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Resumo

Melastomataceae é o maior grupo de Myrtales, com cerca de 5000 espécies,
distribuidas principalmente no Neotropico. Apesar da familia ser monofilética, seus
membros exibem grande heterogeneidade morfologica, o que dificulta o
estabelecimento de sinapomorfias, especialmente em termos de caracteres florais. O
objetivo geral da presente tese foi comparar a morfologia da flor em
desenvolvimento em algumas espécies de Melastomataceae, a fim de elucidar
aspectos estruturais importantes para o grupo, como o merisma floral, posi¢ao do
ovario e morfologia estaminal. Para tal, botdes em diversos estadios de
desenvolvimento de Henriettea saldanhae, Leandra melastomoides, Miconia dodecandra,
Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina grandiflora foram
coletados, fixados em solugao de Karnovsky ou FGAA e preparados para
observacdes de superficie em microscopia eletronica de varredura, histoldgicas em
microscopia de luz e diafanizadas. Os resultados obtidos sao apresentados em quatro
capitulos que atendem objetivos especificos: (1) Compara a estrutura e
vascularizacao floral das espécies mencionadas, acrescidas de Pleiochiton ebracteatum
e Rupestrea johnwurdackiana; (2) Analisa as bases ontogenéticas para a variacdo da
posicdo do ovario em Melastomataceae (que pode variar de stupero, semi-infero ou
infero); (3) Estuda a diversidade estaminal em Melastomataceae a partir de um
enfoque ontogenético; e (4) Elucida a estrutura do cdlice em Leandra melastomoides,
condicdo frequentemente chamada de “cdlice duplo” por apresentar duas partes
distintas e opostas. Os dados obtidos em cada capitulo sao discutidos em um
contexto filogenético, que podem ser extrapolados para outras espécies de
Melastomataceae e Myrtales. Espera-se com isso contribuir com a sistematizacao de

questdes em Morfologia floral para novos estudos em Melastomataceae.

Palavras-chave: anatomia vascular, hipanto, merisma, morfologia estaminal,

Myrtales, ontogenia floral, posi¢ao do ovario, Vorliuferspitze.



Abstract

Melastomataceae is the largest group of Myrtales, with about 5000 species,
mainly distributed in the Neotropics. Although the family is monophyletic, its
members exhibit great morphological heterogeneity, which hinders the
establishment of synapomorphies, especially in terms of floral characters. The overall
objective of this thesis was to compare the flower anatomy and development in some
species of Melastomataceae in order to elucidate important structural aspects for the
group. For this, flowers and buds of several developmental stages of Henriettea
saldanhae, Leandra melastomoides, Miconia dodecandra, Microlicia euphorbioides,
Rhynchanthera grandiflora and Tibouchina grandiflora were collected, fixed in
Karnovsky solution or FGAA and prepared for observations under light and
scanning microscopy. The results are presented in four chapters that with objectives:
(1) To compare the floral structure and vasculature of the species mentioned, plus
Pleiochiton ebracteatum and Rupestrea johnwurdackiana; (2) To analyze the ontogenetic
basis for the variation of the ovary position in Melastomataceae (in which the ovary
varies from superior, semi-inferior or inferior); (3) To study the stamen morphology
diversity in Melastomataceae from an ontogenetic approach; and (4) To elucidate the
“double calyx” in Leandra melastomoides, which displays two distinct opposite parts.
The data obtained for each chapter are discussed in a phylogenetic framework, which
can be extrapolated to other Melastomataceae and Myrtales species. The results will
contribute to the systematization of issues in floral morphology for further studies in

Melastomataceae.

Key words: vascular anatomy, hypanthium, stamen morphology, Myrtales, floral

ontogeny, ovary position, Vorliuferspitze.
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Introducao Geral

Melastomataceae Juss. ¢ uma familia cosmopolita com cerca de 5 mil espécies
incluidas em 170 géneros (Renner 1993; Goldenberg et al. 2015). Estd distribuida em
regides tropicais e subtropicais, sendo a maior parte das espécies pertencente ao
Neotrépico. No Brasil ha registros de 1370 espécies distribuidas em 66 géneros
(Baumgratz et al. 2016). A caracteristica estrutural que melhor distingue a familia das
demais angiospermas € a venagao foliar acrodroma (sensu Hickey 1973), embora haja
algumas excecoes (Morley 1976, Michelangeli et al. 2011). Em relagao as estruturas
reprodutivas, a familia exibe uma grande variacao (Mendoza and Ramirez 2006),
como merisma floral (Wanntorp et al. 2011), a forma dos estames (Triana 1871;
Wilson 1950; Jacques-Félix 1994; Goldenberg et al. 2008), a posi¢ao do ovario (Soltis et
al. 2003), o tipo de fruto (Baumgratz 1985; Clausing et al. 2000), e a forma das
sementes (Whiffin & Tomb 1972; Baumgratz 1985; Groenendijk et al. 1996, Ocampo &
Almeda 2013). Todas essas caracteristicas foram extensivamente utilizadas durante a
elaboracdo de agrupamentos taxonémicos para a familia (p.ex. Naudin 1850; Triana
1871; Cogniaux 1891; Renner 1993; Clausing & Renner 2001).

Com o advento da sistematica filogenética na segunda metade do século XX
(Hamilton 2014; Rouhan & Gaudeul 2014), surgiu o interesse em verificar se os
taxons reconhecidos tradicionalmente sao grupos monofiléticos (Dahlgren & Thorne
1984; Johnson & Briggs 1984; Renner 1993). Melastomataceae estd incluida em
Myrtales (Dahlgren & Thorne 1984; Kubitzki 2007), que é monofilética e proxima a
Geraniales (Conti et al. 1996; Berger et al. 2016). Myrtales, como um grupo
monofilético, é circunscrita atualmente com nove familias (sensu APG IV 2016):
Alzateaceae, Combretaceae, Crypteroniaceae, Lythraceae, Melastomataceae
(incluindo Memecylaceae), Myrtaceae (incluindo Heteropyxidaceae e Psiloxylaceae),
Onagraceae, Penaeaceae (incluindo Oliniaceae e Rhynchocalycaceae) e Vochysiaceae.
Melastomataceae é grupo-irmao do clado formado por Alzateaceae, Crypteroniaceae

e Peneaceae, enquanto Myrtaceae é grupo-irmao de Vochysiaceae (Fig. I).
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Combretaceae € a linhagem de divergéncia mais antiga da ordem (Berger et al. 2016),

seguida de outra formada por Lythraceae + Onagraceae.

Combretaceae

= Lythraceae

=== Onagraceae

- — Myrtaceae

—— Vochysiaceae

Melastomataceae

Crypteroniaceae

—— A lzateaceae

— Penaeaceae

Figura I. Filogenia de Myrtales: relacao entre as nove familias reconhecidas segundo APG
IV (2016), conforme hipotese de Berger et al. (2016).

O monofiletismo de Melastomataceae permanece inquestionavel (Renner 1993;
Clausing & Renner 2001; Renner et al. 2001; Michelangeli et al. 2004; Berger et al.
2016). A controvérsia reside em Memecylaceae, que constitui um grupo monofilético
grupo-irmao de Melastomataceae s.str., se tratada como uma familia distinta (Renner
1993; Clausing & Renner 2001) ou ser abarcada como parte da familia (Stone 2006,
APG IV 2016). Além disso, o avango recente nos estudos filogenéticos de
Melastomataceae tem proporcionado mudangas substanciais para sua taxonomia
(ver Goldenberg et al. 2012a). O tratamento taxondmico mais recente a incluir todos
os géneros e espécies conhecidos da familia foi o trabalho de Cogniaux (1891), que
dividiu Melastomataceae em treze tribos. As andlises filogenéticas das tultimas

décadas tém revelado que varios grupos, tribos e géneros, nao sao monofiléticos
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segundo sua circunscricao tradicional (Triana 1871; Cogniaux 1891), o que tem
levado a redefinicdo e proposigao de novas tribos. As tribos que passaram por
mudancas em sua delimitagao sao Blakeeae (Morales-Puentes & Penneys 2010;
Penneys & Judd 2011, 2013), Merianieae (Goldenberg et al. 2012b), Miconieae
(Michelangeli et al. 2004; Martin et al. 2008; Goldenberg et al. 2008; Amorim et al. 2009)
e Microlicieae (Fritsch et al. 2004; Rocha et al. 2016a). Como exemplo de novos grupos
apontados pela analise cladistica tem-se a segregagao de Cyphostyleae (Michelangeli
et al. 2011, 2014) e Henrietteeae (Penneys et al. 2010) de Miconieae; além de grupos
informais como clado Cambessedesia de Merianieae (Goldenberg et al. 2012b;
Goldenberg et al. 2015), clado Marcetia de Melastomeae (Michelangeli et al. 2013;
Rocha et al. 2016b) e clado Triolena de Bertolonieae (Goldenberg et al. 2012b;
Goldenberg et al. 2015). Dessa forma, a divisdo infrafamiliar de Melastomataceae
(sensu Cogniaux 1891) precisa ser revista (Penneys et al. 2013; Goldenberg et al. 2015).

O estudo de Clausing & Renner (2001) apresenta a ultima proposta para o
relacionamento entre as tribos de Melastomataceae. A despeito das mudancas na
circunscri¢ao de varios grupos, a relacao dos clados internos em Melastomataceae
pode ser sumarizada na Fig. II. Seguindo a recomendacao de APG IV (2016),
consideramos o grupo designado por Olisbeoideae, tratado como sinonimo de
Memecyloideae, Memecyleae ou Memecylaceae de acordo com Stone (2006), como
subordinado a Melastomataceae. Olisbeoideae representa a primeira linhagem a
divergir dentro da familia, seguida de Kibessieae, composta por apenas um género
(Pternandra) do sudeste asiatico (Maxwell 1981). As demais espécies de
Melastomataceae sdo incluidas no grupo chamado Melastomoideae, embora o termo
nao tenha uso amplo. Deste clado, a primeira linhagem divergente é composta por
Astronieae (paleotropical) + Henrietteae (neotropical) (Penneys 2013). Em seguida,
ocorre uma dicotomia entre os dois maiores clados de Melastomataceae: um deles
composto por Merianieae e Miconieae, ambos restritos ao Neotropico (Clausing &
Renner 2001; Amorim et al. 2009), enquanto o outro clado inclui as tribos restantes.

Para comparacdo, apenas Miconieae compreende mais de 1800 espécies, sendo a
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maior tribo da familia (Michelangeli et al. 2008). Uma mudanga importante na
circunscricdo de Miconieae foi a inclusao de Eriocnema (género monotipico removido
de Microlicieae; Fritsch et al. 2004) e Physeterostemon (género recém-descrito com
cinco espécies; Goldenberg & Amorim 2006; Amorim et al. 2014; Goldenberg et al.
2016) na base de sua filogenia (Amorim et al. 2009; Goldenberg et al. 2015). Ambos os
geéneros possuem caracteristicas distintas das Miconieae remanescentes, como frutos
capsulares e habito herbaceo, o que suscita propostas de segregacao em uma tribo a
parte, grupo-irmao de Miconieae s.str. (Goldenberg et al. 2015). O segundo grupo tem
na sua base Bertolonieae s.str. (Goldenberg et al. 2012b), seguida de uma politomia
com trés clados. Um deles é formado pela uniao de Blakeeae (neotropical; Penneys &
Judd 2011) ao complexo Dissochaeteae/Sonerileae (paleotropical; Clausing & Renner
2001). O outro é composto pelo clado Triolena + Chyphostyleae, sendo este grupo-
irmao do clado Cambessedesia (Goldenberg et al. 2012b, 2015). Por fim, ha o grupo que
compreende Microlicieae + Rhexieae grupo-irmao do clado Marcetia + Melastomeae
(Michelangeli et al. 2013). O género recém-descrito Rupestrea (Goldenberg et al. 2015)
conta com apenas duas espécies e parece relacionado a esse ultimo clado, ocupando
uma posi¢ao basal. O relacionamento de Lithobium, um género monotipico ja
considerado parte de Microlicieae (Fritsch et al. 2004), permanece indefinido na

filogenia de Melastomataceae (Penneys et al. 2013)
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Olisbeoideae

Kibessieae

Astronieae
N E Henrietteeae

Merianieae

Miconieae

Bertolonieae

—E Blakeeae
. Dissochaeteae + Sonerileae

pe clad o Cambessedesia
o 'E Cyphostyleae
clado Triolena

clado Rupestrea

Microlicieae

Rhexieae

clado Marcetia
Melastomeae

Figura II. Filogenia de Melastomataceae: relagoes entre os grupos principais da familia, a
partir de Clausing & Renner (2001), Goldenberg et al. (2012b, 2015) e Michelangeli et al.
(2013). Os grupos informais nomeados segundo Goldenberg et al. (2015).

A partir desse contexto emergem duas questdes fundamentais sobre a
morfologia floral em Melastomataceae. A primeira delas diz respeito ao seu papel no
reconhecimento de grupos taxondomicos. A maior parte das andlises cladisticas
mencionadas, responsavel pelas mudangas na delimitacdo e relacao dos grupos
internos de Melastomataceae, foi conduzida a partir de dados macromoleculares, um
paradigma da taxonomia vegetal contemporanea (ver Rouhan & Gaudeul 2014). Os
dados morfoldgicos tiveram um papel pioneiro na elaboragdo dos sistemas de

classificacdo; no entanto, perderam seu protagonismo para os dados moleculares
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enquanto fonte para inferéncia filogenética no comeco do séc. XXI (ver Giribet 2015).
Assim, o estudo morfologico tem sua importancia alterada e passa a buscar
elementos que caracterizem os novos clados apontados pela analise filogenética
molecular (Richter & Wirkner 2014; Giribet 2015). Como exemplos, tem-se que a
caracterizagao de cristais no lenho de algumas Melastomataceae (ter Welle & Koek-
Noorman 1981; van Vliet 1981) forneceu subsidios para o reconhecimento de
megaestiloides (cristais de oxalato de calcio maiores que 200um; ter Welle &
Mennega 1977) como uma sinapomorfia do clado que compreende Astronieae e
Henrietteeae (Penneys et al. 2010; Penneys 2013); a presenca de estames em igual
numero ao perianto (isostemonia) em Allomaieta, Alloneuron, Cyphostyla, Quipuanthus
e Wurdastom contribui para reuni-los sob Cyphostyleae (Michelangeli et al. 2011,
2014) e a vascularizagao dos estames (Wilson 1950), que parece um descritor util para
Melastomeae (Michelangeli et al. 2013). Por fim, a presenca de trés camadas celulares
no tegumento externo dos évulos do clado Marcetia (Caetano 2014), ao invés de duas,
pode ser uma sinapomorfia que a segregue do core Melastomeae (Michelangeli et al.
2013; Rocha et al. 2016b).

