétala na
espécie Byrsonima stipulacea, do clado byrsonimoide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S2 Padrdo da vascularizacdo floral de Byrsonima stipulacea em seus morfos
glandular (A-H) e eglandular (I-N). As cores representam: tragos de sépala (vermelho),
tracos de pétala (verde), tracos de estame (amarelo), complexos sépala-pétala (rosa),
glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro vascular (preto). (A, I) Diagramas de botdes
florais em seccdo longitudinal evidenciando a vascularizacdo das glandulas calicinais
(em azul escuro) e, na auséncia delas, do receptaculo; as letras acompanhadas dos
tracejados indicam as alturas nas quais as respectivas figuras foram obtidas. (B-H. L, N)
Fotomicrografias de sec¢des transversais do botdo floral em diferentes alturas. (J-K, M)
Diagramas de secgdes transversais ilustrando a vasculariza¢do. (B-H) Sequéncia da
emissdo dos tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala; ada complexo
sépala-pétala € emitido e se ramifica na periferia do receptaculo; a partir de E, observar
os tragos laterais de sépala irrigando as glandulas e, em F-G, notar a presenca de
hipanto. (J-N) Sequéncia da emissdo dos tragos medianos de sépala e complexos sépala-
pétala no morfo eglandular; observar que, mesmo na auséncia das glandulas (setas), a
periferia do receptaculo ¢ vascularizada e, em M-N, notar a presenga do hipanto. pontas
de seta tragos basipetos, et trago de estame antissépalo, gl glandula, gy gineceu, hy
hipanto, pp pétala posterior, pt trago de pétala, sl traco lateral de sépala, sp complexo
sépala-pétala, st traco mediano de sépala, tt tragco de estame antipétalo. Barras de escala

= 400pm.
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Vascularizagio do calice envolvendo a emissio de complexos sépala-pétala na
espécie Blepharandra hypoleuca, do clado byrsonimoide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S3 Padrio da vascularizacao floral de Blepharandra hypoleuca (A-G). As cores
representam: tragos de sépala (vermelho), tragos de pétala (verde), tragos de estame
(amarelo), complexos sépala-pétala (rosa), glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro
vascular (preto). (A) Diagrama do botao floral em sec¢do longitudinal evidenciando a
vascularizagdo das glandulas calicinais; as letras acompanhadas dos tracejados indicam
as alturas nas quais as respectivas figuras foram obtidas. (B-G) Fotomicrografias de
secdo transversal do botdo floral em diferentes alturas. (B-G) Sequéncia da emissdo dos
tragos medianos de sépala e complexos sépala-pétala; a partir de C, observar os tragos
laterais de sépala vindos dos complexos sépala-pétala irrigando as glandulas. as sépala
anterior, et trago de estame antissépalo, gl glandula, gy gineceu, pp pétala posterior, pt
traco de pétala, sl trago lateral de sépala, sp complexo sépala-pétala, st traco mediano de

sépala, tt traco de estame antipétalo. Barras de escala = 200um.
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Vascularizacio do calice envolvendo a emissdo de complexos sépala-pétala-estame
antipétalo nas espécies Spachea elegans e Lophanthera lactescens, do clado
galphimioide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S4 Padrao de vascularizagdo floral de Spachea elegans (A-G) e Lophanthera
lactescens (H-L). As cores representam: tracos de sépala (vermelho), tragos de pétala
(verde), tragos de estame (amarelo), complexos sépala-pétala-estame antipétalo (azul
claro), glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro vascular (preto). (A, H) Diagramas
de botdes florais em sec¢do longitudinal evidenciando a vasculariza¢dao das glandulas
calicinais; as letras acompanhadas dos tracejados indicam as alturas nas quais as
respectivas figuras foram obtidas. (B-G, I-L) Fotomicrografias de sec¢des transversais
do botdo floral em diferentes alturas. (B-G) Sequéncia da emissdo dos tracos medianos
de sépala e complexos sépala-pétala-estame antipétalo; a partir de D, observar que apds
cada complexo se ramificar em direcdo a periferia do receptaculo, se individualizam a
partir dele internamente um trago de estame antipétalo, e externamente um traco de
pétala, lateralmente sdo emitidos dois tracos laterais de sépala que irrigam duas
glandulas adjacentes; note em C e em D que as sépalas adjacentes a sépala anterior
recebem quatro tragos laterais de sépala; notar em G, a presenca de hipanto. (I-L)
Sequéncia da emissao dos tragcos medianos de sépala e complexos sépala-pétala-estame
antipétalo; a partir de K, observar os tragos laterais de sépala irrigando as glandulas. as
sépala anterior, et traco de estame antissépalo, gl glandula, gy gineceu, hy hipanto, pp
pétala posterior, pt trago de pétala, sl traco lateral de sépala, ss complexo sépala-pétala-
estame antipétalo, st trago mediano de sépala, tt trago de estame antipétalo. Barras de

escala = 200um.
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Vascularizacio do calice envolvendo somente a emissao de tracos medianos de
sépala e um inico complexo sépala-pétala-estame antipétalo na espécie
Lophanthera longifolia, do clado galphimioide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S5 Padrdo de vascularizagdo floral de Lophanthera longifolia. As cores
representam: tragos de sépala (vermelho), tragos de pétala (verde), tragos de estame
(amarelo), complexo sépala-pétala-estame antipétalo (azul claro), complexos pétala-
estame antipétalo (branco), glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro vascular (preto).
(A) Diagrama do botao floral em seccdo longitudinal evidenciando a vascularizagdo das
glandulas calicinais; as letras acompanhadas dos tracejados indicam as alturas nas quais
as respectivas figuras foram obtidas. (B-G) Fotomicrografias de sec¢des transversais do
botdo floral em diferentes alturas. (B-G) Sequéncia da emissdo dos tragos medianos de
sépala e um Unico complexo sépala-pétala-estame antipétalo; a partir de C, observar os
tracos laterais de sépala irrigando as glandulas e, em G, notar a presenca do hipanto. as
sépala anterior, et traco de estame antissépalo, gl glandula, gy gineceu, hy hipanto, pp
pétala posterior, pt trago de pétala, sl traco lateral de sépala, ss complexo sépala-pétala-
estame antipétalo, st trago mediano de sépala, tp complexos pétala-estame antipétalo, tt

traco de estame antipétalo. Barras de escala =200pm.
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Vascularizacio do calice envolvendo somente a emissio de tracos medianos de
sépala modificados em complexos sépala-pétala na espécie Diacidia aracaensis, do
clado byrsonimoide.

(Figura na pagina seguinte)

Fig. S6 Padrao da vascularizagao floral de Diacidia aracaensis. As cores representam:
tragos de sépala (vermelho), tragos de pétala (verde), tragos de estame (amarelo),
complexos sépala-pétala (rosa), glandulas calicinais (azul escuro) e cilindro vascular
(preto). (A) Diagrama do botdo floral em sec¢do longitudinal evidenciando a
vascularizagdo das glandulas calicinais; as letras acompanhadas dos tracejados indicam
as alturas nas quais as respectivas figuras foram obtidas. (B-F) Fotomicrografias de
secgoes transversais do botdo floral em diferentes alturas. (B-F) Sequéncia da emissao
dos tragos medianos de sépala modificados em complexos sépala-pétala; a partir de B,
observar os tragos laterais de sépala irrigando as glandulas; notar que nesta espécie os
tracos medianos emitem também tracos de pétala (a partir de C), e portanto sdo
modificados em complexos sépala-pétala; observar que ndo hd emissdo de quaisquer
tragos na posi¢ao oposta as pétalas. as sépala anterior, et traco de estame antissépalo, gl
glandula, gy gineceu, pp pétala posterior, pt traco de pétala, sl traco lateral de sépala, sp
complexo sépala-pétala, st trago mediano de sépala, tt traco de estame antipétalo. Barras

de escala = 200pum.
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CAPITULO IV

O conservantismo floral de Lasiocarpus e Ptilochaeta, géneros neotropicais de

Malpighiaceae sem elaioforos e sem corola zigomorfa

Manuscrito apresentado segundo as normas do periddico
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RESUMO

Dentre as Malpighiaceae neotropicais, as linhagens sao facilmente reconhecidas por flores
com elaidforos e corola zigomorfa. Apesar dessa generalizagao, alguns géneros perderam as
glandulas e dois deles, além da perda das glandulas, apresentam corola actinomorfa e,
portanto, diferem do restante da familia no Neotropico, o grupo-irmao Lasiocarpus e
Ptilochaeta. Lasiocarpus, ainda, exibe flores diclinas. Instigados por essas singularidades,
avaliamos a extensao do conservantismo floral nesses dois géneros de Malpighiaceae por
meio da vascularizagdo. Flores pistiladas de Lasiocarpus e flores de Ptilochaeta apresentam
padrdo vascular semelhante a outras linhagens ja estudadas da familia. Com emissao de tragos
medianos de sépala intercalados com complexos sépala-pétala, os quais irrigam lateralmente
sépalas adjacentes e as pétalas. Além disso, mesmo eglandulares, ha tracos na periferia do
receptaculo, que indicam vestigios das glandulas suprimidas. Ja as flores estaminadas de
Lasiocarpus exibem apenas tracos medianos de sépala, sem a presenca de complexos.
Registramos, pela primeira vez, em Malpighiaceae a existéncia de flores tetrdmeras em ambos
os géneros, possivelmente ocasionada pela perda da pétala posterior, o que representa uma
variagdo significativa do plano de simetria da corola. Assim, embora tenham forma diferente
das demais linhagens neotropicais de Malpighiaceae, Lasiocarpus e Ptilochaeta mantém
conservantismo floral a nivel vascular. Logo, corroboramos que a vascularizagdo ¢ o ultimo

nivel a modificar numa flor e ¢ capaz de evidenciar condi¢des plesiomorficas da flor.

Palavras-chave: ptilochaetoid, Malpighiales, vascularizacao floral, glandula calicinal.