A segunda questao esta relacionada a propria variagdo morfoldgica dentro de
Melastomataceae. Os tdxons tradicionalmente reconhecidos na familia foram
definidos a partir de descritores estruturais. Uma vez que parte desses tdxons tem se
revelado nao monofilética, a histdria desses caracteres utilizados para agrupa-los
também nao é compartilhada. O estabelecimento de Merianthera e Merianieae s.str.
em linhagens nao relacionadas (Goldenberg et al. 2012b) implica a0 menos duas
origens distintas para o apéndice dorsal conspicuo em seus estames. Da mesma
maneira, os frutos bacaceos de Henrietteeae e Miconieae (Penneys et al. 2010) nao
compartilham a mesma histéria evolutiva. Assim, é importante compreender como

se da a similaridade fenotipica aparente entre grupos pouco relacionados.
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Sobre Morfologia Floral

Posto isso, fica clara a necessidade de aprofundar a compreensao morfologica
em Melastomataceae. Para essa familia, e angiospermas em geral (Endress 1990, 2002;
Endress & Matthews 2012), a estrutura mais relevante a ser investigada do ponto de
vista taxonomico sao as flores. Tais estruturas podem ser entendidas como ramos
modificados, de crescimento determinado, que portam esporofilos e outros drgaos
foliares modificados (Leins & Erbar 2010; Claflen-Bockhoff 2016). As flores
participam na reproducao sexuada das angiospermas e apresentam adaptac¢des ao
tipo de polinizacao (p.ex. abiotica ou bidtica) (Endress 1994; Leins & Erbar 2010). No
entanto, a gama de variagOes que as flores exibem ndo ¢ ilimitada (Endress 2011),
estando sujeita a diversos tipos de restricdes (constraints) (Gould 1989; Willmore
2012), que canalizam/limitam a producao dessa variagao. Existe, assim, um balango
entre a plasticidade e a contingéncia sobre um fenotipo (West-Eberhard 2003;
Wagner 2014), que ao longo da histéria de uma linhagem define a “condigao
morfologica” que observamos. Ao levarmos estes pontos em consideracao, somos
capazes de estabelecer um estudo evolutivo (Richter & Wirkner 2014) da morfologia
floral para Melastomataceae.

O estudo da Morfologia requer a andlise de trés aspectos (Amundson 2005;
Richter & Wirkner 2014): (1) a descricdo (e documentagdao) de parte de um
organismo, (2) o desenvolvimento (ou ontogenia) dessa parte e (3) e a relagao dessa
estrutura com outras partes (do mesmo organismo ou organismos diferentes). Todos
esses quesitos sao importantes para a delimitacdo de um conceito morfoldgico no
sentido evolutivo (Richter & Wirkner 2014), que pode assim ter utilidade para a
taxonomia (Kaplan 1984; Hufford 1996; Rutishauser & Moline 2005; Endress 2011).
Dentro dessa abordagem ¢ possivel reconhecer as unidades evolutivamente
homologas (ou estados de carater, na terminologia cladistica) e ordend-las em uma
série de transformacdo (ou caracteres) (Richter & Wirkner 2014; Wagner 2014). No

caso da morfologia floral, varios caracteres podem ser reconhecidos, tais como
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merisma (Ronse De Craene 2015; Kiimpers et al. 2016), organizac¢ao da flor (Igersheim
et al. 1994; Simpson 1998; Gustafsson & Albert 1999; Kuzoff et al. 2001; Soltis &
Hufford 2002), identidade dos verticilos/elementos (Ronse De Craene 2003; Sajo et al.
2010; Ronse De Craene & Brockington 2013; ClafSen-Bockhoff & Meyer 2016) e
composicao dos orgaos (Drinnan & Ladiges 1988; Clafsen-Bockhoff et al. 2004).

A parte da morfologia floral que mais tem proporcionado progresso nessa
area é a ontogenia ou desenvolvimento floral (Endress 1990, 2002; Tucker 1997). O
desenvolvimento de uma dada estrutura pode ser entendido como a formacao de
suas partes, em uma sequeéncia ordenada e continua, que resulta em uma combinagao
especifica para sua linhagem (Schlichting & Pigliucci 1998; Miiller 2003). Assim, cada
estado de carater floral tem wuma trajetéria ontogenética. A andlise do
desenvolvimento permite tanto uma descri¢ao e interpretagao mais acurada de um
dado componente fenotipico (p.ex. Endress 2005; Pedersoli et al. 2010), como a
compara¢ao do desenvolvimento entre grupos relacionados, revelando diferencas
que sao resultantes de mudancas nas vias ontogenéticas (Miiller 2008; Richter &
Wirkner 2014). A detecgao de tais diferengas durante o desenvolvimento floral pode
ser encontrada em vdarios grupos de angiospermas, como Annonaceae (Saunders
2010), Araceae (Buzgo 2001), Asteraceae (Harris 1995), Cyperaceae (Vrijdaghs et al.
2011), Ericales (Schonenberger et al. 2010), Euphorbia (Prenner & Rudall 2007),
Fabaceae (Tucker 2003), Magnoliaceae (Xu & Rudall 2006), Myrtaceae (Drinnan &
Carrucan 2005), Nymphaeales (Schneider et al. 2003), Orchidaceae (Rudall et al. 2013)
e Proteaceae (Douglas 1997). Ja& Melastomataceae, a despeito de sua diversidade
floral, foi pouco estudada do ponto de vista ontogenético (Wanntorp et al. 2011). Os
relatos disponiveis versam sobre alguns aspectos da ontogenia floral (Payer 1857),
como merisma (Wanntorp et al. 2011), morfologia estaminal (Ziegler 1925; Leinfellner
1958) e estrutura do gineceu (van Heel 1958). A caracterizagao da estrutura floral
dispde de um nimero maior de trabalhos, com destaque para a anatomia vascular
(van Tieghem 1875; Wilson 1950; Morley 1953; Eyde & Teeri 1967; Subramanyam &

Narayana 1969; Devi et al. 1991; Baumgratz 1997) e as estruturas secretoras (Stein &
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Tobe 1989; Tobe et al. 1989; Vogel 1997; Varassin et al. 2008; Kriebel 2014; Robil &
Tolentino 2015; Kriebel et al. 2015).

A ampliacdo dos estudos de morfologia floral em Melastomataceae, em
sintese, ¢ importante por duas razdes. A caracterizacao de unidades morfoldgicas
dentro de clados, uma vez estabelecida, nos possibilita determinar séries de
transformacao para os estados de carater apds a andlise comparativa sob um
panorama filogenético (Kirchoff et al. 2009). Tal afirmacdo tem peso maior quanto
remete a descricoes de desenvolvimento floral. Desse modo, as transformagdes
atribuidas a qualquer condicdo ao longo da filogenia adquirem significado
explicativo quando acompanhadas das transformacdes ontogenéticas daquela
condig¢ao (Richter & Wirkner 2014). De maneira complementar, ha grande interesse
em investigar os padrdes ontogenéticos entre espécies pouco relacionadas com
componentes florais similares em antese (Tucker 1997). Com isso, € possivel elucidar
0s mecanismos envolvidos na recorréncia estrutural e em que nivel esta se expressa
entre os grupos (Scotland 2011; Richter & Wirkner 2014; Ochoa & Rasskin-Gutman
2015). Além de ser uma questao relevante para a morfologia vegetal (Kaplan 2001;
Clafsen-Bockhoff 2001), estes estudos auxiliam no esclarecimento da disjuncao
observada no cladograma de uma caracteristica aparentemente homdloga (West-

Eberhard 2003; Wagner 2014).
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Objetivos Gerais

Tendo em vista que (i) diferencas morfoldgicas da flor entre grupos
relacionados sao resultantes de mudangas ao longo do seu desenvolvimento e (ii) tais
alteracdes sao observaveis por meio de comparagao, o objetivo geral desse trabalho é
elucidar aspectos estruturais importantes em Melastomataceae, comparando o

desenvolvimento floral em seis espécies do grupo.

Estrutura da Tese

Dentro dessa perspectiva, foram formulados objetivos especificos, tratados nos
quatro capitulos subsequentes, conforme a seguinte divisao:

% Capitulo 1. Consiste na caracterizacdo comparativa da estrutura floral, com
detalhes sobre vascularizagdo, de oito espécies (as seis do objetivo geral acrescidas de
duas), distribuidas em cinco tribos/clados de Melastomataceae. Com essa
comparagao esperamos fornecer subsidios para a caracterizagdo de alguns grupos
recentemente circunscritos na familia. Elaboramos algumas consideragdes sobre
merisma, organizacao floral e padrdes de vascularizagao para clados e subclados
dentro de Melastomataceae.

% Capitulo 2. Consiste na investigacao das bases ontogenéticas para a variagao
da posigao do ovario em Melastomataceae. Foram analisadas seis espécies com flores
epiginas ou periginas, nas quais o ovario pode ser supero, semi-infero ou infero. O
enfoque desse trabalho foi sobre a histogénese do 4pice floral, onde buscamos
identificar os padroes compartilhados e exclusivos de cada tipo de desenvolvimento.
Nossos dados ilustram a importancia do papel dos meristemas disruptivos no
desenvolvimento floral na familia e discutimos as implicagdes desse modelo
ontogenético para o entendimento da evolugao da posicdo do ovario em

Melastomataceae.
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% Capitulo 3. Trata-se da origem e diversidade estaminal em seis espécies de
Melastomataceae. Nesse estudo, buscamos definir em quais etapas surgem as
diferengas entre tamanho estaminal, forma do conectivo e seus apéndices sob
enfoque comparativo. Identificamos padrdes ontogenéticos na familia e em grupos
infrafamiliares. Discutimos suas implicagoes para a taxonomia e biologia floral.

% Capitulo 4. Este estudo elucida a constituicio do calice em Leandra
melastomoides (Miconieae). Essa espécie foi escolhida como modelo por ser o tipo do
segundo maior género de sua tribo, por apresentar uma condigao frequente na tribo,
que é a presenca de dois elementos calicinais distintos e opostos. A disposi¢ao
concéntrica dessas partes aparenta dois verticilos, sendo denominado as vezes como
“calice duplo”. Observamos varios estadios do desenvolvimento calicinal nessa
espécie a fim de averiguar se ocorrem, de fato, um ou dois verticilos. Além de
elucidar a constitui¢do do cdlice em L. melastomoides, discutimos possiveis relacoes

dessa condicdo dentro de Melastomataceae a sua abrangéncia na familia.

Apresentamos também recomendagdes para uma terminologia desses casos.
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Apéndice: Consideracdes sobre uma Terminologia para Melastomataceae

Adotamos algumas convengdes para as descri¢des apresentadas no presente
trabalho. Utilizamos eixos de referéncia conforme empregados em outros orgaos
filomaticos (Cronk 2009) para as partes florais. A polaridade dos elementos florais é
referida segundo (Fig. III): (1) a relacdo de proximidade com o eixo caulinar, ou
proximo-distal; (2) as faces da lamina, se dorsal (=abaxial) ou ventral (=adaxial); e (3)

lateralizagao da lamina, em referéncia a regiao mediana ou lateral (direito/esquerdo).

Ventral
Medial

Lateral
DorsaN

X
O
g

Figura III. Eixos de polaridade de uma folha. Modificado de Cronk (2009).

Os termos empregados aqui para se referir ao hipanto e estame de
Melastomataceae sao topograficos, nao correspondendo a hipdteses morfoldgicas ou
implica¢des evolutivas. Em relacao ao hipanto, seguimos as recomendacdes de Leins
et al. (1972) que fazem a distingao entre hipanto ginecial (quando associado ao gineceu)
e hipanto perigino (quando ndo esta associado ao gineceu)' (Fig. IV). O termo “toro” é
adotado aqui segundo seu uso corrente na taxonomia de Melastomataceae,
empregado para designar a regido distal dilatada do hipanto perigino, onde estao

inseridos os 6rgaos do androceu e perianto.

' Os termos correspondem a tradugao livre de “gynoecial hypanthium” e “perigynous hipanthium”,
respectivamente. Leins ef al. (1972) propde ainda a denominacao de “hypantyhial ovary” para ovarios
inferos, que nao é seguida aqui
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Hipanto perigino

Hipanto ginecial

Figura IV. Terminologia do hipanto. [lustra¢do modificada de Blume (1851)2.

Quanto aos estames, adotamos a descri¢ao de Jacques-Félix (1994). As anteras
sao unidas ao filete por meio de um conectivo. Prolongamentos desse conectivo sao
chamados pedoconectivos. Projecdes sobre o conectivo sdo chamadas apéndices, que

podem ser ventrais ou dorsais (Fig. V).

Poro

Conectivo
Antera

Pedoconectivo
Apéndices ventrais
Apéndice dorsal

Filete

Figura V. Estame de Melastomataceae. [lustragdo modificada de Grant et al. (1875)’.

? Secdo longitudinal do ovario de Bredia hirsuta Blume (Sonerileae), in Blume CL. 1851. Museum
botanicum Lugduno-Batavum, vol. 1: t. 5 pl. IV.
(http://plantgenera.org/illustration.php?id_illustration=83132)

3 Estame antepétalo de Dissotis rotundifolia (Sm.) Triana ["Dissotis prostata"] (Melastomeae) in Grant et
al. 1875. Transactions of the Linnean Society of London, vol. 29: The botany of the Speke and Grant
expedition from Zanzibar to Egypt, t. 39 (1875) [W.H. Fitch]
(http://plantillustrations.org/illustration.php?id_illustration=35904)
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Os demais termos utilizados nas descrigdes seguem nomenclatura de
Weberling (1989) e Beentje (2010). O indumento é descrito segundo Milanez &
Machado (2011).
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Capitulo 1. Estrutura floral comparada de Melastomataceae
1.1.Resumo

As flores de Melastomataceae apresentam variagdo no merisma, niumero de
verticilos, nimero de érgaos dentro do verticilo, e posicao relativa entre eles. Essa
familia tem passado por importantes mudangas taxonomicas, o que demanda
estudos comparativos a fim de verificar a validade dos novos relacionamentos
propostos, bem como caracterizar os grupos recém-circunscritos. O presente trabalho
tem por objetivo descrever e comparar a anatomia floral de espécies de
Melastomataceae pertencentes a linhagens distintas. Enfase foi dada a vascularizagao
floral. Foram analisadas flores em pré-antese de oito espécies pertencentes a grupos
distantemente relacionados por meio de microscopia de luz e eletronica de
varredura. A vascularizagao do hipanto é conservada entre as espécies e consiste de
feixes verticais (em igual niumero ao de estames) que se unem horizontalmente em
anel na extremidade distal do hipanto. Este anel estd envolvido no suprimento de
todos os drgaos do perianto. Os estames sdo vascularizados por apenas um trago que
se separa do feixe hipantial pouco deste formar o anel vascular. A organizacdo do
sistema vascular do gineceu parece independente da posicao que o ovario ocupa na
flor. As variagdes principais da anatomia vascular dizem repeito a presenca ou nao
de ramificagdo do traco estaminal, a origem dos tracos carpelares dorsais e o
suprimento vascular do estilete. O nimero de carpelos tende a ser menor do que os
demais 6rgaos, sendo independente do merisma floral, como reflexo da organizagao
vascular distinta. Por outro lado, o numero de elementos do perianto e androceu
parece atrelado ao numero de tragos do hipanto, ndo sendo suscetivel a variagao em
relacdo ao merisma floral. O hipanto perigino possui um tecido colenquimatico ou
esclerenquimatico na sua regiao periférica, o que pode conferir sustentacao mecanica.
Todas as espécies estudadas apresentam células fenolicas e com drusas em seus
orgaos florais. O indumento é varidvel, consistindo de emergéncias glandulares e nao
glandulares, além de tricomas glandulares e tectores. A relevancia dos dados obtidos
¢ avaliada para a taxonomia de Melastomataceae num contexto filogenético.

Palavras-chave: anatomia vascular, androceu, gineceu, hipanto, merisma, morfologia
floral, Myrtales.
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1.2. Introdugao

O avango recente nos estudos filogenéticos tem promovido mudancas para a
taxonomia vegetal no século XXI (Godfray & Knapp 2004; Rouhan & Gaudeul 2014)
em quase todos os niveis hierarquicos (Soltis et al. 2005). Alguns grupos reconhecidos
tradicionalmente se mostraram nao monofiléticos (p.ex. “Dicotileddneas”, que
abrangia linhagens basais de angiospermas e Eudicotiledoneas; Soltis et al. 2005);
enquanto outros grupos considerados proximos atualmente nunca haviam sido
tratados como relacionados (p.ex. Euphorbiaceae e Rafflesiaceae; Davis et al. 2007;
Endress et al. 2013). A maior parte dessas relagdes de parentesco inesperadas foi
revelada por andlises (macro)moleculares (ver Soltis et al. 2005), que se tornaram a
fonte principal de informacao para a inferéncia cladistica desde as ultimas décadas
(Rouhan & Gaudeul 2014). O surgimento de grupos taxondmicos “inusitados”
representa uma oportunidade para estudos morfologicos (Richter & Wirkner 2014;
Giribet 2015), uma vez que ha necessidade de reconhecer quais caracteres estruturais
fornecem sinapomorfias para tais clados emergentes (Endress 2002; Endress &
Matthews 2012). Além disso, a recircunscricao de taxons demanda a redefinicao da
sua proposta de agrupamento (dentro de uma perspectiva “intencional”; Franz et al.
2008), o que pode ser obtido com a elucidacdao de suas caracteristicas morfoldgicas
(Giribet 2015).

Melastomataceae e grande parte das Rosideas certamente estao incluidas neste
panorama (Endress & Matthews 2006; Schonenberger & von Balthazar 2006).
Melastomataceae é uma das nove familias de Myrtales (Dahlgren & Thorne 1984;
APG IV 2016; Berger et al. 2016), tem distribui¢ao cosmopolita e compreende mais de
cinco mil espécies em 170 géneros (Renner 1993; Goldenberg et al. 2015). A
circunscricao tradicional de Melastomataceae reconhece treze tribos (p.ex. Cogniaux
1891). No entanto, estudos da tltima década tem alterado essa proposta (Clausing &
Renner 2001b; Michelangeli et al. 2004, 2013; Goldenberg et al. 2012, 2015), o que pode

mudar o numero de tribos na familia (Penneys et al. 2013) (Fig. 1.1). Mudangas
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importantes também tém ocorrido na delimitacdo de géneros (Fritsch et al. 2004;

Goldenberg et al. 2008; Penneys & Judd 2013).

| —
—
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1

Olisbeoideae

Kibessieae

Astronieae

Henrietteeae

Merianieae

Miconieae

Bertolonieae

Blakeeae

Dissochaeteae + Sonerileae
clado Cambessedesia

Cyphostyleae

clado Triolena
clado Rupestrea
Microlicieae
Rhexieae

clado Marcetia

Melastomeae

Figura 1.1. Filogenia de Melastomataceae. RelagOes entre os grupos principais da familia, a partir de

Clausing & Renner (2001b), Goldenberg et al. (2012, 2015) e Michelangeli et al. (2013). Os grupos

informais seguem Goldenberg et al. (2015).
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A caracterizagao da morfologia da flor tem sido muito utilizada para o
reconhecimento dos novos grupos apontados pelas analises cladisticas baseadas em
caracteres moleculares (Endress 2002; Endress & Matthews 2012), em especial, sob
abordagem comparativa, em niveis hierarquicos superiores (Matthews & Endress
2006; Schonenberger et al. 2010; Sajo & Rudall 2012; Endress et al. 2013) e inferiores
(Stauffer et al. 2004; Lofstrand & Schonenberger 2015; Tobe 2015). Estudos desse tipo
ainda sao escassos em Melastomataceae, apesar da importancia dos caracteres florais
para a delimitagao de tribos e géneros reconhecida por muitos autores (p.ex. Naudin
1852; Triana 1871; Cogniaux 1891; Renner 1993). Nesse sentido, os descritores florais
que apresentam maior variacao (e potencial taxondmico) sao merisma (Renner 1993;
Wanntorp et al. 2011), forma dos estames (Triana 1871; Wilson 1950; Jacques-Félix
1994; Goldenberg et al. 2008) e posi¢ao do ovario (Soltis et al. 2003).

1.3.Objetivos

O objetivo do presente capitulo é descrever e comparar a estrutura floral em
espécies de linhagens distintas de Melastomataceae, com énfase na vascularizagao.
Pretende-se avaliar em quais niveis taxondmicos ocorre variagdo dos caracteres

florais na familia.
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Sete espécies de quatro tribos e uma espécie do clado Rupestrea (Goldenberg et

al. 2015) que possui apenas um género e nao esta subordinada a nenhuma tribo

formal (“incertae sedis’) foram analisadas (Tabela 1.1).

Tabela 1.1. Lista de espécies de Melastomataceae estudadas.

Local/data d N d
Espécie Tribo ocal/data de Hmero €o Voucher
coleta coletor

Henriettea saldanhae ) Ubatuba - SP J.P. Basso-

Cogn. Henrietteeae 19/0ut2011  Alesetalzo  OF 0 20900
Leandra melastomoides . Jundiai — SP A.P.S. Caetano

Raddi Miconieae g mar/2014 et al. 50 UEC 183554

Lo L Ubatuba - SP A.P.S. Caetano
Miconia dodecandra Cogn.  Miconieae 19/nov/2011 ot al. 28 UEC 178711
Microlicia euphorbioides T Pedregulho — SP J.P. Basso-

Mart. Microlicieae 17/dez/2012 Alves et al. 25 SP 370229
Pleiochiton ebracteatum . Ubatuba - SP A.P.S. Caetano

Triana Miconieae 20/0ut/2011 ot al. 22 UEC 178718
Rhynchanthera grandiflora T Uberlandia-MG J.P. Basso-

(Aubl.) DC. Microlicieae =7 b n011 Alvesetalar OO 26564
Rupestrea johnwurdackiana

(Baumgratz & D’El Rei clado Mucugé - BA R.Goldenberg

Souza) Michelang., Rupestrea 24/abr/2014 1813 UPCB 82435

Almeda & R.Goldenb
Tibouchina clinopodifolia Ubatuba-MG  A.P.S. Caetano

(DC.) Cogn Melastomeae 12012 et al. 31 UEC 178713

Para cada espécie foram coletados flores e botdes florais em pré-antese,

fixados com solucao de Karnovsky (glutaraldeido a 1% em tampao fosfato 0,1M e
pH=7,2; paraformaldeido a 4%; modificado de McDowell & Trump 1976) ou FGAA
(solugao etanol a 43,1%, acido acético a 4,55%, paraformaldeido a 8,8% e
glutaraldeido a 2,22%; Lersten & Curtis 1988) e estocados em etanol 70%.
Posteriormente esses materiais foram desidratados em série etandlica e incluidos em
resina plastica (historesin) Leica. Cortes transversais e longitudinais foram feitos em

microtomo rotativo Leica RM 2245 (5-8 pum de espessura) com navalha de ago e
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aderidos em laminas de vidro. Os cortes foram corados com Azul de Toluidina
(Feder & O’Brien 1968) [C.I. 52040] 0,05% em tampao fosfato (pH=6,8) por 5 minutos
e montados em lamina histoldgica com agua destilada e laminula de vidro no
momento da observacao. As observagoes e fotografias digitais foram obtidas com
camera digital Leica DFC 320 acoplada em microscopio de luz Leica DM 4500 B.

Para o exame de superficie em microscopia eletronica de varredura (MEV), os
materiais foram desidratados em série etandlica, submetidos ao ponto critico em um
aparelho Balzers CPD 030, montados em suportes metalicos, colocados sobre fita
adesiva de carbono ou coloide grafite e, entao, cobertos com ouro por 200 segundos
em um metalizador Balzers SCD 050. As observacoes foram efetuadas no Laboratorio
de Microscopia Eletronica do Instituto de Biologia/UNICAMP, em um microscopio
eletronico de varredura JEOL JSM-5200; e no Departamento de Biologia Celular e
Molecular e Bioagentes Patogénicos da Faculdade de Medicina de Ribeirdo
Preto/USP, em um microscopio eletronico de varredura JSM-6610LV. As imagens
foram obtidas em 10kV ou 25kV.

A vascularizagao floral foi avaliada por meio de diafanizacao de pecas inteiras.
Para tal, botoes e partes florais foram reidratados, tratados com NaOH (20%) por 2
horas, lavados em dgua deionizada e clarificados em solucao hipoclorito (30%), de 7 a
30 dias, em estufa a 60°C. Posteriormente, tais materiais foram desidratados e
corados com Safranina 1% em meio alcodlico por 30 minutos. Para observacao, as
pecas foram montadas em glicerina, entre lamina e laminula, e observadas em
microscopio de luz ou microscdpio estereoscopico Leica M205C.

As imagens obtidas serviram de base para a elaboracao dos diagramas
longitudinais e transversais feitos com Adobe Illustrator (Redwood City, California,
USA). A elaboracao dos diagramas florais segue as recomendacoes de Ronse De
Craene (2010). Os nomes dos taxons especificos seguem a grafia da lista de

Melastomataceae.net (http://www.melastomataceae.net/MELnames/).
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Terminologia utilizada:

Algumas convengdes terminoldgicas foram adotadas na descricao dos

resultados, conforme segue (Fig. 1.2).

L rTorn

Hipanto | [ —~ et st

st arede do
erigino
perie } ovario
Hipanto
ginecial

Pedicelo

Figura 1.2. Flor esquematica de uma Melastomataceae.

Hipanto ginecial: designa a regiao do hipanto associada ao ovario (Leins et al. 1972).
Seu desenvolvimento é conjugado aos carpelos, o que torna essa estrutura complexa
no envoltorio dos 6vulos (Leins 1972; Sattler 1974).
Hipanto perigino: designa a regiao do hipanto que ndo estd associada ao ovario (Leins
et al. 1972). Seu desenvolvimento nao envolve a base dos primordios carpelares,
estando restrito aos primordios dos 6rgaos do perianto e androceu (Leins 1972).
Parede do ovidrio: utilizado aqui somente para a parte do gineceu que envolve os
ovulos e nao estd associada ao hipanto ginecial.
Pedicelo floral: porcao proximal do eixo caulinar da qual surgem todos os orgaos
florais.
Toro: designa a porcao distal do hipanto que sustenta os érgdos do perianto e
androceu. Seu uso aqui segue a acepgao corrente na literatura sobre Melastomataceae
(p.ex. Gleason 1932; Wurdack 1953; Penneys & Judd 2005).

Demais termos empregados seguem nomenclatura de Weberling (1989) e

Beentje (2010). O indumento ¢ descrito segundo Milanez & Machado (2011).
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1.5. Resultados

Os resultados sdao apresentados para cada espécie, iniciando com a
organografia floral, vascularizagao e comentarios a respeito da anatomia. O diagrama
floral das espécies estudadas ¢ mostrado na Fig. 1.3. Por conveniéncia, o tecido
transmissor € descrito junto com o estilete na secao “organografia”. A descricao
anatomica tem énfase sobre o hipanto perigino, visto que essa estrutura tem grande

importancia para a organizacao floral em Melastomataceae (ver Cap. 2 e 3).
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Henriettea saldanhae Leandra melastomoides Miconia dodecandra Microlicia euphorbioides
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Pleiochiton ebracteatum Rhynchanthera grandiflora Rupestrea johnwurdackiana Tibouchina clinopodifolia

Figura 1.3. Diagramas florais de Melastomataceae. As cores indicam as bractéolas em preto, sépalas em verde, pétalas em amarelo, estames em
azul (apéndices do conectivo em azul escuro) e carpelos em vermelho. Acima das flores estd indicada a posigao do eixo da inflorescéncia ou
caule onde a flor estd inserida.
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1.5.1. Henriettea saldanhae Cogn. (Henrietteeae)

Organografia. As flores sao mondclinas, pentameras (com ocorréncia rara de flores
tetrameras) e diplostémones. A disposi¢ao de todos os elementos florais ¢ alterna
entre cada verticilo (Fig. 1.3). O calice é formado por sépalas amplas, triangulares, de
prefloracdo valvar, unidas na base e continuas ao hipanto. As margens das sépalas se
separam proximo da antese floral. O dpice da sépala apresenta uma projegao
subapical externa curta e ereta (Fig. 1.4). A corola é composta de pétalas de
prefloragao contorta, longas, e assimétricas: a margem interna € fina e franjada,
enquanto a margem externa ¢ inteira. A base da pétala € mais estreita que a sua
porcao mediana e porta uma projecao subapical dorsal. O androceu forma dois
verticilos de cinco estames cada, semelhantes entre si. As anteras sao linear-oblongas,
bitecas e tetrasporangiadas. A base da antera é bilobada e seu 4pice é subulado-
rostrado com apenas um poro. O gineceu € sincarpico e o ovario € infero com cinco
l6culos (Fig. 1.3, 1.4). Os septos do ovario sao delgados. A placentacdo € axilar e os
ovulos sdao numerosos. A base do estilete ocupa a maior parte do 4pice do ovario. O
estilete é longo e glabro. O tecido transmissor reveste o canal estilar, sendo formado
por cinco corddes de células secretoras, e o limen do canal preenchido por exudato

(Fig. 1.12C). O estigma ¢é truncado e revestido por células papilosas (Fig. 1.12A,B).
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Vascularizagdo (Fig. 1.4). O hipanto é vascularizado por dez feixes vasculares
principais, que emergem do cilindro vascular e o percorrem em toda sua extensao.
Na porcao distal do hipanto, estes tracos se unem transversalmente em anel
(denominado cinturao vascular) de onde emergem todos os tragos vasculares do
perianto. Cada sépala € suprida por um traco mediano principal; além de dois tracos
laterais, oriundos do cinturao vascular, que se encontram no apice da sépala. O traco
mediano sepalar se ramifica na regido apical da sépala, suprindo a projecao dorsal e
o apice do limbo sepalar. O mesmo ocorre nas pétalas. A vascularizagao do estame é
feita por um trago que diverge ventralmente do feixe hipantial, pouco antes desse
atingir o cinturdo vascular. Apds percorrer o filete, o feixe estaminal penetra a antera
em sua regido dorsal e a percorre em toda sua extensdao, com uma ramificagao dorsal
descendente curta.