INTRODUCAO

Malpighiaceae ¢ uma familia pantropical, composta por aproximadamente 1.300
espécies, circunscritas em 78 géneros (Anderson et al. 2006, Davis & Anderson 2010, Davis
et al. 2020b, Davis et al. 2020a, de Almeida & van den Berg 2021). As espécies ocorrentes na
regido neotropical diferem consideravelmente daquelas existentes no paleotrdpico e exibem
flores semelhantes (Anderson 1990). Essa similaridade da forma floral ¢é devida
principalmente ao perianto. O célice ¢ formado por cinco sépalas, as quais, comumente,
apresentam um par de elaioforos (ou glandulas calicinais) em cada. Ja a corola ¢ composta por
cinco pétalas unguiculadas, frequentemente amarelas, com simetria bilateral, e presenca de
uma pétala posterior bem diferenciada (Anderson 1979, Anderson 1990, Vogel 1990,
Anderson 2004, Anderson et al. 2006).
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A relacdo entre calice e corola fica ainda mais evidente quando considerado o
conservantismo floral (Anderson 1979), isto é, a manutencdo filogenética e morfoldgica da
arquitetura floral nas espécies neotropicais de Malpighiaceae. O conservantismo esta
associado a presenca de duas caracteristicas do perianto: elaioforos e corola zigomorfa
(Anderson 1979, Davis et al. 2014). Essas duas caracteristicas, em conjunto, estdo diretamente
relacionadas a relacdo mutualistica entre abelhas coletoras de Odleo e espécies de
Malpighiaceae no Novo Mundo (Anderson 1979, Anderson 1990, Vogel 1990, Sigrist &
Sazima 2004). A relagdo mutualistica ¢ datada de aproximadamente 80m.a. e ¢ considerada a
responsavel pela nitida homogeneidade floral entre espécies de Malpighiaceae do neotropico
(Davis et al. 2014).

Oito linhagens neotropicais de Malpighiaceae ndo possuem glandulas calicinais:
Coleostachys A. Juss., Echinopterys A. Juss., Ectopopterys W.R. Anderson, Galphimia Cav.,
Lasiocarpus Liebm., Psychopterys W.R. Anderson & S. Corso, Ptilochaeta Turcz. e Thryallis
Mart. (Anderson 1980, Anderson 1990, Anderson 1997, Anderson 2007). Destes, somente
Lasiocarpus e Ptilochaeta também perderam completamente o plano de simetria bilateral da
corola e formam um grupo irmao imerso no clado ptilochaetoide (Davis & Anderson 2010,
Anderson 2013, Zhang et al. 2013, Cardona-Cruz et al. 2021). A perda concomitante das
glandulas calicinais e do zigomorfismo da corola representa ruptura expressiva da arquitetura
floral tipica das Malpighiaceae neotropicais.

Trabalhos de vascularizagdo floral em Malpighiaceae tém demonstrado processos de
fusdo envolvendo os verticilos do perianto (Souto & Oliveira 2013, Bonifacio et al. 2021). E
registrada a adnagdo entre sépalas e pétalas, com emissao de complexos sépala-pétala, a partir
dos quais emergem os tragos laterais de sépala, que irrigam as glandulas calicinais, quando
presentes, e as pétalas (Souto & Oliveira 2013, Bonifacio et al. 2021).

Assim, o objetivo deste trabalho foi avaliar a vascularizagao floral dos dois géneros de
Malpighiaceae, com flores que divergem completamente da morfologia floral tipica da familia
no ambiente neotropical, para testar se ha conservantismo ao nivel anatémico. A proposta
dessa analise € responder as seguintes perguntas: 1) Se o sistema vascular ¢ o ultimo sistema a
mudar na evolugao da flor, ha vestigios da preseng¢a das glandulas calicinais em Lasiocarpus e
Ptilochaeta? 2) A adnagdo entre calice e corola ainda ¢ mantida em clados sem elaidforos e
sem corola zigomorfa? e 3) Qual ¢ o papel da corola no estabelecimento das glandulas

calicinais?
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MATERIAL E METODOS

O material consistiu em botdes florais de Lasiocarpus e Ptilochaeta proximos a antese,
provenientes de herbarios ou coletas em campo (Tabela 1). Amostras obtidas de exsicatas
foram submetidas ao processo de reversdao da herborizacao (Smith & Smith 1942, modificado
por Mello et al. 2019). Aqueles coletados em campo foram fixados em formaldeido-acido
acético-alcool etilico 50% por 48h (Johansen 1940). Para ambos os casos, as amostras foram
desidratadas e armazenadas em etanol 70%; posteriormente, a desidratacdo foi completada e
procedeu-se a inclusdo, com passagem em freezer, em (2-hidroxietil)-metacrilato Leica (Paiva
etal. 2011).

O material foi seccionado transversalmente e longitudinalmente em micrétomo rotativo
Zeiss Hyrax M40 com 6 a 10um de espessura. As se¢des foram coradas com azul de toluidina
0.05% em pH 4.7 em tampdo acetato (O’Brien et al. 1964, modificado) e montadas com
Entellan.

As imagens obtidas em microscépio Olympus CX41 com camera LC20 acoplada foram
reunidas e alinhadas utilizando o software Image Composite Editor 2015. Em seguida, foram
editadas no Corel Photo-Paint 2020 e organizadas no CorelDraw Graphics Suite 2020.

As informagdes disponiveis na literatura sobre vasculariza¢do floral de Malpighiaceae
foram tabuladas para fundamentar comparacdes que embasassem se hé conservantismo floral
nas espécies aqui analisadas. As descrigdes da vascularizagdo seguiram a terminologia

adotada por Puri (1951), Souto & Oliveira (2013) e Bonifécio et al. (2021).

RESULTADOS
Lasiocarpus

As flores examinadas sdo diclinas em Lasiocarpus ferrugineus e L. salicifolius (Fig.
1A) ou monoclina (L. andersoniorum). Além disso, sdo majoritariamente pentdmeras, com
excecdo de L. andersoniorum. Secgdes transversais da flor revelam que hd diferenca na
vascularizagdo do perianto entre as flores estaminadas e flores pistiladas.

Em flores estaminadas, o perianto ¢ vascularizado por tracos medianos de sépala e
tracos de pétala (Fig. 1B). No pedicelo, o cilindro vascular ¢ organizado em sifonostelo (Fig.
1C). Dele, sao emitidos os cinco tragos medianos de sépala, os quais migram imediatamente
para a base das sépalas (Fig. 1D-E). Os tragos de pétala e tragos de estames antipétalos e
antissépalos, por sua vez, migram diretamente do cilindro vascular em dire¢do aos respectivos
orgdos (Fig. 1E-G), irrigando-os. Acima, os filetes se separam e a por¢do receptacular

remanescente nao ¢ vascularizada (Fig. 1H). Todos os estames sdo férteis, e cada antera ¢
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tetraesporangiada, envolta por epiderme e no parénquima préoximo ao estomio, sao observados
cristais (Fig. 1I).

Ja nas flores pistiladas (Fig. 2A), o perianto ¢ vascularizado por tracos medianos de
sépala e complexos sépala-pétala (Fig. 2B). No pedicelo, o cilindro vascular ¢ organizado no
eustelo (Fig. 2C). Dele, sdo emitidos simultaneamente cinco tracos medianos de sépala
interpostos a cinco complexos sépala-pétala (Fig. 2D-H). Os complexos sépala-pétala sdo
assim denominados pois emitem tragos que irrigam tanto as sépalas quanto as pétalas. Os
tragcos medianos de sépala migram para a regido de inser¢do das sépalas sem quaisquer
ramificagdes; ja os complexos sépala-pétala, localizados na regido entre duas sépalas
adjacentes, dividem-se lateralmente originando, em cada lado, um trago lateral de sépala; a
por¢ao mediana restante se individualiza e compde o trago de pétala. Entretanto, na amostra
analisada, para uma das sépalas um de seus tracos laterais parte diretamente do cilindro
vascular (Fig. 2F) e, para uma das pétalas, ndo foi observada emissdo de traco vascular (Fig.
21-)).

Cada carpelo, por sua vez, recebe um trago dorsal, pouco diferenciado, um trago ventral
e dois laterais (Fig. 2K). Na base do ovério, complexos intercarpelares irrigam cada carpelo, e
cada um deles ¢ vascularizado pelo feixe dorsal, que se ramifica irrigando as setas (Fig. 2L).
Na altura mediana do ovario, cada carpelo ¢ vascularizado por um feixe dorsal pouco
diferenciado, um feixe ventral e dois feixes laterais cada (Fig. 2M).

Ao final, além da diferenca quanto a ocorréncia dos verticilos férteis, as flores
estaminadas e pistiladas diferem quanto ao padrdo de vascularizagdo em especial quanto ao
numero de tracos emitidos para as sépalas: um em flores estaminadas e trés em flores
pistiladas.

Para Lasiocarpus andersoniorum, registramos flores tetrameras e monoclinas, cuja
vascularizagdo do perianto ocorre por tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala,
de maneira semelhante as flores pistiladas de L. salicifolius. Nessa espécie, sao emitidos
quatro tragos medianos de sépala, trés complexos sépala-pétala € um complexo intersépala
(Fig. 3A). No pedicelo, o cilindro vascular ¢ organizado em eustelo (Fig. 3B). Na base do
receptaculo, sdo emitidos os tracos medianos de sépala e, intercalados a eles, os complexos
sépala-pétala (Fig. 3C-D). Ao migrarem para a base das sépalas, os complexos sépala-pétala
dividem-se lateralmente e cada ramo constitui um traco lateral de sépala; em dois complexos
sépala-pétala adjacentes os ramos laterais também se bifurcam, e a sépala entre eles recebe
cinco tracos (Fig. 3E-F). Nessa altura, € possivel observar unidades vasculares na periferia do

receptaculo (Fig. 3E-H), descontinua da vasculariza¢do ja emitida. Na por¢cdo mediana de
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cada complexo sépala-pétala, individualiza-se um traco de pétala (Fig. 3H-I). J4 o complexo
intersépala irriga, lateralmente, duas sépalas adjacentes (Fig. 3I), sem emitir trago para uma
das pétalas. Apicalmente, do cilindro vascular partem os tracos dos cinco estames (Fig. 3J).
Para o gineceu, cada carpelo recebe um traco dorsal, que se ramifica irrigando as emergéncias
das setas, e dois feixes laterais; na altura da base do ovario, € possivel observar que a pétala
oposta ao complexo intersépala ¢ reduzida em tamanho e ndo tem feixe vascular (Fig. 3K). Na
altura dos loculos do ovério, ¢ possivel observar que a vascularizagdo central remanescente,
individualiza-se um feixe ventral para cada um dos carpelos, dos quais apenas dois sdo
ovulados (Fig. 3L). J4 as anteras, embora haja fases diferentes do desenvolvimento, todas
aparentam ser de estames férteis; sdo tetraesporangiadas, apresentando cristais proximo ao

estomio e compostos fenolicos apenas em fases iniciais (Fig. 3M-N).

Ptilochaeta

As flores de Ptilochaeta bahiensis, P. densiflora e P. glabra sdo usualmente pentameras
e monoclinas (Fig. 4A). Contudo, observamos também flores tetrdmeras em individuos de P.
bahiensis. No género, o perianto ¢ vascularizado por tragos medianos de sépala e por
complexos sépala-pétala (Fig. 4B).