Apos a divergéncia dos tracos do hipanto, na regido distal do pedicelo floral,
os feixes remanescentes do cilindro vascular se agrupam em um circulo central que
dard origem ao suprimento vascular do gineceu. Desses, cinco feixes divergem em
direcdo a periferia e constituem os tragos carpelares dorsais. O tecido vascular
remanescente se divide originando tracos carpelares ventrais (que aparecem unidos)
e laterais. Ocorre um plexo pouco definido de tragos transversais no septo do 16culo
ovariano e na interface com o hipanto ginecial. Os feixes carpelares ventrais
penetram o loculo do ovario pela placenta e suprem todos os 6vulos. Os feixes
carpelares dorsais interrompem seu percurso no apice do ovario. Apenas os feixes
carpelares laterais penetram o estilete, o qual apresenta cinco feixes vasculares e
tecido transmissor ao centro.

Anatomia. A epiderme interna do hipanto perigino é composta por células pequenas e
isodiamétricas. A regiao subepidérmica é preenchida por varias camadas de tecido
colenquimatico. O tecido colenquimatico, que preenche metade da largura do
hipanto (Fig. 1.14A), é interrompido quando ocorrem os tragos vasculares do
hipanto, que estao circundados por células parenquimaticas. A constitui¢ao do

hipanto ginecial é similar a do hipanto perigino, com excecdo do revestimento
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interno ocupado pela epiderme do ovario, e o tecido colenquimatico, que possui
numero menor camadas. A face externa do hipanto (ginecial e perigino) ¢ revestida
por emergéncias nao glandulares conspicuas, conicas, curvas e longas (Fig. 1.16A),
com células fenolicas e apice formado por células esclerenquimaticas alongadas (Fig.
1.16B). Tais emergéncias recobrem também o pedicelo floral e a face dorsal das
sépalas. Outras emergéncias nao glandulares, menores, ocorrem no pedicelo, hipanto
externo e sépalas (ambas as faces). Drusas ocorrem em todos os drgaos florais.
Megaestildides sao encontrados no hipanto (Fig. 1.14A), sépalas, ovario e estilete;
proximo aos tragos vasculares e difusos no parénquima de preenchimento. Tecido
fendlico ocorre em todos os Orgaos florais (epiderme externa e camadas
subepidérmicas do hipanto e sépala; epiderme das pétalas, estames, estilete,

estigma).
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Figura 1.4. Diagrama da flor em pré-antese de Henriettea saldanhae. Secao longitudinal
(esquerda) e secOes transversais (direita). As se¢Oes transversais indicam o apice do pedicelo
floral, a base do ovario, a regiao mediana do ovario, e apice do ovario (ou base do estilete).
Abreviagoes. cv = cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe
hipantial, 1c = feixe carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe
sepalar, vc = feixe carpelar ventral.
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1.5.2. Leandra melastomoides Raddi (Miconieae)

Organografia. As flores sao monoclinas, hexameras e diplostémones. Cada verticilo é
alterno ao seguinte (Fig. 1.3). O hipanto perigino é tubuloso, delgado, com a porcao
distal dilatada. Cada elemento do calice é composto por duas partes opostas: uma
projecao dorsal longa, conica e rigida; e uma lamina ventral curta, triangular e
membrandcea. O cdlice forma um tubo gamossépalo curto acima da unido com o
hipanto. A corola é composta de pétalas longas, estreitas, lanceoladas e glabras. O
apice da pétala apresenta uma pequena projecao dorsal subapical. O androceu é
formado por dois verticilos de seis estames cada, similares morfologicamente. As
anteras sao bitecas, tetrasporangiadas, falciformes, com conectivo pouco prolongado
na base, e um poro terminal-ventral. O gineceu é sincarpico e constituido de um
ovario 2/3-infero com quatro l6culos. A placentacdo € axilar e os dvulos numerosos.
A regiao apical do ovario possui varias projecoes longas, que envolvem a base do
estilete. O estigma € puntiforme e possui papilas unicelulares secretoras (Fig.
1.12D,E). O tecido transmissor forma um aglomerado de células secretoras ao redor
do canal solido e estrito do estilete (Fig. 1.12F).

Vascularizagdo (Fig. 1.5). O pedicelo floral possui um cilindro vascular descontinuo.
Doze tragos vasculares divergem desse conjunto em direcao a periferia da base floral,
constituindo os tracos do hipanto. Estes tragos ascendem e formam um anel
transversal continuo que percorre o apice do hipanto. A partir desse cinturao
vascular emergem todos os tracos vasculares do perianto. Os tragos principais de
cada elemento do perianto estdao em continuidade com cada traco do hipanto.
Apenas um traco supre cada sépala, divergindo para cada uma de suas partes
(projecao dorsal e lamina ventral). O trago externo tem calibre maior e supre o dente
dorsal, sem ramificagdo alguma, até seu dapice. Ja& o trago interno passa por
ramificages tangenciais, formando trés tragos principais, e estes ascendem para o
apice da lamina do lobulo ventral. A pétala é suprida por um trago que se ramifica

em outros, de igual calibre, que percorrem toda lamina. A vascularizagao dos
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estames deriva ventralmente dos tragos do hipanto, antes que estes atinjam o
cinturdo vascular, sendo a separagao dos tragos estaminais antessépalos distal em
relacdo aos antepétalos (Fig. 1.5). Apenas um trago vascular entra em cada estame. O
feixe estaminal percorre o filete até o dpice da antera. Entretanto, no primeiro quarto
da sua extensao longitudinal, o feixe da antera diverge em um ramo descendente
simples que percorre a porgao dorsal dilatada da antera.

Apods a divergéncia dos tragcos do hipanto na base floral, permanecem ao
centro tragos de calibre menor (oriundos do cilindro vascular) que correspondem aos
tracos carpelares ventrais. Ocorre um plexo externo ao loculo do ovario, relacionado
a vascularizagdo do hipanto e derivado deste. Os tragos carpelares dorsais sao
oriundos de tecido vascular divergente dos feixes do hipanto, na altura mediana da
placenta. Os septos que separam os ldculos sdo destituidos de tragos transversais.
Ocorrem conexdes transversais formando anéis descontinuos que percorrem a regiao
externa ao loculo do ovario. Os feixes ventrais formam um plexo central que supre a
placenta e os 6vulos. Os feixes dorsais percorrem a parede do ovdrio e ascendem ao
estilete. As proje¢des no apice do ovario sdao supridas por feixes de menor calibre que
divergem dos feixes carpelares dorsais. Os quatro feixes carpelares dorsais percorrem
o estilete e terminam pouco antes do estigma.

Anatomia. O hipanto perigino é constituido de uma camada subepidérmica de células
colenquimaticas (Fig. 1.14B), associadas a uma grande quantidade de células com
drusas. A epiderme interna uniestratificada do hipanto perigino possui células
alongadas longitudinalmente enquanto as da epiderme externa sdao alongadas
transversalmente. Células com drusas sao abundantes na regidao subepidérmica do
hipanto, sépalas, filete, parede do ovario e estilete; ocorrendo também no mesofilo
das pétalas e parede da antera. Tecido fendlico é encontrado na epiderme do hipanto,
sépalas, filete, estilete e estigma. Emergéncias nao glandulares longas e delgadas
revestem o hipanto externo e a projecao dorsal da sépala, sendo restritos a margem

da lamina ventral sepalar.
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Figura 1.5. Diagrama da flor em pré-antese de Leandra melastomoides. Se¢ao longitudinal
(esquerda) e secOes transversais (direita). As segOes transversais indicam a regido mediana
do ovério, porgao inferior e superior do hipanto perigino. Abreviagoes. cv = cinturdo vascular,
dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, pd = feixe do pedicelo floral,
pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe carpelar ventral.
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1.5.3. Miconia dodecandra Cogn. (Miconieae)

Organografia. As flores sao monoclinas, pentameras e diplostémones. Todos os
verticilos sao alternos entre si (Fig. 1.3). O hipanto € tubuloso e espesso. O calice tem
sépalas de prefloracao valvar, curtas e unidas na base. Nao ocorrem proje¢des dorsais
em suas sépalas. A corola é composta por pétalas livres, contortas, oblongas e longas.
Os dez estames estao dispostos em dois verticilos, similares entre si. As anteras sao
uniporosas, o conectivo é corcovado, espessado no primeiro 1/3 da teca, com duas
auriculas ventrais. O gineceu ¢ sincarpico e constituido de ovario 1/2-infero com trés
l6culos, apice dilatado (envolvendo a base do estilete); estilete longo e alargado no
apice, estigma capitado e papiloso (Fig. 1.12G,H). O tecido transmissor é composto
por um aglomerado sdlido de células secretoras que preenchem o centro do estilete
(Fig. 1.12I). A placentacao € axilar e cada l6culo contem varios dvulos.
Vascularizagdo (Fig. 1.6). O cilindro vascular do pedicelo floral é constituido por varios
feixes dispostos em um circulo coeso. Deste sistema vascular, divergem cinco tragos
em direcao a periferia da base da flor, seguidos por outros cinco tragos alternos aos
primeiros principais, responsaveis pela vascularizagao do hipanto. Os feixes do
hipanto percorrem toda sua extensao e formam um anel transversal na extremidade
distal, criando um cinturdao vascular. O suprimento vascular dos elementos do
perianto emerge deste cinturao. Pouco antes de atingir o anel transversal, cada traco
do hipanto bifurca ventralmente em um trago estaminal. A divergéncia dos tragos
estaminais antepétalos é anterior a dos antessépalos. Apenas um trago entra em cada
filete e percorre toda a antera. Esse feixe passa por uma bifurca¢ao, na regiao do
espessamento dorsal do conectivo, seguida de outra divisao que culmina em um
ramo ascendente curto e outro descendente longo, ambos correndo em paralelo com
o feixe estaminal principal.

A vascularizagao do gineceu é formada por dois conjuntos de tragos
vasculares. Apos a separagao dos tragos hipantiais para a periferia da base floral, os

tracos centrais (remanescentes do estelo) formam o plexo ventral de tragos
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carpelares. O outro conjunto de tragos carpelares diverge dos feixes do hipanto,
percorrendo um trajeto paralelo a eles, por uma distancia curta em seu curso
ascendente. A separacao dos tracos carpelares dorsais e laterais a partir dos tracos
hipantiais ocorre pouco abaixo dos loculos do ovario. Ocorrem feixes transversais na
regiao do hipanto ginecial e nos septos do ovario. Aproximadamente na metade da
extensao longitudinal do léculo ovariano, os feixes ventrais se anastomosam em
direcdo ao ldéculo formando a vascularizagio da placenta. Feixes ventrais
remanescentes persistem no caminho ascendente. Tanto feixes carpelares dorsais
como ventrais atingem a base do estilete e 0 percorrem até o estigma, alternos ao
tecido transmissor central.

Anatomia. O hipanto perigino é composto por epiderme interna uniestratificada, uma
camada de células colenquimaticas, uma camada de células com drusas, parénquima
fundamental (intercalado aos feixes vasculares do hipanto) e epiderme externa
uniestratificada (Fig. 1.14C). A epiderme externa do hipanto perigino possui células
maiores que a epiderme interna. O tecido de preenchimento no hipanto perigino
contém esclereides dispersas ou em grupos, principalmente na regiao externa aos
tracos vasculares. Células com drusas ocorrem em todos os 6rgaos florais, chegando
a formar uma camada continua de células abaixo da epiderme interna do hipanto
perigino, apice do ovario e na face ventral de sépalas e pétalas. Células fenodlicas sao
abundantes, em particular na epiderme externa do hipanto, na epiderme do
conectivo e da regiao dorsal da antera. Emergéncias nao glandulares dendriticas (Fig.
1.16C), formadas por um pedicelo curto que sustenta varias células que se ramificam
de maneira uniforme (Fig. 1.16D), revestem as faces externa do hipanto e dorsal das

sépalas, e o apice do ovario.
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Figura 1.6. Diagrama da flor em pré-antese de Miconia dodecandra. Se¢ao longitudinal
(esquerda) e segOes transversais (direita). As se¢des transversais indicam o pedicelo floral, a
regiao basal e mediana do ovario e a porcao superior do hipanto perigino. Abreviacoes. cv =
cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, Ic = feixe
carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe
carpelar ventral.
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1.5.4. Microlicia euphorbioides Mart. (Microlicieae)

Organografia. As flores sao mondclinas, pentameras e diplostémones. Todos os
verticilos florais sao alternos entre si (Fig. 1.3). O hipanto perigino é delgado. O calice
tem prefloracao valvar, as sépalas sdao triangulares, curtas e unidas pela base. A
corola é composta por pétalas obovadas de prefloracao contorta. O androceu forma
dois verticilos com cinco estames cada. O conectivo é prolongado abaixo da antera
(i.e., pedoconectivo) e se estende além da inser¢ao com o filete, formando um
apéndice ventral. As anteras sao bitecas, poliesporangiadas, rostradas e exibem um
poro apical. O pedoconectivo e seu apéndice sao maiores nos estames antessépalos
quando comparados aos antepétalos, o que torna os verticilos dimorficos. O gineceu
¢é sincarpico com ovario supero e trilocular. O ovario é ovoide, com dois lobulos
externos na porgao superior de cada ldculo. A placentacdo ¢ axilar e os dvulos sao
numerosos. O estilete é longo e glabro. O estigma é puntiforme e revestido por
células papilosas (Fig. 1.12],K). O tecido transmissor € composto por varias células
secretoras que revestem o canal do estilete formando um limen (Fig. 1.12L).

Vascularizagdo (Fig. 1.7). O cilindro vascular é formado por um circulo coeso de feixes
vasculares que penetram o pedicelo floral. Logo na base da flor, cinco tragos
vasculares divergem do cilindro vascular em angulo quase perpendicular, seguidos
de outros cinco tragos. Esse conjunto divergente é responsavel pela vascularizacao do
hipanto. Proximo da extremidade apical do hipanto perigino esses tracos se unem
transversalmente em um cinturao vascular. O suprimento vascular das sépalas € feito
por um trago principal, derivado do cinturdo vascular, em continuidade com os
feixes do hipanto, e outros dois laterais, também oriundos do cinturdo vascular, em
continuidade com os feixes hipantiais alternos ao primeiro. A vascularizacao das
pétalas também emerge do cinturdao vascular. Os tragos estaminais divergem dos
feixes do hipanto, na regido abaixo da unidao desses feixes em anel. Cada feixe

estaminal passa pelo filete, entra no pedoconectivo, onde muda perpendicularmente
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seu percurso e continua a ascender até a antera. O apéndice nao é vascularizado e
nao ocorre nenhuma ramificacdao do trago estaminal no conectivo.