No pedicelo, o cilindro vascular ¢ organizado em eustelo (Fig. 4C). Do cilindro
vascular, sdo emitidos, inicialmente, os tragos medianos de sépala e, nessa altura, ¢ possivel
observar vascularizagdo periférica, descontinua ao restante do sistema vascular (Fig. 4D).
Logo acima dessa regido, os complexos sépala-pétala sdo emitidos e a0 migrarem para a base
das sépalas ramificam-se lateralmente, acropetamente e basipetamente (Fig. 4E-F). Dos ramos
laterais dos complexos diferenciam-se os tragos laterais de sépala e da por¢do mediana,
individualiza-se o trago de pétala (Fig. 4G-H). Na regido apical, ocorre a emissdo de um trago
para cada um dos dez estames, cinco antissépalos e cinco antipétalos (Fig. 4I). Os estames sao
basalmente fusionados e a separacao deles ocorre primeiramente para os estames antissépalos
em P. densiflora (Fig. 4]), enquanto nas demais espécies ¢ simultanea.

Em todas as espécies, na base do ovario, os carpelos sdo vascularizados por complexos
intercarpelares (Fig. 4K). Deles, se separam, para cada carpelo, um feixe ventral e dois feixes
laterais, os quais se ramificam e irrigam as setas, que originam as setas dos frutos (Fig. 4L).
No éapice das flores, sdo visualizadas as dez anteras, as quais sdo tetraesporangiadas e
apresentam células com contetido fendlico na regido do conectivo, e poucos cristais (Fig.

4M).
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Observamos individuos com flores tetrameras em P. bahiensis. Neles, as flores sdo
vascularizadas por meio de quatro tracos medianos de sépala e quatro complexos sépala-
pétala (Fig. 5A), similarmente as flores pentameras. No pedicelo, o cilindro vascular ¢
organizado em eustelo (Fig. 5B). Dos quatro complexos sépala-pétala, sao emitidos dois
tracos laterais para sépalas adjacentes e, entre eles, um trago de pétala (Fig. 5C-D); em duas
sépalas, o trago lateral de sépala se fusiona ao traco mediano (Fig. 5D). Os complexos, entdo,
se ramificam irrigando lateralmente duas sépalas adjacentes (Fig. SE-F). Da por¢do mediana
de cada complexo sépala-pétala, se separa um trago de pétala (Fig. 5F-G). Do cilindro
vascular partem, ainda, um trago de estame para cada um dos oito estames, quatro antipétalos
e quatro antissépalos, que imediatamente se separam do receptaculo (Fig. SH-I). Os
remanescentes vasculares no recepticulo se reorganizam e irrigam o gineceu por meio de
complexos intercarpelares, os quais originam os feixes laterais que irrigam as setas (Fig. 5J).
O gineceu ¢ formado por trés carpelos, todos férteis. Na altura do ovario cada carpelo ¢
irrigado por um feixe ventral e dois feixes laterais (Fig. 5K). Ao final, todos os estames sdo
férteis, e cada uma das anteras ¢ tetraesporangiada, apresentando cristais proximos ao estdomio

e compostos fenolicos no conectivo (Fig. 5L).

DISCUSSAO

Embora Lasiocarpus e Ptilochaeta exibam flores diferentes dos demais géneros
neotropicais de Malpighiaceae, a vascularizagdo floral sinaliza o seu conservantismo. O
padrdo vascular com presenga de complexos sépala-pétala ¢ semelhante a outros géneros de
diferentes clados de Malpighiaceae (Tabela 2). Esse modelo, no qual tragos laterais de sépala
e tracos de pétala compartilham a origem, independe da ocorréncia de glandulas calicinais e
da simetria da corola (Tabela 2). A maioria dos padrdes descritos até o momento para a
vascularizagdo do calice em Malpighiaceae apresentam tragcos medianos de sépala — partindo
diretamente do estelo ou de complexos vasculares — e, alternos a eles, complexos sépala-
pétala - que também podem ser mais amplos e, irrigar parte do androceu (Souto & Oliveira
2013, Bonifacio et al. 2021, capitulo III deste volume). Dessa sintese, depreende-se que, tanto
em flores pistiladas de Lasiocarpus quanto em Ptilochaeta, a anatomia vascular, que
representa o ultimo nivel a se alterar na evolugdo da flor (Henslow 1888, Arber 1913,
Bonifacio et al. 2021), ndo apresenta modificagdes ao padrao, permanecendo conservada.

Os complexos sépala-pétala estdo diretamente relacionados aos 6rgdos com atributos
florais ligados a atragdo, orientacdo e recompensa a polinizadores, caracteristicas

consideradas responsaveis pelo conservantismo floral das Malpighiaceae neotropicais
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(Anderson 1979). Anatomicamente, a pétala posterior ¢ frequentemente identificada por sua
unha mais espessa (Souto & Oliveira 2013), sua posi¢do mais basal no receptaculo, sendo,
comumente, a primeira a receber seu trago vascular e/ou a se separar do receptaculo
(Bonifacio et al. 2021). A pétala posterior, ainda, pode receber trés tragos vasculares,
diferentemente das demais pétalas, como ocorre, p.ex., em Lophanthera (capitulo III deste
volume) e Pterandra (Cappellari et al. 2011, Bonifacio et al. 2021). O maior investimento na
vascularizagdo da pétala posterior fornece estrutura mais robusta, que favorece o pouso dos
visitantes possibilitando a aterrissagem e favorecendo a visita desses agentes polinizadores
(Bonifacio et al. 2021).

Ainda que nao-zigomorfa, ¢ possivel inferir com base na posi¢do no receptaculo e na
ordem de emissao do trago de pétala, qual das pétalas ¢ a posterior em Lasiocarpus e
Ptilochaeta (ver Figs. 1E, 2E e 3G). Sabemos que o zigomorfismo da corola, em
Malpighiaceae esta ligado a duplicacdo do gene CYCLOIDEA que, na familia, é expresso
pelos genes ortdlogos CYC24 ¢ CYC2B (Zhang et al. 2010, 2012, 2013). O gene CYC2B,
especificamente, atua na expressdao da pétala posterior e, para a maioria das espécies de
Malpighiaceae que perderam o zigomorfismo, tem sua expressdo reduzida, com excecdo de
Lasiocarpus que, mesmo ndo tendo corola zigomorfa, mantém a forte expressdo do gene
(Zhang et al. 2013). Tal caracteristica ¢ corroborada pela vascularizagdo floral do género, uma
vez que ha distincdo de uma pétala em relacdo as demais. Entretanto, Zhang et al. (2013) nao
analisaram a expressdo dos genes CYC24 e CYC2B em flores pistiladas de Lasiocarpus,
apenas em flores estaminadas. Estudos focados na expressdo do CYC2 em flores pistiladas do
género podem ser esclarecedores, afinal a sua vascularizacdo ¢ distinta, de modo que as flores
pistiladas exibem padrdao mais proximo as demais espécies neotropicais da familia.

Com relagdo ao cdlice, a vascularizagdo das sépalas também ¢é promissora,
principalmente pela origem dos tracos laterais de sépala, pois s@o as estruturas que irrigam as
glandulas (Souto e Oliveira 2013, Bonifacio et al. 2021, e capitulo III deste volume). A
auséncia de tragos laterais foi registrada, até o momento, apenas para Lophanthera longifolia
(capitulo III deste volume) e aqui, em flores estaminadas de Lasiocarpus ferrugineus e
Lasiocarpus salicifolius. Nesses casos, ndo ha complexos sépala-pétala, e sdo os tracos
medianos de sépala que irrigam as sépalas também marginalmente. Enquanto o padrao
registrado para Lophanthera pode representar um estado plesiomorfico para Malpighiaceae
(capitulo III deste volume), em Lasiocarpus constitui apomorfia decorrente da perda das
glandulas calicinais durante o estabelecimento das flores diclinas. A atra¢do aos polinizadores

implica, geralmente, no investimento em recompensa floral; no entanto, enquanto as flores
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estaminadas ofertam os proprios graos de poélen, as flores pistiladas de Lasiocarpus
aparentemente ndo oferecem nenhuma outra recompensa. Desse modo, como as flores
pistiladas ainda mantém a emissao de complexos sépala-pétala, com vascularizagdo na
periferia do receptaculo descontinua aos tragos vasculares emitidos aquela altura, ¢ provavel
que a perda das glandulas tenha sucedido a diclinia das flores. Assim, durante o curso
evolutivo, ¢ provavel que as flores estaminadas tenham perdido suas glandulas calicinais antes
das flores pistiladas. Isso € corroborado tanto pela presenca de complexos sépala-pétala em
flores pistiladas de Lasiocarpus, quanto pela presenca de tracos periféricos do receptaculo em
flores monoclinas de Lasiocarpus andersoniorum. Tragos periféricos no receptaculo estdo
diretamente relacionados as glandulas calicinais, que comumente recebem tragos basipetos
Bonifacio et al. 2021, capitulo III deste volume). Filogeneticamente, Lasiocarpus
andersoniorum estd mais proximo de Lasiocarpus salicifolius que de Lasiocarpus ferrugineus
(Cardona-Cruz et al. 2021), o que demonstra que a variagdo na vasculariza¢do ¢ resultante
mais das pressdes seletivas que por ancestralidade comum mais recente. Logo, a ocorréncia
das glandulas também pode estar relacionada a presenga do gineceu, o que faz sentido
considerando que as espécies neotropicais sdo dependentes de seus polinizadores pela
hercogamia, protoginia e cuticula sobre estigma, como destacado por Sigrist & Sazima
(2004).

E provavel que flores de Lasiocarpus sejam polinizadas por pequenos insetos
generalistas, o que ¢ comumente relatado para espécies vegetais dioicas (Amorim et al. 2011).
Entretanto, como ndo observamos outros atrativos nas flores pistiladas de Lasiocarpus,
também ¢ possivel que essas sejam polinizadas por engodo apds visitagdo das flores
estaminadas, como ocorre em outras espécies com flores diclinas (Dafni 1984, Renner & Feil
1993). Existe, ainda, a possibilidade de se reproduzirem vegetativamente, como outras
Malpighiaceae, como Stigmaphyllon blanchetii (da Silva et al. 2021), ou de serem
agamospérmicas, como na espécie pseudo-hermafrodita, Banisteriopsis pubipetala (Sigrist &
Sazima 2004).

Do mesmo modo, nas espécies de Ptilochaeta ocorrentes na caatinga, a floragdo ¢
intensa e rapida no inicio da estagdo chuvosa (L.P. Queiroz, comunicagdo pessoal), e espécies
de Centris podem visitar as flores (Aguiar et al. 2003), embora o 6leo nao seja ofertado neste
género de Malpighiaceae. Nas nossas observagdes de campo, notamos que populagdes de
Ptilochaeta bahiensis ocorrem simpatricamente com outras espécies de Malpighiaceae que
portam elaioforos, e que em alguns casos (i.e. Glicophyllum chamaecerasifolium (A.Juss.)

R.F.Almeida) compartilham o mesmo periodo de floracdo e deciduidade, sugerindo assim
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uma polinizag¢do por engodo. Como os aspectos sobre a biologia reprodutiva em Lasiocarpus
e Ptilochaeta ainda permanecem desconhecidos, essas informacgdes ndo passam de
especulagdes mas apontam para estratégias reprodutivas que merecem estudos acurados.

Nos registramos, pela primeira vez, a presenca de flores tetrAmeras para Lasiocarpus €
Ptilochaeta, ocorréncia inédita em Malpighiaceae. Embora as flores de Lasiocarpus
andersoniorum apresentem anteras em diferentes fases de desenvolvimento e redugdo do
numero de carpelos férteis, as flores de Ptilochaeta bahiensis tém desenvolvimento regular. A
nossa amostragem nao permite inferir a incidéncia das flores tetrameras nos dois géneros,
uma vez que para ambos as coletas em campo sdo pouco frequentes em funcdo da curta
duragdo da floragdo.

As flores tetrameras apresentaram plano de simetria da corola dissimétrico, por conter
dois planos de simetria (senso Neal et al. 1998). Um possivel passo evolutivo da zigomorfia
para uma actinomorfia é a reducdo, especialmente pelo desaparecimento da pétala posterior,
como em Lamiales (Endress 1999). Provavelmente essa ¢ a tendéncia evolutiva que
Lasiocarpus e Ptilochaeta estao passando, pois ap6s a supressao dos elaidéforos, acompanhada
da mudanga do plano de simetria da corola, ha também a perda da pétala posterior,
contribuindo para a atragdo de polinizadores generalistas. Esse tipo de mudanca pode estar
relacionado a dorsi-ventralidade expressa pelo gene CYC2 (Zhang et al. 2010). E, mesmo com
a mudanga do plano de simetria, o padrdo vascular com emissdo de complexos sépala-pétala
ainda ¢ mantido. Dessa forma, tdo importante quanto o plano de simetria da corola ¢ a sua
tendéncia a adnagao ao calice.

O fato de linhagens com flores morfologicamente distintas das demais espécies
neotropicais de Malpighiaceae ainda apresentarem o mesmo padrdo de vascularizagcdo das
demais reforga a ideia de que a vascularizacdo ¢ a Ultima a se modificar evolutivamente a
presenca dos elaidforos ndo ¢ tdo labil quanto vem sendo sugerido na literatura (Davis &

Anderson 2010, Davis et al. 2014).
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Tabela 1 — Espécies de Lasiocarpus e Ptilochaeta estudadas neste trabalho. Coletor

antecedido por * indica amostras provenientes de coletas em campo.

Espécies

Coletor (Herbario)

P. bahiensis Turcz.

P. densiflora Nied.

P. glabra Nied.

L. andersoniorum Cardona-Cruz
L. ferrugineus H. S. Gentry
L. salicifolius Liebm.

Lasiocarpus sp.

Harley 55682 (HUEFS); Neves 1548 (HUEFS);
Franca 6053 (HUEFS); Rocha 72 (HUEFS),

* Amorim 11323 (CEPEC), *Amorim 11325
(CEPEC), *Amorim 11326 (CEPEC)

Guedes 850 (HUEFS); Melo 10564 (HUEFS);
Carvalho 296 (CGMYS)

Carvalho 90 (HUEFS); Souza-Silva 217 (HUEFS);
Franca 3783 (HUEFS)

Soto Nufiez 8214 (MEXU)

Cuevas 3979 (MEXU)

Salinas 8241 (MEXU); Catalan 559 (MEXU)
Reyes-Garcia 3413 (MEXU)
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Tabela 2: Padrdes da vascularizacdo do perianto em diferentes clados de Malpighiaceae. A ordem dos clados na
coluna mais a esquerda obedece a ordem de aparecimento na familia de acordo com a filogenia mais recente
(Davis et al. 2010). Padrdes: (1) Tracos medianos de sépala + complexos sépala-pétala (produzem dois tracos
laterais que irrigam duas sépalas adjacentes e seus respectivos elaidforos, quando presentes, + um traco de
pétala); (2) Tragcos medianos de sépala + complexos sépala-pétala-estame antipétalo (produzem dois tragos
laterais que irrigam duas sépalas adjacentes e seus respectivos elaidoforos, quando presentes, + um trago de pétala
+ um trago de estame antipétalo); (3) Tragcos medianos de sépala (se ramificam e irrigam uma Unica sépala,
incluindo os elaidforos) + traco de pétala; (4) Tracos medianos de sépala modificados em complexos sépala-
pétala (produzem trago mediano de sépala + tragos laterais de pétala) + complexos sépala-pétala-estame
antipétalo (produzem dois tracos laterais que irrigam duas sépalas adjacentes e seus respectivos elaiéforos, + um
traco de pétala + um traco de estame antipétalo); (5) Tracos medianos de sépala modificados em complexos
sépala-pétala (produzem trago mediano de sépala + tragos laterais de sépala, que irrigam as glandulas, + trago de
pétala); (6) Tragos de sépala (ndo especificado pela literatura); (7) Um unico trago de sépala (flores
cleistbgamas) e auséncia de corola. (e) indicam variagdes intraespecificas e (ou) variagdes interespecificas.
Casos de fusdo entre tragos e complexos vasculares entre pecas do perianto ocorridos apos a emissdo inicial do
cilindro vascular foram omitidos desta tabela. *De acordo com Anderson et al. 2006.

Clado Género Vascularizacao Numero de Plano de Fonte de dados
do calice elaiéforos simetria da
corola*

Galphimia 1 0 ou 3-5 +/- Capitulo 3 neste
zigomorfa a volume
actinomorfa

Verrucularia 1 10 zigomorfa  Capitulo 3 neste
volume
(]
<
g
E Spachea 2 8 zigomorfa  Capitulo 3 neste
e, volume
[+
en
Lophanthera 2¢e3 10 zigomorfa  Capitulo 3 neste
volume
Coleostachys 1 0 zigomorfa Bonifacio et al.
2021
5 Acmanthera 2 10 zigomorfa Bonifacio et al.
o
5} 2021
<
=
<
=
3
Pterandra 4 0 ou6-9 +/- Cappellari et al.

actinomorfa 2011, Bonifacio
etal. 2021
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byrsonimoide

Byrsonima

Blepharandra

Diacidia

Ooul0

10

10

zigomorfa

zigomorfa

zigomorfa

Capitulo 3 neste
volume

Capitulo 3 neste
volume

Capitulo 3 neste
volume

tetrapteroide

Tetrapterys

zigomorfa

Souto e Oliveira
2013

stygmaphylloide

Camarea

Diplopterys

Janusia

Peixotoa

Stigmaphyllon

6ou7

8oul

Zigomorfa

zigomorfa

zigomorfa

zigomorfa

zigomorfa

Mamede 1993

A.C.M.P. Mello,
R.F. Almeida,
A.M.A. Amorim,
e D.M.T. Oliveira
(comunicacdo
pessoal)
Lorenzo 1981;
Souto e Oliveira
2013

A.C.M.P. Mello,
R.F. Almeida,
A.M.A. Amorim,
e D.M.T. Oliveira
(comunicacdo
pessoal)
A.C.M.P. Mello,
R.F. Almeida,
A.M.A. Amorim,
e D.M.T. Oliveira
(personal
communication)

Ectopopterys

clade

Ectopopterys

zigomorfa

A.C.M.P. Mello,
R.F. Almeida,
A.M.A. Amorim,
e D.M.T. Oliveira
(comunicagao
pessoal)
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Amorimia

clade

Amorimia

zigomorfa

A.C.M.P. Mello,
R.F. Almeida,
A.M.A. Amorim,
e D.M.T. Oliveira
(comunicagdo
pessoal)

malpighioi

ds

Mascagnia

zigomorfa

Souto e Oliveira
2013
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Fig. 1 Anatomia da flor estaminada de Lasiocarpus salicifolius, Salinas 8241 (A-H) e L.
ferrugineus, Cuevas 3979 (I) em seccdo transversal. (A) Aspecto geral do botdo floral
indicando as alturas das secc¢des transversais. (B) Diagrama representando o padrdo de
distribuicdo dos tracos de sépala e tracos de pétala. (C) Pedicelo vascularizado por
sifonostelo. (D-F) Regido do receptaculo com a emissdo subsequente dos tragos medianos de
sépala e tragos de pétala, alternos entre si. (G) Emissdo dos tragos de estame; notar que
sépalas e pétalas estdo individualizadas. (H) Separacdo dos filetes dos estames; notar a
auséncia de qualquer vestigio vascular que poderia irrigar o gineceu na por¢do central do
receptaculo. (I) Vista geral de uma antera com presenga de alguns cristais proximos ao
estomio (setas). an antera, cr cristais, et tragco de estame antissépalo, fi filete, pe pétala, pp
pétala posterior, pt traco de pétala, re remanescente do receptaculo, se sépala, si sifonostelo, st
traco de sépala, tt trago de estame antipétalo. Barras de escala: (A) Imm, (C-D, I) 100pum, (E-
H) 200 pm.
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Fig. 2 Anatomia da flor pistilada de Lasiocarpus salicifolius, Catalan 559 em secgdes
longitudinal (A, K) e transversais (C-J, L-M). (A) Vista geral do botdo floral indicando as
alturas das seccdes transversais. (B) Diagrama representando o padrdo de distribuicdo dos
tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala. (C) Pedicelo vascularizado por eustelo.
(D-H) Regiao do receptaculo; observar a emissao dos tragos medianos de sépala e complexos
sépala-pétala; notar na periferia do receptaculo, unidades vasculares (setas) descontinuas aos
tracos vasculares. (I-J) Auséncia de traco vascular para uma das pétalas. (K-M) Padrao
vascular do gineceu na altura do ovario; notar os feixes dorsais diminutos. db feixe dorsal, eu
eustelo, ic complexo intercarpelar, b feixe lateral, ov 6vulo, pe pétala, pt traco de pétala, sa
seta, se sépala, sl trago lateral de sépala, sp complexo sépala-pétala, st trago mediano de

sépala, vb feixe ventral. Barras de escala: (A, C-J) 100pum, (L-M) 200 um.
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Fig. 3 Anatomia de flor tetrdmera de Lasiocarpus andersoniorum, Soto Nuiez 8214. Em
secdo transversal (A) Diagrama representando o padrdao de distribui¢do dos tracos medianos
de sépala e complexos sépala-pétala; notar que uma das sépalas recebe mais tragcos que as
demais. (B) Pedicelo vascularizado por eustelo. (C-H) Receptaculo na altura da emissdo dos
complexos sépala-pétala e tragos medianos de sépala; observar tracos descontinuos na
periferia do receptaculo (setas) e em G, o detalhe de um deles. (I-J) Receptaculo na altura da
emissao dos tracos de estame e complexo intersépala; notar que, desse complexo, nao ¢
emitido traco de pétala, de modo que a pétala oposta ao complexo ndo ¢ vascularizada. (K-L)
Vascularizacdo do gineceu na altura do ovario. (M-N) Vista geral de anteras; notar que em M
¢ jovem e N em deiscéncia, respectivamente apresentando ou ndo cristais no conectivo. an
antera, cr cristais, db feixe dorsal, eu eustelo, fi filete, Ib feixe lateral, ov 6vulo, pe pétala, pt
traco de pétala, sa traco de estame, sc complexo intersépala, sl trago lateral de sépala, sp
complexo sépala-pétala, st traco mediano de sépala, vb feixe ventral. Barras de escala: (G)