O tecido vascular central, remanescente do cilindro vascular, apds a separagao
dos tragos do hipanto, origina toda a vascularizagao do gineceu. Os tragos vasculares
periféricos formam os tragos carpelares dorsais e laterais, que apresentam pouca
diferenca em calibre. Os tracos ventrais de carpelos adjacentes sdao unidos e de
grande calibre na base do ovario. Este plexo ventral ascende o ovdrio e diverge
transversalmente a medida que percorre a placenta, suprindo os 6vulos. A maior
parte do tecido vascular do centro do ovario é desviada para a placenta. Na altura
mediana do ovario ocorrem feixes transversais no septo que separam os léculos. Nao
ocorrem conexodes transversais na parede externa do ovario. Os feixes dorsais
percorrem todo o ovario e penetram o estilete, alternos aos remanescentes dos feixes
ventrais (de menor calibre que os dorsais).

Anatomia. O hipanto perigino exibe epiderme interna com células cuboides, uma
camada subepidérmica descontinua de células com drusas, parénquima lacunoso
intercalado por feixes vasculares envolvidos por uma bainha parenquimatica seguida
de uma camada de esclereides e epiderme externa com células maiores que a interna
(Fig. 1.14D). O hipanto é delgado nas regides onde ndo é vascularizado. Nestes
pontos o preenchimento é feito apenas por parénquima com espagos intercelulares
numerosos e amplos. Nao ocorrem tecidos fendlicos nos orgaos florais. Células com
drusas sao observadas em todos os drgaos florais, principalmente placenta, parede
da antera, e regiao subepidérmica do hipanto. As esclereides, além de formarem uma
camada subepidérmica continua da face externa do hipanto perigino, compdem um
tecido subepidérmico no apice do ovario (na regiao dos lébulos). Ocorrem tricomas
glandulares de pedicelo curto (Fig. 1.16E,F) na epiderme externa do hipanto (Fig.

1.14D), na face dorsal das sépalas e margem das pétalas (Fig. 1.16E).
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Figura 1.7. Diagrama da flor em pré-antese de Microlicia euphorbioides. Se¢ao longitudinal
(esquerda) e segOes transversais (direita). As se¢Oes transversais indicam o pedicelo floral, a
regido basal e mediana do ovario e a por¢ao superior do hipanto perigino. Abreviagdes. cv =
cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, lc = feixe
carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe
carpelar ventral.
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1.5.5. Pleiochiton ebracteatum Triana (Miconieae)

Organografia. As flores sao mondclinas, pentameras e diplostémones (Fig. 1.3). O
hipanto é campanulado e termina numa regido distal espessa. O calice é composto
por sépalas que possuem partes distintas entre si: uma porcao interna laminar,
deltoide e curta; e outra dorsal, conica, longa (de comprimento igual ao do hipanto).
As sépalas tém prefloragao valvar e sua porgao basal é unida. A corola é composta
por pétalas contortas, ovais-oblongas e apice curto acuminado. O androceu é
composto por dois verticilos de cinco estames cada, os antessépalos externos aos
antepétalos. As anteras sao curvadas, introrsas, tetrasporangidas, com O conectivo
espesso no ter¢o proximal. A base da antera é inapendiculada e o 4pice uniporado. O
gineceu € composto por ovario 1/4-infero, com trés loculos, placentacao axilar e
muitos 6vulos. O 4pice do ovario forma uma projegao em forma de colar que envolve
a base do estilete. O estilete é longo, glabro e culmina no estigma puntiforme e
papiloso (Fig. 1.13A,B). As papilas estigmaticas sdo unicelulares e papilosas (Fig.
1.13B). O tecido transmissor forma trés corddes principais de células secretoras que
circundam um ldmen no canal estilar, que é preenchido por exudato (Fig. 1.13C).

Vascularizagio (Fig. 1.8). O pedicelo floral possui um cilindro coeso de feixes
vasculares. Ao atingir a base da flor, emergem desse conjunto dez tracos vasculares
em diregao a periferia, que formam os tracos do hipanto. Estes feixes percorrem o
hipanto em sentido acrdpeto até sua extremidade distal. Pouco antes de atingirem
essa regiao, os feixes passam por uma bifurcacdo radial, onde os ventrais tem menor
calibre e dao origem aos tragos estaminais, enquanto os maiores continuam seu
percurso ascendente. Os tragos do hipanto, entdao, ramificam-se tangencialmente
formando ligagOes laterais entre si, na regiao distal espessa do hipanto. Cada traco
remanescente do hipanto constitui agora o trago principal de um elemento do
perianto: cinco tragos sepalares e cinco tragos petalares. Outros tragos de menor
calibre emergentes do plexo lateral do hipanto contribuem com a vascularizagao do

perianto. O trago principal da sépala percorre a projecao dorsal sepalar em toda sua
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extensao. A regiao ventral da projecao dorsal apresenta outro trago vascular que
atravessa seu apice em direcdo a base até a margem da lamina ventral. Os tragos dos
estames antessépalos e antepétalos divergem do traco do hipanto aproximadamente
na mesma altura. Cada um dos dez tragos estaminais penetra o filete e percorre a
antera até a regiao proxima ao poro. Ocorre uma ramificagdo na regiao dorsal do
conectivo, aproximadamente no seu primeiro 1/5, e o ramo do trago vascular segue
em sentido descendente até a base da antera.

O conjunto de feixes vasculares remanescentes do cilindro vascular, que nao
divergiram para o hipanto, origina uma parte do sistema vascular do gineceu. Estes
tracos vasculares convergem para o centro e formam o plexo ventral de tragos
carpelares. Pouco antes do surgimento dos trés ldculos do ovario, surgem trés tragos
vasculares que constituem os carpelares dorsais a partir dos tracos hipantiais.
Divergem do plexo ventral séries sucessivas de tragos vasculares em direcdo a
placenta, que se ramificam até os Ovulos. Tecido vascular remanescente desse
conjunto ventral se agrupa em trés feixes, continuos ao septo do ovario, e penetram o
estilete até a regido proxima ao estigma. Os feixes dorsais parecem cessar seu
percurso na expansao do apice do ovario que envolve a base do estilete.

Anatomia. O hipanto perigino é composto por epiderme interna uniestratificada,
parénquima lacunoso intercalado aos tragos vasculares, células parenquimaticas e
epiderme externa uniestratificada, com células maiores que a interna (Fig. 1.15A). O
hipanto ¢ delgado nas regides onde nao € vascularizado. Tecido fendlico ¢é
encontrado em todos os Orgaos florais, em especial na epiderme dorsal da
antera/conectivo (Fig. 1.16H), epiderme do estilete, epiderme interna do hipanto.
Células fenolicas ocorrem também nas camadas epidérmicas e subepidérmicas do
hipanto, sépalas, pétalas, filetes e parede do ovario (epidermes e mesofilo carpelar).
Células com drusas sdo encontradas no endotécio e mesofilo das sépalas, pétalas e
carpelos. Ocorrem emergéncias nao glandulares cOnicas escassas na face externa do

hipanto e dorso da sépala.
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Figura 1.8. Diagrama da flor em pré-antese de Pleiochiton ebracteatum. Se¢ao longitudinal
(esquerda) e segOes transversais (direita). As segOes transversais indicam o pedicelo floral, a
regido basal e 4pice do ovario, e a por¢ao superior do hipanto perigino. Abreviagdes. cv =
cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, lc = feixe
carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe
carpelar ventral.
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1.5.6. Rhynchanthera grandiflora (Aubl.) DC. (Microlicieae)

Organografia. As flores sdao monoclinas, pentameras e isostémones. Cada verticilo
floral é alterno ao seguinte (Fig. 1.3). O hipanto é tubuloso e delgado. A corola é
composta por sépalas de prefloragao valvar, longas, robustas, triangulares e unidas
pela base. A corola tem pétalas contortas, livres e obovais. O dpice da pétala possui
uma pequena projecao apical em forma de garra. O androceu possui cinco estames
antessépalos, sendo o mediano maior que os demais, além de cinco estaminodios
antepétalos. Os estames férteis sao bitecados e tetrasporangiados, com rostro longo
que termina na abertura poricida. O conectivo se prolonga abaixo da base da antera
(pedoconectivo), formando uma geniculacio com o filete. Os estaminoddios sao
cilindricos e delgados. O gineceu sincarpico possui ovario supero com trés ou quatro
l6culos. A placentagao é axilar e os 6vulos numerosos. O estilete € longo, cilindrico e
tem base ampla. O estigma é puntiforme, papiloso e secretor (Fig. 1.13D,E). O tecido
transmissor é composto por um aglomerado de células secretoras que preenchem o
centro do estilete (Fig. 1.13F).
Vascularizagdo (Fig. 1.9). O cilindro vascular do pedicelo floral é continuo e coeso. Na
base da flor dez tracos vasculares hipantiais se separam perpendicularmente para a
periferia enquanto os tragos carpelares mantém o curso ascendente do estelo. Os
tracos do hipanto passam por uma separagao tangencial, que culmina na formagao
de um anel transversal na regido distal do hipanto. O suprimento vascular do
perianto emerge desse cinturao vascular. A divergéncia dos tragos estaminais ocorre
ventralmente a partir dos tragos do hipanto, anterior a sua uniao em anel. Os estames
possuem apenas um feixe vascular, que percorre o 6rgao todo sem ramificagoes, até o
rostro da antera. O feixe dos estames antessépalos passa por uma acentuada
curvatura na geniculacdo entre o filete e o pedoconectivo. Os estaminddios também
possuem um trago vascular indiviso.

Do conjunto interno dos feixes vasculares remanescentes do cilindro vascular

resultam os tragos carpelares dorsais e laterais, externos aos tragos ventrais. Os feixes



66

laterais convergem para o feixe dorsal no 4pice do ovario. A vascularizacdo da
placenta é oriunda do plexo dos feixes ventrais, que se anastomosam suprindo cada
ovulo. O estilete recebe feixes carpelares dorsais e ventrais.

Anatomia. O hipanto perigino é composto por epiderme interna uniestratificada de
células cuboides, parénquima lacunoso, intercalado aos tragos vasculares do hipanto,
algumas camadas de tecido colenquimatico e epiderme externa uniestratificada (Fig.
1.15B). O tecido colenquimatico tem espessura variavel, de duas (na porgao inferior
do hipanto perigino) a cinco camadas (na regiao do toro, logo abaixo da inser¢ao dos
orgaos do perianto). A epiderme externa do hipanto contem células maiores que a
interna. Células com drusas (Fig. 1.16G) ocorrem em todos os érgaos florais (mas nao
na epiderme ou associado ao tecido vascular), e formam uma ou duas camadas
subepidérmicas na face interna do hipanto. Células fendlicas parecem restritas a
epiderme das sépalas (Fig. 1.16G) e camadas subepidérmicas do dorso da antera.
Emergéncias glandulares revestem a epiderme externa do hipanto, face ventral das
sépalas e margem das pétalas. Tais emergéncias podem conter esclereides no
pedunculo (Fig. 1.16G). Tricomas glandulares (com pedunculo unisseriado e cabega

multicelular) ocorrem na regiao do torus, no apice do ovdrio e base do estilete.
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Figura 1.9. Diagrama da flor em pré-antese de Rhynchanthera grandiflora. Secdes
longitudinal (esquerda) e transversais (direita). As se¢Oes transversais indicam o pedicelo
floral, a regiao basal e apical do ovario e a porgao superior do hipanto perigino. Abreviagoes.
cv = cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, 1c =
feixe carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe
carpelar ventral.
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1.5.7. Rupestrea johnwurdackiana (Baumgratz & D’El Rei Souza) Michelang.,
Almeda & R. Goldenb. (‘incertae sedis’)

Organografia. As flores sao mondclinas, pentameras e diplostémones (Fig. 1.3). O
hipanto ¢ campanulado e espesso. O cdlice tem prefloragao valvar, sépalas
triangulares com uma projecao dorsal longa e achatada lateralmente. A corola tem
prefloragao contorta. O androceu é composto por dois verticilos dimdrficos de cinco
estames. A regiao basal da antera exibe um par de apéndices ventrais do conectivo,
sendo estes maiores nos estames antessépalos que nos antepétalos. As anteras sao
bitecas, tetrasporangiadas com deiscéncia poricida apical. O gineceu é sincarpico com
ovario 1/2-infero e quatro 16culos. A placentacdo é axilar. Ocorrem dois évulos por
l6culo, dispostos no mesmo plano longitudinal. O dpice do ovdrio forma uma
projecao espessa ao redor da base do estilete. O estilete é longo e glabro. O estigma é
puntiforme e revestido com células papilosas (Fig. 1.13G,H) . O tecido transmissor
reveste um canal oco no estilete (Fig. 1.13I).

Vascularizagdo (Fig. 1.10). O cilindro vascular do pedicelo floral é composto por dez
feixes vasculares discretos dispostos em circulo. Deste conjunto divergem dez tragos
vasculares em direcao a periferia da base floral onde formam os tragos do hipanto.
Na regiao mediana do hipanto perigino os feixes hipantiais passam por uma
divergéncia ventral que d4 origem aos tragos estaminais. Os feixes do estame
penetram o filete e atravessam a antera sem qualquer ramificacdao. Os tragos
hipantiais, ao atingirem a regidao distal do hipanto, passam por ramificagoes
tangenciais que formam ligag¢Oes laterais. Os tragos do perianto sao formados a partir
desse plexo vascular. Cinco tragos principais, continuos ao traco do hipanto,
penetram cada sépala, em direcdo ao apice da lamina ventral. Dois tragos se
ramificam sucessivamente desse trago principal rumo ao apice da projecao dorsal. A
vascularizagao da pétala é formada por cinco tragos principais, continuos aos do

hipanto — alternos aos tracos sepalares.
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A vascularizagao do gineceu é formada por feixes remanescentes do cilindro
vascular. Um conjunto converge para o centro compondo os tragos ventrais dos
carpelos. Antes do surgimento dos quatro l6culos do ovario, outro conjunto diverge
para a periferia da base floral que consiste nos tragos dorsais e laterais. Os feixes
dorsais sao opostos aos tragos do hipanto na regiao do hipanto ginecial e percorrem a
porcao superior do ovario semi-infero. Os tragos ventrais ascendem o ovario e se
ramificam em direcdao a placenta, suprindo cada um dos dois évulos por loculo. A
vascularizagao do estilete € composta por tragos dorsais e ventrais. Pouco antes de
atingir a base do estilete, os feixes dorsais divergem em ramos ascendentes no apice
do ovario.

Anatomia. O hipanto perigino possui epiderme interna uniestratificada, parénquima
lacunoso associado a uma grande quantidade de células com drusas, tragos
vasculares e epiderme externa multiestratificada (Fig. 1.15C). Essa epiderme externa
do hipanto perigino confere aspecto irregular, devido a presenca de células
papilosas, tricomas tectores e glandulares unisseriados, e emergéncias nao
glandulares. Células com drusas também ocorrem no mesofilo da sépala, na regiao
subepidérmica da antera e ovario. Células fenolicas sdao encontradas na epiderme
interna do hipanto perigino, epiderme da antera, associadas ao traco vascular na
antera, na epiderme do estilete, estigma e ldéculo do ovario. As emergéncias nao
glandulares que ocorrem no pedicelo, face externa do hipanto e sépalas possuem

pedunculo com esclereides.