20um, (B, M-N) 100um, (C-F, H-L) 200 pm.
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Fig. 4 Anatomia floral de Ptilochaeta densiflora, Guedes 850 (A-L), P. glabra, Carvalho 90
(M) e P. bahiensis, Amorim 11323 (N), em se¢Oes transversais (C-D, F-J, L-N) e longitudinal
(E). (A) Aspecto geral do botdo floral indicando as alturas das secc¢des transversais. (B)
Diagrama representando o padrdo de distribuicdo dos tracos medianos de sépala e complexos
sépala-pétala. (C) Pedicelo vascularizado por eustelo. (D-H) Regido do receptaculo nas alturas
da emissdo dos tragos medianos de sépala e dos complexos sépala-pétala; em E, notar a
emissao de tracos em direcao a periferia do receptaculo. (I) Receptaculo na altura da emissao
dos tragos de estame. (J) Separacdo dos filetes dos estames e individualizacao do gineceu. (K-
L) Detalhe dos carpelos na altura do ovario; notar as setas vascularizadas. (M) Vista geral de
uma antera com presenga rara de cristais (setas). eu eustelo, et trago de estame antissépalo, ic
complexo intercarpelar, Ib feixe lateral, pe pétala, pt trago de pétala, sa seta, se sépala, sl traco
lateral de sépala, sp complexo sépala-pétala, st traco mediano de sépala, sy estigmas, tt traco
de estame antipétalo, vb feixe ventral. Barras de escala: (A) Imm, (C, E, M-N) 100um, (F-L)
200 pm.
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Fig. 5 Anatomia de flor tetramera de Ptilochaeta bahiensis, Amorim 11326 em se¢do
transversal. (A) Diagrama em sec¢do transversal representando o padrdo de distribui¢do dos
tragos medianos de sépala e complexos sépala-pétala. (B) Pedicelo vascularizado por eustelo.
(C-F) Receptaculo na altura da emissdao e ramificagdo dos tragos medianos de sépala e
complexos sépala-pétala; em D, observar a fusdo de tragos laterais de sépala aos tragos
medianos de sépala. (G) Receptaculo na altura em que os tracos de pétala chegam na base das
pétalas. (H-I) Receptaculo na altura da emissdo dos tragos de estame antissépalos e
antipétalos. (J-K) Vasculariza¢do do gineceu. (L) Vista geral de uma antera; notar presenca de
cristais proximos ao estomio. Setas indicam fusdo entre o traco mediano de sépala e tracos
laterais de sépala, cr cristais, et trago de estame antissépalo, eu eustelo, fi filete, ic complexo
intercarpelar, 1b feixe lateral, ov 6vulo, pe pétala, pt traco de pétala, se sépala, sl trago lateral
de sépala, sp complexo sépala-pétala, st trago mediano de sépala, tt traco de estame antipétalo,

vb feixe ventral, vc cilindro vascular. Barras de escala: (B-F, J-L) 100pm, (G-I) 200 um.
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RESUMO

Premissas: A vascularizagdo floral ¢ tradicionalmente utilizada para inferir estados ancestrais
da flor, mas poucos trabalhos a utilizam para testar hipoteses sobre processos evolutivos que
refletem em estados derivados. Selecionamos todos os géneros de Malpighiaceae neotropicais
sem elaioforo, caracteristica que diverge do conservantismo floral da familia. Propomos uma
interpretagdo evolutiva para explicar os calices eglandulares nessas linhagens e testamos a
seguinte hipotese: calices eglandulares sdo resultantes de conagao e géneros que apresentam

ou nao elaidforos, a causa da supressao ¢ a redugao.

Métodos: Parte dos dados foi obtida neste trabalho usando técnicas usuais para microscopia
de luz, enquanto o restante foi compilado da literatura. A analise evolutiva deu-se pela

anatomia comparada dos feixes vasculares que irrigam os elaidforos.

Resultados: A conacdo esta relacionada aos géneros Coleostachys e Galphimia, ¢ ¢ sucedida
pela redugdo. Hé indicios de que os demais géneros eglandulares, Echinopterys, Ectopopterys,
Lasiocarpus, Ptilochaeta, Psychopterys e Thryallis perderam seus elaidforos por meio da
reducdo, situacdo semelhante a géneros que apresentam os morfos glandular e eglandular.
Além disso, a formacao de complexo vascular que irriga as pecas do calice e corola ¢ uma
constante entre espécies e clados e sua varia¢do sé foi reportada em Pterandra pyroidea, que

tem migrado para uma sindrome generalista de polinizagdo.

Conclusdes: O calice eglandular ¢ homoplastico, resultante de processos de redugdo,
precedidos ou ndo por conacdo. A vascularizagdo ¢ o sistema mais conservado da flor e
sugere que os elaioforos sdo estruturas filogeneticamente bem estabelecidas, pois, mesmo

ausentes, podem deixar vestigios vasculares.

Palavras-chave: conacdo, elaidforo, flores de o6leo, hiraeroide, Malpighiales, reducao,

stigmaphylloide, tetrapteroide, tristellatoide.

INTRODUCAO

Classicamente, a vascularizagdo floral ¢ considerada a parte mais conservada de uma flor
(Henslow, 1888; Arber, 1913). Em muitos casos em que o6rgdos florais sdo perdidos
filogeneticamente, ainda ¢ possivel observar tragcos (ou feixes) vasculares remanescentes,

mesmo que os 0rgaos sejam completamente suprimidos externamente (Puri, 1951). Embora a
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vascularizagao floral ndo seja instrumento para solucionar problemas filogenéticos, ¢ capaz de
trazer importantes contribui¢cdes taxondmicas (Schmid, 1972), por exemplo, ao inferir a
origem ontogenética de determinados 6rgdos florais a partir da identidade dos feixes que os
irrigam (De-Paula et al., 2011; Sajo et al., 2016, entre outros) ou reconhecer processos de
fusdo e reducdo (p.ex., Leme et al., 2018). Assim, muitas vezes ¢ possivel verificar, por meio
do curso dos feixes vasculares, evidéncias das condi¢des ancestrais da flor (Puri, 1951).

Esse tipo de inferéncia tem sido utilizada para linhagens neotropicais de Malpighiaceae,
tém demonstrado que o conservantismo da morfologia floral em espécies da familia também ¢
expresso na anatomia vascular (Souto e Oliveira 2013; Mello, 2017, Bonifacio et al., 2021,
Capitulo III neste volume). Mesmo as linhagens que perderam os elaidéforos e a zigomorfia da
corola (Bonifacio et al., Capitulo IV neste volume) ainda podem exibir o mesmo padrdo
vascular que aqueles taxa com a arquitetura floral tipica de Malpighiaceae.

A supressao dos elaiéforos (glandulas calicinais) parece ser um processo em andamento
em Malpighiaceae (Bonifacio et al., Capitulos III e IV neste volume) e acontece de forma
independente, pois linhagens neotropicais da familia que tém ou ndo elai6foros estdo
organizadas em diferentes posi¢des filogenéticas, como sintetizado na Fig. 1. Para explicar a
supressao dos elaioforos, Bonifacio et al. (2021) analisaram a anatomia vascular de trés
géneros pertencentes ao clado acmantheroide, por possuirem todos os estados relacionados a
ocorréncia dessas glandulas: Coleostachys (eglandular), Acmanthera (10 glandular) e
Pterandra (com morfos glandular e eglandular). Baseados em observagdes empiricas, no que
a literatura tratava sobre a origem da sépala anterior eglandular (Souto e Oliveira, 2013) e na
posi¢do intersepalar dos elai6foros (Vogel 1990; Castro et al., 2001). Bonifacio et al. (2021)
propuseram duas hipoteses que poderiam explicar o calice eglandular: 1- a supressdo por meio
da redu¢do dos elaioforos, observada em Pterandra pyroidea, e 2- a supressdo por meio da
cona¢do de sépalas adjacentes, observada em Coleostachys genipifolia. Para ambas as
situagdes, ocorre conagdo primaria entre todas as sépalas, pois estas compartilham a origem
de seus tracos laterais (Bonifécio et al., 2021).

Desse modo, o objetivo deste trabalho foi inferir os processos evolutivos envolvidos na
perda dos elaiéforos em géneros neotropicais eglandulares de Malpighiaceae. Para tanto,
coletamos dados inéditos para todos os géneros eglandulares, além de dados disponiveis na
literatura e, entdo, testamos a hipotese de que célices eglandulares sdo produtos de conagao e
que nos géneros que apresentam ou nao os elaidforos, a causa da perda dessas estruturas € a

reducao.
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MATERIAL E METODOS

Para inferir se a conacdo era a responsavel por espécies com calice eglandular analisamos a
vascularizagdo floral dos oito géneros neotropicais eglandulares de Malpighiaceae (Fig. 1).
Avaliamos neste trabalho espécies dos géneros Thryallis, Echinopterys e Psychopterys. Dados
dos representantes dos demais géneros foram obtidos por meio de literatura sobre o tema -
Coleostachys (Bonifacio et al., 2021), Galphimia (Bonifécio et al., Capitulo III neste volume),
Lasiocarpus e Ptilochaeta (Bonifacio et al., Capitulo IV neste volume) e Ectopopterys
(Mello, 2017).

J& para estimar a redug¢do em géneros onde determinadas espécies podem ou ndo ter
elaioforos, selecionamos espécies representantes dos géneros Carolus e Heteropterys além de
Diplopterys lutea, uma espécie eglandular presente em uma linhagem majoritariamente com
calice glandular. Para outros géneros nos quais hd célices glandulares e eglandulares,
utilizamos dados de literatura: Diplopterys pubipetala (Mello, 2017), Byrsonima (Bonifacio et
al., Capitulo III neste volume), Pterandra (Bonifacio et al., 2021) - e A lista completa de
todos os materiais estudados neste trabalho pode ser consultada na Tabela 1.

Para a obtengdo dos dados originais de vascularizacdo floral, o material consistiu de
botdes florais proximos a antese, coletados em campo ou provenientes de material
herborizado, como indicado na Tabela 1. Aqueles coletados em campo foram fixados em
formaldeido-acido acético-alcool etilico 50% por 48h (Johansen 1940) e, posteriormente,
armazenados em etanol 50%. Ja materiais vindos de exsicatas, foram submetidos a técnica de
reversdo da herborizacdo (Smith e Smith, 1942 modificado por Mello et al., 2019), e
armazenados em etanol 70%.

Para ambos os casos, os botdes florais foram desidratados em série etilica, incluidos em
(2-hidroxietil)-metacrilato Leica (Paiva et al., 2011) e seccionados em microtomo rotativo
Zeiss Hyrax M40 com 10pum de espessura. Os cortes foram corados com azul de toluidina
0.05% em pH 4.7 em tampao acetato (O’Brien et al., 1964 modificado), e montados com
agua.

As imagens foram obtidas em fotomicroscopio Olympus CX41 com camera LC20
acoplada. Posteriormente, foram reunidas pelo software Image Composite Editor 2015,

tratadas no Corel PhotoPaint 2020 e organizadas no Corel Draw 2020.
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RESULTADOS

Géneros eglandulares

Entre os géneros eglandulares aqui estudados, observamos dois padroes de vascularizagao do
calice: o padrdo 1 ¢ presente em Echinopterys (clado tristellateioide) (Fig. 2A) e Psychopterys
(clado hiraeoide) e se caracteriza pela emissdo de tracos medianos de sépala e complexos
sépala-pétala. Em Thryallis (clado tristellateioide), por outro lado, ¢ descrito o padrdo 2, no
qual ha tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala-estame antipétalo (Fig. 3A).

Para representar o padrao 1, ¢ descrita a vascularizacao floral de Echinopterys
eglandulosa. Nesse padrio, no pedicelo observa-se o eustelo (Fig. 2B). Na altura do
receptaculo, sdo emitidos, concomitantemente, cinco tragcos medianos de sépala e cinco
complexos sépala-pétala (Fig. 2C) alternados entre si. Os tragos medianos migram
diretamente para as sépalas (Fig. 2D), enquanto os complexos sépala-pétala ramificam-se
lateralmente (Fig. 2E). Dos complexos sépala-pétala, diferenciam-se dois tragos laterais de
sépalas adjacentes e o trago de pétala (Fig. 2F-G). Antes mesmo dos tragos laterais migrarem
para as sépalas, ¢ possivel observar um traco isolado em cada uma das sépalas (Fig. 2C, F).
Psychopterys dipholiphylla segue o mesmo padrao, mas, diferentemente, esses tragos isolados
sdo ausentes. Nessas espécies, os tragos de estames antipétalos e antissépalos provém
diretamente do cilindro vascular (Fig. 2H). Na altura do ovério, cada carpelo ¢ vascularizado
por um feixe ventral e dois laterais; e nessa altura, ¢ possivel observar que os filetes sdo
conatos (Fig. 2I). O androceu ¢ composto por dez estames com anteras em diferentes alturas
ao redor dos estigmas (Fig. 2J).

Em Thryallis brachystachys, T. laburnum e T. longifolia, o padrao vascular manteve-se
constante, sendo observada, apenas, diferen¢a quanto ao ntiimero de carpelos férteis nas
espécies. No género, os complexos que irrigam o perianto, além de vascularizarem o célice e
a corola, também irrigam os estames antipétalos. No pedicelo, o cilindro vascular ¢ eustélico
(Fig. 3B). No receptaculo, sdo emitidos cinco tragos medianos de sépala e, intercalados a eles,
cinco complexos sépala-pétala-estame antipétalo (Fig. 3C). Cada complexo se divide, na sua
extremidade, em trés ramos na periferia receptacular, na mesma altura em que os tragos de
estame antissépalos sdo emitidos (Fig. 3D). Cada uma das trés extremidades de cada
complexo constitui um traco lateral de sépala, enquanto a por¢do mediana do complexo se
diferencia, na mesma altura, externamente em traco de pétala e internamente em traco de
estame antipétalo (Fig. 3E-F).

O nimero de tracos laterais que cada sépala recebe varia de acordo com sua posi¢ao no

calice: as duas sépalas mais externas recebem quatro tracos laterais, enquanto aquela com
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apenas uma margem recoberta pelas demais sépalas recebe trés e as duas sépalas totalmente
internas apenas dois tragos laterais (Fig. 3G-H). Na altura do ovario, cada carpelo ¢ irrigado
por um feixe ventral ¢ numerosos feixes laterais (Fig. 3h). Sequencialmente, sdo observados
dez estames (Fig. 3I). Em T. laburnum, registramos apenas um carpelo fértil (Fig. 3J), o qual
¢ vascularizado como nas outras espécies de Thryallis enquanto cada carpelo infértil, de
loculo suprimido, exibe um traco ventral e dois laterais (Fig. 3K), mas todas as demais

estruturas sao idénticas, inclusive ¢ mantido o numero de estames (Fig. 3L).

Géneros com morfo glandular e eglandular

Nas espécies amostradas em que ocorrem morfos eglandulares e glandulares, Carolus
chrolocarpus e Heteropterys imperata (clado tetrapteroide), e na espécie eglandular
pertencente a género majoritariamente glandular, Diplopterys lutea (clado stigmaphylloide),
verificamos o padrdo 2 de vascularizagdo (Fig. 4A e Fig. 5SA). Em Carolus e Heteropterys,
estdo presentes oito glandulas, e ndo ha diferengca marcante quanto a vascularizagdo entre os
morfos glandular e eglandular. Nos seus morfos eglandulares e em Diplopterys lutea, ndo sdo
observados tracos isolados na periferia do receptaculo mas héa redugao do nimero de tragos
laterais de sépala emitidos por cada complexo.

Para representar a vascularizagdo nos casos com dois morfos, € descrita a
vascularizagdo floral de Carolus chlorocarpus. No morfo glandular, o pedicelo exibe cilindro
vascular do tipo eustelo (Fig. 4B). H4 emissdo, concomitante e alternada, de tracos medianos
de sépala e de complexos sépala-pétala-estame antipétalo (Fig. 4C). Os tracos medianos de
sépala migram diretamente em direcdo as sépalas, enquanto cada um dos complexos divide-
se; deles, partem dois tragcos laterais de sépala, irrigando duas sépalas adjacentes, onde
emitem traco para as glandulas, bifurcando no interior delas (Fig. 4C-E). Da regido mediana
de cada complexo se diferencia na mesma altura, externamente, o traco de pétala e,
internamente, o trago de estame antipétalo; os tragos de estame antissépalo partem
diretamente do cilindro vascular (Fig. 4F-G). Os tracos laterais de sépala da sépala anterior
sdo emitidos como nas demais (Fig. 4F). Na altura do ovario, cada carpelo ¢ irrigado por um
feixe ventral e dois feixes laterais e, ao redor do ovario, o androceu exibe filetes conatos (Fig.
4H). Apicalmente, € possivel observar as dez anteras, dispostas em diferentes alturas (Fig. 41).

Também no morfo eglandular, o cilindro vascular no pedicelo ¢ eustélico (Fig. 5B). Na
regido mais basal do receptaculo ndo sdo observados tragos na periferia (Fig. 5C). Acima, sdo
emitidos primeiramente os tragos medianos de sépala, sendo observaveis os tragos laterais de

sépala (Fig. 5D). Em seguida, sdo emitidos os complexos sépala-pétala-estame antipétalo
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(Fig. 5E). Cada complexo se ramifica, emite dois tragos laterais de sépala, na regido mediana
externamente parte o traco de pétala e internamente o trago de estame antipétalo; os tragos de
estame antissépalo partem diretamente do cilindro vascular (Fig. SF-H). Os tragos laterais de
sépala para a sépala anterior sdo emitidos como nas demais (Fig. 5G). Na altura do ovario,
cada carpelo ¢ vascularizado por um feixe ventral e dois feixes laterais, e o androceu exibe
filetes conatos (Fig. 5I-J). Acima, ¢ possivel observar dez anteras dispostas em diferentes

alturas (Fig. 5K).

DISCUSSAO

Os dois principais padrdes vasculares florais observados em nossos resultados e na literatura,
envolvem a emissdo de complexos vasculares comuns ao calice e a corola (Souto e Oliveira,
2013; Mello, 2017; Bonifacio et al., 2021, Capitulos III e IV deste volume). Notadamente, sao
os verticilos nos quais a pressdo seletiva atua, em Malpighiaceae, por meio do mutualismo
planta-polinizador: no calice, pela presenca dos elaidforos, € na corola, pela simetria, que atrai
as abelhas coletoras de 6leo (Davis et al., 2014). Nao sem motivo, a maior variabilidade
observada na vascularizagdo do perianto ocorreu em Pterandra pyroidea (Bonifacio et al.,
2021), espécie que a literatura registra que tem experimentado novas pressdes seletivas,
trocando a recompensa floral de 6leo por polen (Cappellari et al., 2011).

Tamanha homogeneidade na vascularizagao do perianto de Malpighiaceae ¢ reflexo da
sua morfologia externa e demonstra, mais uma vez, o seu conservantismo (Anderson 1979).
Assim, ainda que ndo sejam Orgdos, mas estruturas anexas das sépalas (Bonifacio et al.,
Capitulo IIT neste volume), os elai6foros sdo evolutivamente muito bem estabelecidos, de
maneira que exibem sinal filogenético, ndo sendo estruturas tdo ladbeis como Davis e
Anderson (2010) e Davis et al. (2014) vinham sugerindo. Ainda que a anatomia vascular ndo
forneca informagdes que possam resolver os problemas filogenéticos de Malpighiaceae, uma
vez que sua distribui¢do € homoplastica, ¢ capaz de revelar as mudangas por tras da perda dos
elaioforos nas diferentes linhagens eglandulares.

Assim, considerando as modificagdes do plano basico da vascularizagdo floral por meio
da reducdo ou fusdo (Puri, 1951), ja aplicadas a supressdao dos elaioforos no clado de
Malpighiaceae (Bonifacio et al., 2021), propomos uma hipotese evolutiva detalhada para o
calice eglandular nas demais linhagens da familia (Fig. 6).

Partindo da condicdo 10-glandular como a plesiomorfica (Souto e Oliveira, 2013;
Bonifacio et al., 2021), o padrdo de vascularizagdo do perianto com emissdo de complexos

sépala-pétala (padrdao 1) ¢ a condi¢do ancestral para a familia. O padrao 1 esta distribuido
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desde os clados mais basais, p.ex. byrsonimoide e galphimioide (Bonifacio et al., Capitulo III
neste volume), até os mais derivados como os géneros Amorimia (clado malpighioide) e
Ectopopterys (Mello, 2017). Assim, os complexos que irrigam o perianto e parte do androceu
(padrao 2) representam derivagdes do padrao 1. Porém, em ambos os padrdes, os tragos
laterais de sépala sdo provenientes de estruturas compartilhadas com a corola. Cada trago
lateral de sépala, por sua vez, bifurca de maneira que os dois feixes laterais de sépalas
adjacentes mais proximos entre si irrigam as glandulas, como ilustrado na Fig. 6A. Esses dois
feixes laterais de sépala mais proximos entre si representam a evidéncia vestigial dos
elaioforos, inferida pela posi¢do homologa desses feixes, comparando calices glandulares e
eglandulares. Essa referéncia topologica ¢ também corroborada pelo desenvolvimento dos
elaioforos na por¢do nas extremidades marginais das sépalas (Bonifécio et al., Capitulo III
neste volume). A orientagdo espacial desses feixes depende da altura da inser¢do dos
elaioforos nas sépalas, podendo ser basipeta, quando concrescidos ao receptaculo, como em
Acmanthera latifolia (A.Juss.) Griseb. (Bonifacio et al., 2021), ou acropeta, quando sua
insercdo ¢ paralela a insercdo das sépalas, como em Janusia mediterranea (Vell.)
W.R.Anderson (Souto e Oliveira, 2013). Assim, analisando os feixes laterais mais marginais
das sépalas € possivel entender como as linhagens neotropicais vém perdendo os seus
elaioforos.