70

Figura 1.10. Diagrama da flor em pré-antese de Rupestrea johnwurdackiana. Secao
longitudinal (esquerda) e seg¢bes transversais (direita). As se¢Oes transversais indicam a
regido basal e mediana do ovario, e a porcao superior e distal do hipanto perigino.
Abreviagoes. cv = cinturdo vascular, dc = feixe carpelar dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe
hipantial, 1c = feixe carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo floral, pt = feixe petalar, sp = feixe
sepalar, vc = feixe carpelar ventral.
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1.5.8. Tibouchina clinopodifolia (DC.) Cogn. (Melastomeae)

Organografia. As flores sio monoclinas, pentameras e diplostémones. Cada verticilo
floral é alterno ao seguinte (Fig. 1.3). O hipanto é urceolado e tem a porcao distal
dilatada. O cdlice consiste de cinco sépalas de prefloracao valvar, triangulares,
constritas na sua por¢ao mediana, com margem serrilhada e dpice agudo. A corola é
dialipétala, contorta, composta por cinco pétalas obovadas, de apice obtuso. O
androceu é composto por dois verticilos concéntricos, em que os estames
antessépalos sdo pouco maiores que os antepétalos. As anteras sdo bitecas,
tetrasporangiadas, de dpice truncado, com poro terminal-ventral amplo. O conectivo
se estende abaixo da antera (pedoconectivo) e possui dois apéndices ventrais
pequenos e globosos, na extremidade em contato com o filete. O pedoconectivo tem
extensao similar ao comprimento das tecas. O gineceu sincdrpico tem cinco loculos
no ovario, placentagao axilar e muitos évulos por loculo. A posicao do ovdrio é
ambigua. O hipanto e o ovario estao conectados por septos até a metade da altura do
ovario. Tais septos delimitam cavidades onde os estames curvados em pré-antese
estao alojados. Apesar da separagao entre hipanto perigino e ovdrio ser extensa nos
léculos em que os estames permanecem curvados, os septos longitudinais alternos
aos estames permitem considerar o ovdrio como 1/2-infero. O estilete é longo,
cilindrico e tem seu interior preenchido por tecido transmissor composto por um
aglomerado de células secretoras (Fig. 1.15L). O estigma € ligeiramente capitado e
revestido por células papilosas (Fig. 1.15],K).

Vascularizagdo (Fig. 1.11) O cilindro vascular percorre o pedicelo floral, em direcao a
flor, como um cilindro coeso de tragos vasculares. Dez tragos vasculares principais se
dirigem a periferia da base floral, em dois conjuntos sucessivos de cinco tragos,
enquanto diversos tragos remanescentes partem para ao centro. Pouco apds a
separacao do estelo, esses tragos periféricos se dispdem em um circulo como os tragos
do hipanto. O percurso ascendente é interrompido por ramificagdes tangenciais, que

formam um anel transversal que percorre todo o dpice do hipanto. Sdao formados
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novos tragos vasculares ascendentes, em continuidade com os feixes do hipanto, que
compdem os tracos principais de cada elemento do perianto. Outros tragos
contribuem para a vascularizacdo de sépalas e pétalas, e todo esse tecido vascular
emerge do anel vascular. Os tracos estaminais sao resultantes de divergéncias
ventrais dos feixes hipantiais antes que estes formem o cinturdao vascular. Apos
penetrar o filete, o feixe vascular percorre todo o estame, até o dpice da antera, sem
ramificagao.

A vascularizagao do gineceu € formada tanto por feixes oriundos do conjunto
central (remanescente do cilindro vascular) como do circulo de tragos do hipanto. O
traco dorsal carpelar é oriundo da separacao (radial) de tecido vascular do primeiro
conjunto divergente de tragos hipantiais. Do segundo conjunto de tragos do hipanto
divergem dois tracos (de calibre menor) em lados opostos que originam os tragos
carpelares laterais. Ao centro, o plexo central vascular organiza-se em torno de cinco
tracos principais, formado pela unido dos tracos carpelares ventrais de dois carpelos
adjacentes. Os léculos do ovario sao formados entre o traco dorsal e os tragos
ventrais, flanqueados por dois tragos laterais (cada um resultante de um traco
hipantial distinto). Todos os tragos carpelares ascendem em direcao a extremidade
distal do ovario. Aproximadamente na metade deste percurso, os tragos ventrais de
dois carpelos conjugados unem-se transversalmente e seguem perpendiculares em
direcao ao centro do loculo do ovario, criando o suprimento vascular da placenta.
Este trago transversal se anastomosa para suprir cada ovulo. Pouco acima dessa
altura, o trago carpelar dorsal desaparece e d4 lugar a uma linha de deiscéncia,
observada no tergo superior do ovario. Depois de divergir para suprir a placenta, os
tracos ventrais retomam sua posicdao alterna aos léculos do ovario e penetram o
estilete. Aparentemente nenhum trago lateral ou dorsal alcanga o dpice do ovario. Os
tracos vasculares no estilete terminam pouco antes do estigma. Embora haja septos
entre o hipanto e a metade proximal do ovario, eles compartilham apenas tecido de

preenchimento, sem conexao vascular.
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Anatomia. O hipanto perigino é constituido por epiderme interna uniestratificada,
tecido vascular dos tragos hipantiais, parénquima lacunoso, uma camada de células
colenquimaticas e epiderme externa uniestratificada (Fig. 1.15D). O hipanto é espesso
na regiao dos tragos vasculares. A epiderme externa do hipanto possui células
maiores que a interna, com aspecto bulbiforme. Tecido fendlico ocorre
principalmente no estame (epiderme da antera e associado ao traco vascular). Células
com drusas ocorrem em todos os orgados florais, sendo abundantes no hipanto
(associados as células colenquimadticas), estames (préximos aos sacos polinicos) e
ovario (internos ao plexo vascular ventral). Emergéncias glandulares com pedunculo
longo ocorrem sobre a superficie externa do hipanto e na margem de sépalas e

pétalas.
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Figura 1.11. Diagrama da flor em pré-antese de Tibouchina clinopodifolia. Secdes
longitudinal (esquerda) e transversais (direita). O septo entre o hipanto e ovario esta
indicado em cinza escuro (diagrama da esquerda). As se¢Oes transversais indicam a regiao
basal, mediana e apical do ovario. Abreviagoes. cv = cinturdo vascular, dc = feixe carpelar
dorsal, es = feixe estaminal, hp = feixe hipantial, 1c = feixe carpelar lateral, pd = feixe do pedicelo
floral, pt = feixe petalar, sp = feixe sepalar, vc = feixe carpelar ventral.
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Figura 1.12. Estigma e estilete de Melastomataceae. A: estigma de Henriettea saldanhae. B: segao
longitudinal do estigma de H. saldanhae. C: se¢ao transversal do estilete de H. saldanhae. D:
estigma de Leandra melastomoides. E: se¢ao longitudinal do estigma de L. melastomoides. F: secao
transversal do estilete de L. melastomoides. G: estigma de Miconia dodecandra. H: segao
longitudinal do estigma de Miconia dodecandra. I: secao transversal do estilete de Miconia
dodecandra. ]: estigma de Microlicia euphorbioides. K: segao longitudinal do estigma de Microlicia
euphorbioides. L: segao transversal do estilete de Microlicia euphorbioides.
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Figura 1.13. Estigma e estilete de Melastomataceae. A: estigma de Pleiochiton ebracteatum. B:
secao longitudinal do estigma de P. ebracteatum. C: segao transversal do estilete de P.
ebracteatum. D: estigma de Rhynchanthera grandiflora. E: secdo longitudinal do estigma de
Rhynchanthera grandiflora. F: se¢ao transversal do estilete de Rhynchanthera grandiflora. G:
estigma de Rupestrea johnwurdackiana. H: secdo longitudinal do estigma de Rupestrea
johnwurdackiana. I: secdo transversal do estilete de Rupestrea johnwurdackiana. J: estigma de
Tibouchina clinopodifolia. K: se¢dao longitudinal do estigma de T. clinopodifolia. L: secao
transversal do estilete de T. clinopodifolia.
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Figura 1.14. Hipanto ginecial e perigino em Melastomataceae (se¢des longitudinais). A:
Henriettea saldanhae. B: Leandra melastomoides. C: Miconia dodecandra. D: Microlicia
euphorbioides.
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Figura 1.15. Hipanto ginecial e perigino em Melastomataceae (se¢des longitudinais). A:

Pleiochiton ebracteatum. B: Rhynchanthera grandiflora. C: Rupestrea johnwurdackiana. D:

Tibouchina

clinopodifolia.
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Figura 1.16. A: indumento formado por emergéncias nao glandulares conicas do hipanto ginecial em Henrietteae saldanhae. B: emergéncia nao
glandular (em) e megaestilédio (m) no hipanto perigino de H. saldanhae. C: formagao de emergéncias nao glandulares no hipanto perigino de
Miconia dodecandra. D: se¢ao longitudinal de emergéncia nao glandular dendritica de Miconia dodecandra. E: tricomas glandulares na margem
da pétala de Microlicia euphorbioides. F: segao longitudinal de tricoma glandular de pedunculo curto em Microlicia euphorbioides. G: porcao basal
de duas emergencias glandulares com esclereides e drusas no limbo sepalar de Rhynchanthera grandiflora. H: epiderme e parénquima de
preenchimento com células fendlicas do estame em segao transversal de Pleiochiton ebracteatum.
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Os dados de merisma floral observados aqui sao reunidos aos de outras
espécies da familia na Tabela 1.2. Um sumadrio das observacgdes para anatomia

vascular é apresentado na Tabela 1.3.

Tabela 1.2. Dados sobre merisma em Melastomataceae. A listagem segue a
apresentagao das tribos ou clados, segundo a Fig. 1.1, e dentro de cada grupo as

espécies aparecem em ordem alfabética.
* Nomes entre aspas indicam a grafia da espécie conforme mencionada na fonte
bibliografica, a despeito de sua validade.

“” 4
C.

** Estimativas do namero de espécies sao indicadas por das seguintes bases de dados:
M=MelNet (http://www.melastomataceae.net) e P=Plant List (http://www.theplantlist.org/).

Para Formula Floral, K indica cdlice, C indica corola, A indica androceu e G indica gineceu.; (x)

numeros entre parénteses indicam merismas pouco frequentes.

Para Posicao do ovario: 1=ovario supero, 1/2=ovario semi-infero e 1/1=ovario infero.

£“” 7

Para Posicao dos carpelos: AtSep= antessépalos; AtPet= antepétalos; “-” indica ndo aplicavel;

e “?” que ha duvida na codificagao.



] ] ] <]
Namero de g TeT e T8 9 © = 2 Posicdo
Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral % g g g ;“j g g 'Lg)" \§ g § dos Referéncia
género** S 2 k :3 e :3 g & © 3 = carpelos
. . Memecylon capitellatum .
Olisbeoideae L c. 316M/106" K4C4A4+4G? 4 4 4 8 /1 1 - Devi et al. 1991
Olisbeoideae Memecylon edule Roxb c. 316M/106" K4C4A4+4G? 4 4 4 8 /1 1 - Devi et al. 1991
Memecylon sylvaticum Subramanyam
Olisbeoideae yronsy . 3161067 KACAA4+4G? 4 4 4 8 171 1 - & Narayana
Thwaites
1969
. . Mouriri acutiflora .
Olisbeoideae . c. 87M/82  K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/1 3 - Cogniaux 1886
Naudin
Olisbeoideae =~ Mouriri brevipes Hook. ~ c. 87M/82° ~ K5C5A5+5G2 45 5 5 10 1/1 2 - Cogniaux 1886
Olisbeoideae Mgzg’: chamissoana gnugr  K5C5A545G5 5 5 5 10 171 23 - Cogniaux 1886
. . Mouriri trunciflora
Olisbeoideae Ducke c. 87M/82"  K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/1 5 AtPet Morley 1953
Spathandra blakeoides Guillemin ef al
Olisbeoideae (G. Don) Jacq.-Fél. c. 1M/1P K4C4A4+4G? 4 4 4 8 /1 1 - 1833 '
[“Spathandra caerulea”]
Ofghaime | M GRARE c.10M/77  KACAA4+4G4 4 4 4 8 11 4 ? Morley 1976
Morley
Warneckea guineensis
Olisbeoideae (Keay) Jacq.-Fél. c.44M/357  K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/1 1 - Devi et al. 1991

[“Memecylon guinensis”]
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s %8, 3 :
Numero de £ o 2 o8 o é % g 0 3
Tribo /clado Espécie* espéciesno Formula Floral ¢ QE) g g \?“j g 8 B8 g 2 Referéncia
género** § E 3 2 a 2 2 = ° £ =
. . Pternandra coerulescens
Kibessieae Jack c. 15M/3pP K4C4A4+4G4 4 4 Maxwell 1981
Astronia b Maxwell &
Astronieae stromua oriea c. 60M K5C5A5+5G5 5 3 Veldkamp
J.F.Maxwell 1990a
Astroni . Maxwell &
Astronieae stroma sericea c. 60M K5C5A5+5G5 5 0-3 Veldkamp
J.F.Maxwell 1990a
Astronidium Maxwell &
Astronieae circumscissum c. 67M K6Co6A6+6G6 6-7 6-7 Veldkamp
J.E.Maxwell 1990b
Astronidium Maxwell &
Astronieae pseudoparviflorum c. 67M K4C4A4+4G4 4 4 Veldkamp
J.F.Maxwell 1990a
. Tessmannianthus
Astronieae . 7 K5C5A5+5G5 5 5 Almeda 1990
cereifolius Almeda
) Tessmannianthus
Astronieae 7 K5C5A5+5G3 5 3 Almeda 1989

gordonii Almeda
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O) ] ] ]
Numero de é _5.‘3; 2 g é} % 2 §§ Posigao
Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral g QE) gg \?“j g 8 &S g 2 dos Referéncia
género** S 2 K :3 e :3 3 &~ © 3 = carpelos
Bellucia arborescens
Henrietteeae (Aubl.) Baill. [“Loreya  c.22M/177 K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/1 5 ? Cogniaux 1886
acutifolia”]
Bellucia grossularioides
Henrietteeae (L.) Triana [“Bellucia c. 22M/177 K6?C6A6+6G12 6 - 6 12 /1 12 - Karsten 1861
multiflora”]
Bellucia ovata (O. Berg.
ex Triana) Penneys,
Henrietteeae Michelangeli, Judd & c. 22M/17°P K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/1 5 ? Cogniaux 1886
Almeda [“Loreya
ovata” |
Bellucia pentamera
Henrietteeae Naudin [“Axinanthera c. 22M/17° K6C6?A6+6G12 6 6 6 12 1/1 12 - Karsten 1861
macrophylla”]
Henri 4)-
Henrietteeae én(:‘;ltteu AL c. 68M/63P K5C5A5+5G5 é) 5 5 10 1/1 5 AtSepl  Presente estudo
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Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral % g g g ;“j g g 'Lg)" \§ g § dos Referéncia
género** S 2 k: :3 e :3 g & © 3 = carpelos
Merianieae Ai‘igﬁ Zt’ys rotundifolia saupgr  KsC5A54G5 5 5 5 10 1 5 ? Cogniaux 1886
Merianieae A‘éecfgﬁ"t’ys SPTUCCAN . 33vjpgr  K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1 5 ? Cogniaux 1886
Graffenrieda
Merianieae miconioides Naudin ' ovcpe  gacapsraGs 4 4 4 8 1 34 2 Cogniaux 1886
[“Graffenrieda
floribunda”]
Merianieae Meriania nobilis Triana  c. 78" K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/5 5 AtSep Ramirez 2011
jani DC.
Merianieae M;ZZ;’;“ glabra DC) 7, K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1 5 ? Cogniaux 1886