Entre os géneros eglandulares, tanto a conagdo quanto a reducdo estdo envolvidas no
processo que culmina na perda dos elaioforos (Fig. 6). A conagdo € o passo primario para o
calice eglandular de Galphimia e Coleostachys (Fig. 6B-C). Em Galphimia (Bonifécio et al.,
Capitulo IIT neste volume) dois feixes laterais de sépalas adjacentes irrigam uma mesma
glandula (Fig. 6B). Nesse género, hd a mudanca da prefloracdo imbricada para valvar (Ronse
de Craene, 2010), o que pode ter contribuido para a fusdo desses feixes. A conagdo também ¢
aplicavel para Coleostachys (Bonifacio et al., 2021), em que a prefloragdo do calice se
mantém imbricada, mas € visivel a fusdo entre esses feixes laterais mais marginais das sépalas
(Fig. 6C). Vale ressaltar, que para todos os géneros de Malpighiaceae, a conacdo entre as
glandulas ¢ uma condi¢do secundaria a conagdo entre sépalas, pois o reconhecimento do
calice gamossépalo de Malpighiaceae ¢ dificultado pela presenca dos elai6foros, mas
evidenciado pela vascularizagdo compartilhada na base entre todas as sépalas (Bonifacio et
al., 2021).

Para os demais géneros eglandulares, Echinopterys, Ectopopterys, Lasiocarpus,
Psychopterys, Ptilochaeta e Thryallis, a causa da perda dos elaioforos parece ser

exclusivamente a reducdo. Espécies que apresentam morfos glandulares e eglandulares



150

exibem duas vias distintas que levaram a supressdo dos elaioforos. Pterandra e Byrsonima
ndo apresentam diferencgas na vascularizacdo de suas flores eglandulares quando comparadas
aquelas glandulares (Fig. 6D). Desse modo, ¢ possivel que nas linhagens mais basais, 10-
glandulares, a perda dos elaidforos seja restrita aos sistemas fundamental e dérmico, sendo
preservada ao nivel vascular; na morfologia externa observa-se como se as glandulas tivessem
sido completamente suprimidas nos morfos eglandulares. J& Carolus e Heteropterys, por
outro lado, tém calice 8-glandular, com a sépala anterior sempre eglandular menos
vascularizada (Fig. 6E). Como nos morfos eglandulares desses géneros a emissao para todas
as sépalas ¢ semelhante a sépala anterior do morfo glandular, a supressao dos elaioforos €
explicada pela completa supressdao da morfologia externa e da anatomia, inclusive dos feixes
vasculares (Fig. 6F). Situacdo semelhante foi descrita para sépala anterior em espécies de
Tetrapterys e Janusia (Souto e Oliveira, 2013).

Para Thryallis, o padrao de vascularizagdo parece ser influenciado pela inser¢do das
sépalas no receptaculo, de modo que aquelas sépalas mais externas recebem mais tragos que
as internas. Nesse sentido, a anatomia vascular sugere que houve reducdo do niimero de
glandulas, de dez para cinco, e sequente supressao delas, chegando ao estado atual (Fig. 6G-
H).

Tal circunstancia de reducdo do nuimero de glandulas parece ser a mesma para
Echinopterys. Entretanto, neste caso, a prefloragdo ndo influencia a distribui¢do, pois ha
vestigios de que todas as sépalas tenham tido, ao menos, uma glandula (Fig. 61-J). Essa
disposi¢do dos elaidforos poderia ndo influenciar na oferta de 6leo, pois, mesmo em menor
numero, as glandulas podem produzir mais e compensar a auséncia de outras, como registrado
em Stigmaphyllon paralias (Carvalho et al., 2005).

Ja em Diplopterys lutea e Ectopopterys (Mello, 2017), ndo ha quaisquer vestigios dos
elaidforos no calice (Fig. 6K), indicando que o feixe vascular tenha sido suprimido ao mesmo
tempo em que os elaiéforos. No entanto, em Psychopterys (Fig. 6L), Ptilochaeta (Fig. 6M) e
flores pistiladas de Lasiocarpus (Fig. 6N), a emissao de complexos sépala-pétala ¢ mantida, o
que ressalta a forte expressdo filogenética dessa tendéncia a adnag¢do. Em Psychopterys,
inclusive, a expressao dos genes CYC24 e CYC2B ¢ muito baixa, atuando na regido ventral da
corola (Zhang et al., 2013), podendo ou ndo haver mudanga em sua simetria (Anderson e
Corso, 2007). Ja em Ptilochaeta (Fig. 6M) e Lasiocarpus (Fig. 6N-O), a corola ¢ sempre
actinomorfa; ja as flores estaminadas de Lasiocarpus (Fig. 60) ndo apresentam mais indicio

de adnacdo entre sépalas e pétalas, ndo havendo tracos laterais de sépala (Bonifacio et al.,
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Capitulo IV neste volume), o que poderia representar o passo mais derivado no contexto da

supressao dos elaioforos.

CONCLUSOES

A comparagdo da vascularizagdo do perianto de todos os géneros eglandulares neotropicais de
Malpighiaceae, permite entender que o célice eglandular ¢ homopléstico, resultante de
processos de redugdo, precedidos ou nao por conagdo. Além disso, corroboramos que a
vascularizagdo ¢ a parte mais conservada de uma flor e a sua andlise em linhagens
neotropicais de Malpighiaceae destaca como a pressdo seletiva atua sobre o calice e a corola
dessa familia. Por meio dela, evidencia-se como os elai6foros sdo significativos
evolutivamente para Malpighiaceae, pois ¢ possivel observar vestigios dessas glandulas

mesmo quando ja ndo sdo reconheciveis externamente na flor.
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Tabela 1: Espécies cuja vascularizacgdo floral foi analisada, originalmente, neste trabalho. Coletores precedidos por asterisco indicam amostras provenientes de coletas em

campo.
Clado Espécie Coletor (Herbario) Condicao do calice
Tristellateioide Echinopterys eglandulosa (A.Juss.) Small Lott 5844 (MEXU); Hernandez 74 Eglandular
(MEXU); Sierra-Mufioz 583 (MEXU);
Robert Bye 9230 (MEXU)
Thryallis brachystachys Lindl. Favag 322 (CEPEC); Hatschbach 61456  Eglandular
(CEPEC)
Thryallis longifolia Mart. *Amorim 10684; * Amorim 10686; Eglandular
Hatschbach 77777 (CEPEC)
Thryallis laburnum S. Moore Ramalho 12002 (CEPEC) Eglandular
Hiraeoide Psychopterys dipholiphylla Small Pascual 1005 (MEXU); Fernandez 4628  Eglandular
(MEXU); Tejero-Diez 6444 (MEXU)
Tetrapteroide Carolus chlorocarpus (A.Juss.) W.R.Anderson Sucre 3139 (CEPEC); Oliveira 326 Glandular
(CEPEC)
Costa 72 (CEPEC) Eglandular
Heteropterys imperata Amorim * Amorim 10700 Glandular
* Amorim 10699 Eglandular

Stigmaphylloide  Diplopterys lutea (Griseb.) W.R.Anderson & C. Davis *Bonifacio 02, *Amorim 10938 Eglandular
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Fig. 1 Distribui¢do filogenética dos géneros eglandulares (em vermelho) e géneros que
apresentam morfos glandulares e eglandulares (em azul) em Malpighiaceae. As areas
sombreadas em vermelho indicam os representantes neotropicais enquanto as dareas
sombreadas em verde as linhagens paleotropicais. Setas vermelhas apontam para a perda total
dos elaidforos e setas azuis aqueles casos em que ha ou ndo perda dos elaidforos. A topologia
¢ um resumo das filogenias obtidas por Davis e Anderson (2010) e incluem os novos géneros
circunscritos por Davis et al. (2020a, 2020b) e Almeida e van den Berg (2021). Politomias

foram ocultadas nessa representacgao.
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Fig. 2 Vascularizag¢do floral no género eglandular Echinopterys (E. eglandulosa). Diagrama
(A) e fotomicrografias do botdo floral em seccdes transversais (B-J). As cores representam
tracos de sépala (vermelho), tracos de pétala (verde), complexos sépala-pétala (cinza), tragos
de estame (amarelo), tracos de carpelo (rosa) e cilindro vascular (preto). (A) Diagrama
ilustrando o padrao 1 de vascularizacao para o perianto, envolvendo emissdo de cinco tragos
medianos de sépala intercalados com cinco complexos sépala-pétala. (B) Pedicelo exibindo
eustelo. (C-F) Emissao dos tragos medianos de sépala e complexos sépala-pétala, seguida pela
ramificacdo desses ultimos; notar (setas) a presenca de unidades vasculares descontinuas na
periferia do receptaculo, regido onde os tragcos emitidos para o perianto ainda ndo chegaram.
(G-H) Separacao dos tracos de pétala a partir dos complexos, simultdnea a emissdo dos tragos
de estame a partir do cilindro vascular. (I) Botdo floral na altura em que o ovario ja esta
independente; ao redor do ovario observar os filetes conatos. (J) Regido apical do botdo floral;
observar que anteras sdo dispostas em diferentes alturas. as sépala anterior, et traco de estame
antissépalo, fi filete, 1b feixe lateral do carpelo, ov ovario, pp pétala posterior, pt trago de
pétala, sl trago lateral de sépala, sp complexo sépala-pétala, st trago de sépala, sy estigma, tt
traco de estame antipétalo, vb feixe ventral carpelar. Barras de escala: (B) 100um, demais