Merianieae ~ Meriania claussenii c. 78" K5C5A54G5 5 5 5 10 1 5 ? Cogniaux 1886
(Naudin) Triana

Miconieae Eriocnema fulva Naudin 1 K5C5A5+5G3 45 5 5 8-10 1 3 - Cogniaux 1883




85

<% ] ] <]
Numero de é —5 2 g 2 g :;3 z% 2 g 3 Posigao
Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral g QE) g g \?“j g 8 &S g 2 dos Referéncia
género** S 2 k: :3 e :3 g & © 3 = carpelos
Physeterostemon aonae Goldenbere ef
Miconieae Amorim, Michelangeli 5 K6C6A6+6G4  5-6 10-12  2/3 Al 2016 &
& R. Goldenb. '
— Physeterostemon fiaschii Goldenberg &
Miconieae R.Goldenb. & Amorim > K6C6AG6+6GA 6 12 415 Amorim 2006
Physeterostemon Amorim ef l
Miconieae gomesii Amorim & 5 K5C5A5+5G3 5 10 1/2 2014 '
R.Goldenb.
Physeterostemon
Goldenberg &
Miconieae jardimii R Goldenb. & 5 K6C6A6+6G4 6 12 455 e
Amorim
Physeterostemon
. thomasii Amorim, Amorim et al.
Miconieae Michelangeli & R. 5 K6C6A6+6G4 6 12 1/2 2009
Goldenb.
Miconieae Clidemia bullosa DC. c. 1737 K5C5A20?G5 5 15-21  8/9 Wurdack 1993
Miconieae Clidemia capitata Benth. c.173P K4C4A4+4G3 4 8 8/9 Wurdack 1993
Miconieae Clidemia capitellata c. 1730 K5C5A5+5G3 5 10 4/5 Cogniaux 1886

(Bonpl.) D.Don
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Namero de g TeT e T8 9 © = 2 Posicdo
Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral -% g g g ;“j g g 'Lg)" \§ g § dos Referéncia
énero** S 835 & 58 & ° 32 carpelos
8 = Z7z2" 20 Z P
L Clidemia conglomerata .
Miconieae DC c. 173° K5C5A5+5G5 5 5 5 10 4/5 5 ? Cogniaux 1886
L Clidemia heptamera
Miconieae c. 1737 K7C7A7+7G3 6-7 7 7 14 34 3 - Wurdack 1993
Wurdack
Miconieae Clidemia japurensis DC. c. 173" K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/1 3 - Cogniaux 1886
Conostegia aff. montana Wanntorp ef al.
Miconieae 8 ' 77 K5C5A5+5G5 5 5 5 10-14 1/1 5-6 ? 2011; Kriebel
(Sw.) D.Don ex DC.
2014a
Conostegia cf. Wanntorp et al.
Miconieae centronioides var. 77 K5C5A6+6G5 79 5 4-6 12-15 1/1 5 ? 2011; Kriebel
lancifolia Markgr. [*] 2014a
Conostegia icosandr Wanntorp ef al.
Miconieae gia leosandra 7 K4C4A4+12G11 69 4 46 1926 1/1 815 2 2011; Kriebel
(Sw. ex Wikstr.) Urb.
2014a
Conostegia macrantha Wanntorp ef al.
Miconieae g . 77 K?C8A8+24G20 - 89 2845 1/1 1825 ? 2011; Kriebel
O.Berg ex Triana 10
2014a
Conosteeia Wanntorp et al.
Miconieae 8 77 K?C5A5+8G8 5 - 5 11-14 11 79 ? 2011; Kriebel

monteleagreana Cogn.

2014a
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8 = Z7z2" 20 Z P
. ) i . Wanntorp et al.
Miconieae onostegia oerstediand K?C6A6+18G14 - 69 2426 1/1 1420 2 2011; Kriebel
O.Berg ex Triana 10
2014a
C tevia pittieri Wanntorp et al.
Miconieae OnosTesa pyrien 77 K?C7A7+14G7 68 - 68 1423 1/1 712 2 2011; Kriebel
Cogn. ex T.Durand
2014a
. Wanntorp et al.
Miconieae Conostegia hodopetala K?C6A6+6G6 6 - 67 1213 1/1 6 ? 2011; Kriebel
Donn. Sm.
2014a
Wanntorp et al.
Miconieae Conostegia setosa Triana 77 K?C5A5+5G5 5 - 5 10-13  1/1  5-6 ? 2011; Kriebel
2014a
Conostegia Wanntorp et al.
Miconieae subcrustulata (Beurl.) 77 K5C5A5+5G5 5 5 5 10 1/1 5 ? 2011; Kriebel
Triana 2014a
Conostegia xalapensis Wanntorp ef al.
Miconieae g5% 24P 77 K5C5A5+5G5 5 5 56 10-12 1/1 56 2 2011; Kriebel

(Bonpl.) D.Don ex DC

2014a

87



O) ] ] ]
. T , O . . -~
Numero de é c&o2 o é} % g 0 3 Posigao
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L
Miconieae e(‘:’gg;“ cancellata c. 2197 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 11 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Leandra balansae Cogn.  c. 219" K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/1 3 - Cogniaux 1886
Leandra humilis (Cogn.)
Miconieae Wurdack [“Ossaea c. 2197 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 3 - Cogniaux 1886
humilis”]
Miconieae Leandra lacunosa Cogn.  c. 219" K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Leandra limbata Cogn.  c. 219" K5C5A5+t5G3 5 5 5 10 1/1 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Lec”:’ggl’;“ longisetosa c. 219 K5C5A5+G3 5 5 5 10 11 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Leandra rigida Cogn. c.219° K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/1 3 - Cogniaux 1886
Miconieae L‘;’:jgf melastomoides . g0 K6C6AG+6G4 6 6 6 12 12 4 - Presente estudo
Miconieae Leandra solenifera Cogn. c. 2197 K6Co6A6+6G5 6 6 6 12 ? 6 AtPet Cogniaux 1886
Miconieae Leandra xanthostachya g, K5C5A5+5G3 5 5 5 10  1/8 3 - Cogniaux 1886

Cogn.




) 9] 9] 9]
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Miconieae Miconia aliquantula 1057 KAC4A4+4G3 4 4 4 8 12 3 - Wurdack 1993
Wurdack
Miconieae Micomia amacurensis 5, K6C6A6+6G6 6 6 6 12 1/5 4 - Wurdack 1993
Wurdack
Miconieae Miconia bailloniana 1057 K5C5A5¢5G5 5 5 5 10 11 5 AtSep  Cogniaux 1886
J.F.Macbr.
Miconia benthamiana Bentham 1844;
Miconieae Triana [“Clidemia 1057 K8C8A32G8 79 8 8 32 1/1 8 ? Wurdack
polyandra”] 1980
Miconieae Miconia cinerea Cogn. 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/3 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Micomia compressa 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10  1/3 3 - Cogniaux 1886
Naudin
Miconieae Mg;’;“ crasstuerow 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Mcljcc?;u dodecandra 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/3 3 - Presente estudo
Miconieae M;cri’a";’; eugenioides 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 2 3 - Cogniaux 1886
Miconieae Mgg’;" francavillana K6C6A6+6G4 6 6 6 12 12 4 - Cogniaux 1886
Miconieae Miconia fragilis Naudin 1057 K4C4A4+4G4 4 4 4 8 12 3 - Wurdack 1993
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Miconieae M(’:c;’g";“ glazioviana 1057 K5C5A5+152G5 5 5 5 20 1/3 325 2 Cogniaux 1886
Miconieae M;i?:;: heliotropoides 57 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 3 - Cogniaux 1886
Miconia macrodon
Miconieae (Naudin) Wurdack 1057 KSC5A8+8G8 8 8 8 16 1/3 8 ? Hooker 1825
[“Heterotrichum
macrodon” |
Miconia Goldenberg &
Miconieae michelangeliana R. 1057 K6Co6A6+12?G8 6 6 6 1824 1/2 6 ? Kollmann
Goldenb. & L. Kollman 2010
Miconieae Miconia notabilis Triana 1057 K8C8A8+8G8 8 8 8 15-17 1/3 6 - Ramirez 2011
Miconieae Miconia paucidens DC. —— ., K5C5A5+5G3 5 5 5 10 8 3 . Cogniaux 1886
[“Miconia langsdorffii”] ?
Miconia radulaefolia
Miconieae (Benth.) Naudin 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/2 3 - Cogniaux 1886
[“Miconia scrobiculata” |
Miconieae Miconia squamulosa 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 %2 3 - Ramirez 2011
(Sm.) Triana
. Miconia subcordata .
Miconieae 1057 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/8 3 - Cogniaux 1886

Cogn.
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énero** S 835 & 358 & ° 32 carpelos
genero =z%z2"z¢ z P
Miconieae Miconia trimera 1057 K3C3A3+3G3 3 3 3 6 12 23 2 Waurdack 1993
Wurdack
Miconieae Méc;’;‘r’l“ OATIImEIANG 4057 K5C5A5+5G3 4?5 4 4 8 2 23 - Cogniaux 1886
Miconieae Ossaca capillaris c.83v/45"  K5C5A5+%G3 5 5 5 10 89 5 ? Cogniaux 1886
(D.Don) Cogn.
Ossaea cinnamomifolia
Miconieae (Cham. ex Naudin) c. 83M/45P K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/8 3 - Cogniaux 1886
Triana
Miconieae Ossaea sanguinea Cogn  c. 83V/45" K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 5 AtSep Cogniaux 1886
Miconieae Ple@chzton ebracteatum 12 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1/4 3 - Presente estudo
Triana
Tococa guianensis Aubl.
Miconieae [“Tococa cardiophylla”; 79 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 ? 3 - Cogniaux 1886
“Tococa subglabrata”|
Miconieae Tococa macrophysca 79 K5C5A5+5G3 5 5 5 10  1/8 3 - Cogniaux 1886
Spruce ex Triana
Tococa subciliata (DC.)
Miconieae Triana [“Tococa 79 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 /1 (2)3 - Cogniaux 1886

lasiostyla”]




92

O) ] ] ]
Numero de g —5 2 g 2 g ?503 % 2 g 3 Posigao
Tribo /clado Espécie* espéciesno  Formula Floral g QE) g g \%‘j g 8 &S g 2 dos Referéncia
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Bertolonieae Bertolonia maculata DC. c. 17M/ 97 K5C5A5+5G3 5 10 ? - Cogniaux 1886
Bertolonieae  Derfolomiasanguinea .00 K5C5A545G3 5 10 1 - Baumgratz 1989
Saldanha [?]
. Monolena primuliflora
Bertolonieae c. 16M/ 8P K6C6A6+6G3 5 10 1/2 - Hooker 1870
Hook. f.
Blakeeae Blakea granatensis 150*/ 817 K6C6A6+6G6 6 12 11 AtSep  Ramirez 2011
Naudin
j D 11 Smith
Blakeeae Blakea guatemalensis 150 010 KeCoAGt6GE 6 12 1/1 AtSep ~ —onneiomi
Donn. Sm. 1889
Blakeeae (?) Blakea guianensis 1504/ 817 K6C6A6+6G6 6 12 ? AtSep  Baillon 1881
Baillon
. Dissochaeta intermedia
Dissochaeteae c. 25M K4C4A4+4°G4 4 4 1/2 AtSep  Blume 1851
Blume
.. e R D
Dissochacteae  YiAinilla magnifica c.183W/85"  K5C5A5+5G5 5 10 2 AtPet  oLee
Lindl. Craene 2010
. . Hooker &
Dissochaeteae  © lse:;’;?"dm hookeri c.8M K6C6A6+18G6 6 24 11 ? Hooker 1896;

Kadereit 2005
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género** S 2 k: :3 e :3 g & © 3 = carpelos
Anerincleistus purpureus
2 Hook
Sonerileae (Stapf) JF.Maxwell ¢ 32M K4C4A4+4G4 4 23 AtSep Ogo‘jkitr 189
[“Creaghiella purpurea”] '
Sonerileae Bredia hirsuta Blume c. 14M/12° K4C4A4+4G4 4 11 AtSep Blume 1851
Oxyspora paniculata (D Subramanyam
Sonerileae Ysporap T C25M/6P KACAA4+AGA 4 2/3 AtSep & Narayana
Don) DC. 1969
Phyllagathis
Sonerileae rotundifolia (Jack) c. 60M/257 K4C4A4+4G4 4 1 AtPet Korthals 1839
Blume
S 10 pul . Subramanyam
Sonerileae Omertia pu neyensts c. 57M K3C3A3+0G3 3 % AtSep & Narayana
Gamble [?] 1969
S Ta rotundifoli Subramanyam
Sonerileae onerila rotundifolia c. 57M K3C3A3+0G3 3 11 AtSep & Narayana
Bedd. [?] 1969
. Sonerila sp. [“Cassebeeria
Sonerileae 5p.”] c. 57M K3C3A3+0G3 3 ? AtSep Krasser 1893
Sonerila wallichii Benn Subramanyam
Sonerileae " 5™ K3C3A3+0G3 3 1? AtSep & Narayana

[?]

1969
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lad
cado _ Huberia ovalifolia DC.  c.16M/15"  KAC4A4+4G4 4 4 4 8 12 4 AtPet  Baumgratz 1997
Cambessedesia
clado . .
. Huberia semiserrata DC. c. 16M/15" K4C4A4+4G4 4 4 4 8 12 4 AtPet Baumgratz 1997
Cambessedesia
A . .
Gl L R c. 5M/7P K5C5A5+5G5 5 5 5 57 11 5 AtPet  Ramirez 2011
(Gleason) Lozano
Cyphostyleae  \llomaieta c. 5M/7P K5C5A5+5G5 5 5 5 572 11 5 AtPet  Ramirez 2011
zenufanasana Lozano
Rupestrea carvalhoana
(Baumgratz&D’ElRei i Goldenberg et
clado Rupestrea Souza) Almeda, 2 K5C5A5+5G3 5 5 5 10 12 3 A 2015
Michelang. & R.Goldenb.
Rupestrea
johnwurdackiana
clado Rupestrea ~ (Baumgratz & D’El Rei 2 K5C5A5+t5G4 5 5 5 10 2/3 4 - Presente estudo
Souza) Michelang.,

Almeda & R.Goldenb.
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Microlicieae Mﬁ;‘r’i’c’“ DEEEEE e K5C5A5+5G3 5 5 5 10 1 3 - Presente estudo
Microlicieae ~ Hynchanthera c.7M19"  K5C5A5+45G3 5 5 5 5 1 34 - Presente estudo
grandiflora (Aubl.) DC.