200pum.
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Fig. 3 Vascularizacao floral no género eglandular Thryallis, representado por 7. longifolia (B-
I) e T. laburnum (J-L). Diagramas (A, E) e fotomicrografias do botao floral em secdes
transversais (B-D, F-L). As cores representam tracos de sépala (vermelho), tragos de pétala
(verde), complexos sépala-pétala-estame antipétalo (azul), tragos de estame (amarelo), tragos
de carpelo (rosa) e cilindro vascular (preto). (A) Diagrama ilustrando o padrio 2 de
vascularizagdo para o perianto, envolvendo emissao de cinco tragos medianos de sépala,
intercalados com cinco complexos sépala-pétala-estame antipétalo. (B) Pedicelo exibindo
eustelo. (C-D) Emissao dos tracos medianos de sépala e complexos sépala-pétala-estame
antipétalo e a ramificacdo desses ultimos; notar (setas) a emissdo de trés tracos laterais de
sépala a partir de cada um dos complexos. (E-G) Separagao dos tragos de pétala e tracos de
estame antipétalo a partir dos complexos vasculares e emissdo dos tracos de estame
antissépalos a partir do cilindro vascular. (H) Botao floral na altura do ovéario; note o hipanto;
observe que o numero de tragos laterais de sépala ¢ varidvel de acordo com a inser¢cdo da
sépala (prefloracdo delimitada por tracejados vermelhos). (I) Vista geral do botdo floral;
observe as dez anteras. (J-L) Ovario com apenas um carpelo fértil; em K os carpelos estdo
delimitados por tracejados vermelhos; note em L que hé trés estigmas. as sépala anterior, et
tragco de estame antissépalo, hy hipanto, 1b feixe lateral do carpelo, ov ovario, pp pétala
posterior, pt traco de pétala, ss complexo sépala-pétala-estame antipétalo, st trago de sépala,
sy estigmas, tt traco de estame antipétalo, vb feixe ventral carpelar. Barras de escala: (K)

100pm, demais 200um.
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Fig. 4 Vascularizag¢do floral do morfo glandular de Carolus chlorocarpus. Diagrama (A) e
fotomicrografias do botdo floral em secdes transversais (B-I). As cores representam tragos de
sépala (vermelho), tragos de pétala (verde), complexos sépala-pétala-estame antipétalo (azul),
tracos de estame (amarelo), tracos de carpelo (rosa) e cilindro vascular (preto). (A) Diagrama
ilustrando o padrao 2 de vascularizagdo para o perianto, envolvendo emissao de cinco tragos
medianos de sépala, intercalados com cinco complexos sépala-pétala-estame antipétalo. (B)
Pedicelo exibindo eustelo. (C-E) Emissdo simultdnea e alternada dos tracos medianos de
sépala e complexos sépala-pétala-estame antipétalo, seguida pela a ramificacdo desses
ultimos; notar que cada complexo se bifurca em cada lado das suas extremidades (pontas de
seta), sendo que um ramo vai diretamente para sépala e o outro se bifurca novamente e irriga
uma glandula, exceto na sépala anterior eglandular. (F-G) Separacdo dos tragos de pétala e
tracos de estame antipétalo a partir dos complexos vasculares e emissdo dos tragos de estame
antissépalos a partir do cilindro vascular. (H) Botao floral na altura do ovario, com feixes
carpelares evidentes; notar os filetes conatos. (I) Regido apical do botdo floral, observar que
as dez anteras estdo dispostas em diferentes alturas. as sépala anterior, et trago de estame
antissépalo, fi filete, gl glandula, 1b feixe lateral do carpelo, ov ovario, pp pétala posterior, pt
trago de pétala, sl traco lateral de sépala, ss complexo sépala-pétala-estame antipétalo, st traco
de sépala, sy estigmas, tt trago de estame antipétalo, vb feixe ventral carpelar. Barras de

escala: 200um.
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Fig. 5 Vascularizacdo floral do morfo eglandular de Carolus chlorocarpus. Diagrama (A) e
fotomicrografias do botdo floral em secc¢des transversais (B-K). As cores representam tragos
de sépala (vermelho), tracos de pétala (verde), complexos sépala-pétala-estame antipétalo
(azul), tragos de estame (amarelo), tracos de carpelo (rosa) e cilindro vascular (preto). (A)
Diagrama ilustrando o padrdo 2 de vascularizagdo para o perianto, envolvendo emissdo de
cinco tragos medianos de sépala intercalados com cinco complexos sépala-pétala-estame
antipétalo. (B) Pedicelo exibindo eustelo. (C) Regido mais basal do receptaculo, observe que
ndo ha vestigios dos elaidforos ausentes. (D-F) Emissdo simultanea e alternada dos tragos
medianos de sépala e dos complexos sépala-pétala-estame antipétalo ¢ a ramificagdo desses
ultimos. (G-H) Separacdo dos tracos de pétala e tragos de estame antipétalo a partir dos
complexos vasculares e emissdao dos tragos de estame antissépalos a partir do cilindro
vascular. (I-J) Botdo floral na altura do ovario, com feixes carpelares evidentes; notar os
filetes conatos. (J) Regido apical do botdo floral, observar que as dez anteras estdo dispostas
em diferentes alturas. as sépala anterior, et trago de estame antissépalo, fi filete, 1b feixe
lateral do carpelo, ov ovario, pp pétala posterior, pt traco de pétala, ss complexo sépala-
pétala-estame antipétalo, st traco de sépala, sy estigma, tt trago de estame antipétalo, vb feixe

ventral carpelar. Barras de escala: (B) 100pum, demais 200pm.
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Fig. 6 Estagios evolutivos hipotéticos, evidenciados pela vascularizacdo floral, que
culminaram na supressao dos elaiéforos em Malpighiaceae. Os tracejados interligando os
diagramas indicam processos evolutivos que culminaram no calice eglandular, envolvendo
conacdo ou redu¢do. Os pontilhados sobre os diagramas representam a vascularizacdo. Os
dados utilizados para os géneros foram obtidos das seguintes fontes: Coleostachys e
Pterandra (Bonifacio et al., 2021); Byrsonima e Galphimia (Bonifacio et al., Capitulo III
neste volume); Lasiocarpus e Ptilochaeta (Bonifacio et al., Capitulo IV neste volume);
Ectopopterys (Mello 2017). (A) Estado plesiomorfico da vascularizagdo do perianto de
Malpighiaceae: presenca de complexos sépala-pétala para todas as sépalas e dez elaidéforos no
calice. (B) Presenga de cinco elaiéforos em Galphimia, devido a conag¢do de elaidforos
adjacentes; notar a prefloragdo valvar do cdlice. (C) Vascularizacdo de Coleostachys,
indicando fusdo vascular entre sépalas adjacentes e posterior reducdo dos elaidforos (tracejado
para a redugdo); destaca-se que o padrdo observado em Galphimia representa um possivel
estagio anterior para Coleostachys. (D) Padrao vascular observado em morfos eglandulares de
Pterandra e Byrsonima, semelhante ao morfo glandular ilustrado em A. (E-F) Padrdo vascular
observado em morfos glandular e eglandular de Carolus e Heteropterys, nos quais ha a
presenca de oito glandulas; notar que no morfo eglandular ndao ha vestigios dos elai6foros. (G-
H) Reconstrucao da supressdo dos elaioforos em Thryallis, indicando reducdo total dos
elaioforos; em G seria o ancestral hipotético desse género; notar que o nimero de elaidforos
por sépala depende da prefloracdo imbricada. (I-J) Reconstrucdo da supressdao dos elaidforos
em Echinopterys, indicando redugdo total dos elaioforos; em / seria o ancestral hipotético
desse género; notar que pelos vestigios vasculares dos elaidoforos nao hé distribuigao
igualitaria para o calice. (K) Vascularizacdo floral de Ectopopterys, sem vestigios vasculares
dos elaioforos. (L) Vascularizagdo floral de Psychopterys; notar a mudanca da prefloracdo da
corola, se comparada aos outros géneros. (J) Vascularizagdo floral de Ptilochaeta. (M-N)
Vascularizacao floral de Lasiocarpus, respectivamente flor pistilada e estaminada; notar a
mudanca para prefloragdo valvar do calice e a reducdo do niimero de tragos para as sépalas

nas flores estaminadas.
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CONSIDERACOES FINAIS

Neste trabalho, evidenciamos a importancia de analises anatdmicas para o entendimento
da evolucdo floral em uma das principais linhagens de Malpighiales. A vascularizacao floral
de todos os géneros eglandulares neotropicais de Malpighiaceae ofereceu elementos sobre
estados de ancestralidade em suas flores. Pela identificagdo dos tracos que irrigam os
elaioforos em géneros glandulares, pudemos identificar vestigios de elaidforos perdidos.
Assim, a vascularizagdo sugere que a origem do calice eglandular ¢ homopléstica, resultante
de conacdo e/ou redugdo. Além disso, a vascularizagdo floral ¢ homogénea na emissdo de
complexos vasculares compartilhados entre pecas do calice e da corola. Esse padrao se repete
em linhagens eglandulares, inclusive com corola actinomorfa, representando um nivel mais
interno do conservantismo floral das linhagens neotropicais. Portanto, os complexos
vasculares reafirmam a conex@o entre os verticilos do perianto envolvidos na atracdo e
recompensa aos polinizadores.

Por meio da vascularizacdo floral de Malpighiaceae e de Elatinaceae, inferimos os
processos que atuaram para a variagao morfologica entre as duas familias e entendemos como
as linhagens neotropicais de Malpighiaceae vém perdendo seus elaidforos. Além disso,
trouxemos informacdes inéditas sobre a anatomia floral de Elatinaceae. A presenca de graos
de polen germinando no interior da antera, adnagdo entre androceu e gineceu, reducdo do
nimero de microsporangios € menor investimento na atragdo aos polinizadores indicam que
Elatinaceae evoluiu em direcdo a autogamia, contrariamente a Malpighiaceae, que se
direcionou para a alogamia.

Também descrevemos dados inéditos para Malpighiaceae, como a preseng¢a de hipanto,
ocorréncia de flores tetrameras em duas linhagens neotropicais e a conacdo lateral das sépalas.
Além disso, fornecemos dados para géneros pouquissimo conhecidos da familia, como
Coleostachys, Lasiocarpus e Ptilochaeta — géneros muito peculiares, ¢ importante destacar.

Adotando o contexto filogenético de Malpighiaceae, entendemos que os elaidforos sdo
homologos aos nectarios sepalares de outras linhagens em Malpighiales, mas ndo a nectarios
extraflorais (dispostos em porgdes vegetativas). Desse modo, verificamos que o surgimento
das glandulas de 6leo de Malpighiaceae tem bases evolutivas mais antigas do que a literatura
vinha sugerindo.

Por isso, acreditamos que este trabalho abre muitas perspectivas para estudos futuros

sobre a evolucdo floral em Malpighiaceae e familias relacionadas. O estudo da anatomia floral
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com enfoque filogenético nas familias de Malpighiales, abordando especialmente a evolugao
de estruturas secretoras anexas as flores, € promissor ndo s6 para compreender a evolugao
dessas estruturas na ordem, mas, também, para elucidar padrdes evolutivos em um grupo

reconhecidamente tdo diverso.