Pachyloma coriaceum
Rhexieae DC. [“Heteronoma c. 4M/4r K4C4A4+4G4 4 4 4 8 1 4 AtSep Martius 1832
pachyloma” Mart.]

Rhexieae Rhexia mariana L. . 11M/16°  K4C4A4+4G4 4 4 4 8 11 4 ? Devi et al. 1991
[“Rhexia marina”]

11 Krasser 1893;
Rhexieae Rhexia virginica L. c. 11M/16* K4C4A4+4G4 4 4 4 8 » 4 AtPet Eyde & Teeri
' 1967
Aciotis purpurascens Morley 1953;
clado Marcetia (Aubl.) Triana [“Aciotis  c. 13M/16° K4C4A4+4G2? 4 4 4 8 1?7 2 - Wurdack

fragilis”] 1980
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Melastomeae C;’;Zf’cf"’“ floribunda 1y KAC4A4+4G4 4 4 4 8 ? 4 AtSep  Saunders 1936
Centradenia grandifolia van Tieghem
1 . 4M/4P K4C4A4+4G4 4 4 4 n? 4 A
Melastomeae = g 11141 EndL ex Walp &4 CAA4HG 8 & tSep 1875
Chaetolepis lindeniana .
Naudin 1850a;
Melastomeae  (Naudin) Triana c.11M/13*  K3C3A3+3G3 34 3 3 6 1 34 2 andin feobd
; o Karsten 1861
[“Trimeranthus alpestris”]
Melastoma .
Melastomeae . c. 40M/9r K5C5A5+5G5 5 5 5 10 ? 5 AtSep Baillon 1881
malabathricum L.
Melastoma moluccanum
Melastomeae Blume [“Otanthera c. 40M/9r K5C5A5+5G5 5 5 5 10 ? 5 AtSep Blume 1851
moluccana” |
Monochaetum
humboldtianum (Kunth Delessert & De
Melastomeae & Boché) Kunth ex Walp ~ c. 46° K4C4A4+4G4 4 4 4 8 ? 4 ? Candolle
[“Monochaetum 1846
umbellatum” ]
Osbeckia stellata Buch.- Subramanyam
Melastomeae Ham. ex Ker Gawl. c. 32M/11° K4C4A4+4G4 4 4 4 8 B 4 AtSep & Narayana

[“Osbeckia crinita”] 1969
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Pleroma oleifolia (DC)
Melastomeae R.Romero & Versiane  c. 7M/2° K5C5A5+5G4 5 10 1? ? Cogniaux 1883
[“Microlepis mosenii”]
Melastomeae Pterogastra dlvqucata c. 2M/2P K5C5A5+5G5 5 10 1a? AtSep  Cogniaux 1883
(Bonpl.) Naudin
Rousseauxia
Melastomeae chrysophylla (Desr.) c. 14M/13P K4C4A4+4G4 4 8 ? AtSep Baillon 1881
DC.
Schwackaea cupheoides MAD Bentham 1844;
. 4 8 ? ?
Melastomeae (Benth.) Cogn. c. 1M1 K4C4A4+4G4 4 Renner 1994
Melastomeae Tibouchina canescens c. 234F K5C5A5+5G5 5 10 ? AtSep Cogniaux 1883
(D.Don) Cogn.
Tibouchina
Melastomeae clinopodifolia (DC.) c. 234° K5C5A5+5G5 5 10 1/2 AtSep  Presente estudo
Cong.
Melastomeae Tibouchina formosa c. 2347 K5C5A5+5G5 5 10 ? AtSep  Cogniaux 1883

Cogn.
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Mikiomene L LN c. 2347 K5C5A5+5G5 5 10 1 AtSep  Ramirez 2011
(Bonpl.) Cogn.
Tibouchina
Melastomeae semidecandra (Mart. &  c. 2347 K5C5A5+5G5 5 10 11 AtSep Devi et al. 1991
Schrank ex DC.) Cogn.
Ti . .
Melastomeae ~ L'0ouchina urvilleana o, , K5C5A5+5G5 5 10 112 AtSep  Ramirez 2011
(DC.) Cogn.
Melastomeae  Tibouchina sp. c. 234° K5C5A5+5G5 5 10 ? AtSep Krasser 1893
Tri s
Melastomeae ’i’;t‘é"r’n"g’ MAUTHARUM swj1r K5C5A5+5G3 5 10 2/3 AtSep  Naudin 1850b
Li . 1 R
” ithobium cordatum 1 K3C3A343G3 3 6 3/4 ’ Silva & Romero

Bong.

2008




Tabela 1.3. Dados sobre vascularizacao floral de Melastomataceae.
A listagem segue a apresentacdo das tribos ou clados, segundo a Fig. 1.1, e dentro de cada grupo as espécies
aparecem em ordem alfabética.
* Nomes entre aspas indicam a grafia da espécie conforme mencionada na fonte bibliografica, a despeito de

sua validade.

Codificagdo: + = presenga; - = auséncia; 0 = informagao nao disponivel.
2 H= feixes vasculares do hipanto; V= traco [ou plexo] vascular central dos carpelos. H* indicam que tragos

dorsais & ventrais sao oriundos do feixe do hipanto.

b D= tragos carpelares dorsais; L= tracos carpelares laterais; V=tragos carpelares ventrais.
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Memecylon sylvaticum Subramanyam
Olisbeoideae yon sy 0 + 0 0 4 D & Narayana
Thwaites
1969
Mouriri trunciflora Ducke -+ 0 H* 517) D Morley 1953
Henrieteeae Henriettea saldanhae Cogn. + 4 5 \Y 5 Vv Presente estudo
Merianeae Meriania nobilis Triana + 0 5 V@) 10 D+L+V Ramirez 2011
Miconieae Leandra melastomoides Raddi  + + 7 4 D Presente estudo
Miconia dodecandra Cogn. + o+ 7 H 9 D+V Presente estudo
Miconia mirabilis (Aubl.) L.O.
Williams [“Miconia + 0 0 H 0 D Morley 1953
guianensis”]
Miconia notabilis Triana + 0 7 V@) 12 D+L+V Ramirez 2011
Miconia squamulosa Triana + 0 0 H* 6 D+L+V Ramirez 2011
Pleiochiton ebracteatum Triana +  + 5 H 3 \Y% Presente estudo
Bertolonieae Bertolonia sanguinea Saldanha 0  + 9 H®@ 3 A% Baumgratz 1989
Blakeeae Blakea granatensis Naudin 0 0 5 H 12 D Ramirez 2011
: Subramanyam
Oxyspo niculata (D. D
Sonerileae ysp Drg paniculata ( on) + - 5?7 'V 4 \% & Narayana
’ 1969
Subramanyam
Sonerila pulneyensis Gamble ? - 3 H 3 \% & Narayana
1969
Subramanyam
Sonerila rotundifolia Bedd. + - 3 H 3 V(©®) & Narayana
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1.6. Discussao

A comparacdo entre as espécies estudadas revela padrdes na organizagao e
vascularizacao floral entre as flores de Melastomataceae. As variagdes em merisma
afetam a flor como um todo (mudangas isOmeras) ou apenas alguns verticilos
(mudancgas anisomeras), sendo as modificagdes isOmeras mais comuns que as
anisomeras em Melastomataceae (Tabela 1.2). O arranjo vascular do hipanto parece
um carater homogéneo para toda a familia, ao contrario do gineceu, que apresenta
variacdo (Tabela 1.3). Do ponto de vista anatdmico, o hipanto perigino sempre
apresenta células com drusas e de sustentacao, tais como células colenquimaticas e
esclereides. No entanto, a localizacao desses tipos celulares e sua abundancia relativa
sdo varidveis entre as espécies estudadas. Todos estes aspectos serao abordados a

seguir.
1.6.1. Organizagdo floral em Melastomataceae

As espécies estudadas de Melastomataceae (presente estudo; Subramanyam &
Narayana 1969; Baumgratz 1989, 1997; Clausing & Renner 2001b; Ramirez 2011;
Wanntorp et al. 2011; Goldenberg et al. 2012, 2015) compartilham varias
caracteristicas florais. A presenca de um hipanto perigino, em maior ou menor
extensao, foi observada em todas as espécies. A organiza¢ao dessa estrutura e o
numero de 6rgao associados a ela (do perianto e androceu) parece pouco propicia a
modificagdo. Ja o nimero e posigao dos carpelos sao caracteres varidveis na familia.

As flores de todas as espécies de Melastomataceae observadas apresentam
todos os verticilos de uma flor completa. A diclinia é rara na familia, encontrada em
Miconia (cerca de 30 espécies), principalmente da se¢cao Cremanium (Almeda & Dorr
2006; Burke & Michelangeli 2013) e algumas Astronieae (Maxwell & Veldkamp
1990a; Penneys 2013). O merisma floral mais frequente é o pentamero (Tabela 1.2),
padrao recorrente entre Eudicotiledoneas e, particularmente, nas Rosideas (Ronse De
Craene 2010, 2016). Aumento ou redugao no merisma geralmente estd associado a

alteracoes durante o desenvolvimento floral (Ronse De Craene & Smets 1994; Ronse
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De Craene 2010, 2016). Em Melastomataceae, casos extremos de aumento do merisma
floral sao encontrados entre Henrietteae (p.ex. Bellucia; Renner 1989) e Miconieae
(p-ex. Clidemia (Wurdack 1993), Conostegia (Wanntorp et al. 2011; Kriebel 2014a) e
algumas Miconia sect. Discolor (Caddah 2013)). Ja& a hexameria é comum em
Anaectocalyx (Miconieae, Goldenberg et al. 2008), Blakea (Blakeeae, Almeda 2000;
Penneys & Judd 2011), Dolichoura (clado Cambessedesia, Goldenberg & Tavares 2007),
Lavoisiera (Microlicieae, Almeda & Martins 2001), Leandra s.str. (Miconieae, Reginato
2014), Physeterostemon (Miconieae, Goldenberg & Amorim 2006; Amorim et al. 2009),
Plethiandra (Dissochaeteae, Kadereit 2005) e algumas Behuria (clado Cambessedesia,
Tavares 2005). O aumento isomero do merisma floral pode ser causado pelo aumento
do apice floral ou diminui¢do em tamanho dos primordios dos 6rgaos florais
(Nuraliev et al. 2014; Ronse De Craene 2016). Merismas florais menores que o
pentamero também ocorrem na familia, sendo as flores trimeras os casos mais
drasticos, como observado em Lithobium (Silva & Romero 2008), Miconia trimera
(Wurdack 1980) e Sonerila (Cellinese 1999). A tetrameria também pode ser frequente
(Tabela 1.2), definindo tribos como o clado Marcetia e Rhexiaeae (Michelangeli et al.
2013), ou géneros como Centradenia, Heterocentron, Monochaetum e Pilocosta
(Melastomeae, Michelangeli et al. 2013); Calycogonium e Mecranium (Miconieae, Skean
1993; Goldenberg et al. 2008); e Catanthera, Kendrickia e Medinilla (Dissochaeteae,
Clausing & Renner 2001a). A reducao isdmera do merisma floral pode ter origem na
perda de algum primdrdio externo, seguida da compressao do espago ocupado pelo
primérdio perdido, o que altera o arranjo floral para iniciagdo dos oOrgaos
subsequentes (Ronse De Craene & Smets 1994; Ronse De Craene 2016). Os processos
que levam ao aumento ou reduc¢ao do merisma floral em Melastomataceae carecem
de comparacao.

Diferencas entre o merisma de um verticilo em relacado aos demais foi
encontrado em algumas espécies, e parecem restritas aos verticilos esporogénicos
(Tabela 1.2). A presenca de apenas um verticilo de estames funcionais, vista em

Rhynchanthera grandiflora, se enquadra nessa categoria, uma vez que a diplostemonia
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¢ o merisma padrao do androceu em Melastomataceae. A ocorréncia de apenas um
verticilo estaminal é relatada em Acisanthera, Poteranthera, Siphanthera (clado Marcetia,
Renner 1993; Michelangeli et al. 2013), Blakea (Blakeeae, Penneys & Judd 2011),
Dissochaeta (Dissochaeteae, Maxwell 1983), Huberia staminodia (clado Cambessedesia,
Baumgratz 1997), Monochaetum e Tibouchina (Melastomeae, Renner 1993), Somnerila
(Sonerileae, Lundin 1983), outras Rhynchanthera (Microlicieae, Renner 1990) e todas as
Cyphostyleae (Michelangeli et al. 2011, 2014). Na maior parte dos casos de
isostemonia estdo presentes apenas os estames antessépalos, como R. grandiflora,
sendo excecao Monochaetum que apresenta os estames antepétalos (Gleason 1929;
Pacheco 2010). J& a polistemonia estd presente em Astrocalyx (Astronieae, Penneys
2013), Clidemia (Miconieae, Wurdack 1993; Mendoza & Ramirez 2006), Conostegia
(Miconieae, Kriebel 2014a), Miconia (Miconieae; Mendoza & Ramirez 2006;
Goldenberg & Kollmann 2010) e Plethiandra (Dissochaeteae, Kadereit 2005).

O gineceu em Melastomataceae apresenta variacio quanto ao numero,
disposicao radial e vertical de carpelos (Tabela 1.2). Em alguns casos o nimero de
carpelos € igual ao do merisma floral (gineceu isomero; p.ex. Henriettea saldanhae e
Tibouchina clinopodifolia), enquanto nas demais espécies estudadas houve reducao
desse nuimero (Tabela 1.2). Por ocupar a posi¢ao mais interna dentro da flor, o
gineceu é o verticilo mais sujeito a restrigdio espacial e, consequentemente,
diminui¢ao em nuimero de 6rgaos (Ronse De Craene & Smets 1998; Ronse De Craene
2016). A reducgao do nuiimero de carpelos em relacdo ao merisma global nao é um
fendmeno raro entre as angiospermas, sendo encontrado em Caryophyllaceae e na
maioria das asterideas (Ronse De Craene 2010, 2016). Nestes casos € frequente
encontrar flores pentameras com apenas trés carpelos (Ronse De Craene & Smets
1998), conforme observado em Miconia dodecandra, Microlicia euphorbioides, Pleiochiton
ebracteatum e Rhynchanthera grandiflora (ver Fig. 1.3). Chama aten¢do que o aumento
do numero de carpelos em Melastomataceae é encontrado apenas em Conostegia
(Miconieae, Wanntorp et al. 2011). A reducao do perianto (em tamanho e/ou niimero)

pode acarretar em um aumento do ntimero de érgaos internos devido a perda de
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estabilidade do merisma (Ronse De Craene 2016). Tal condi¢do é comum quando o
perianto é modificado em caliptra (Nuraliev et al. 2014), como € o caso de Conostegia
(Wanntorp et al. 2011).

Ja em relacao ao gineceu isdomero, a disposicao radial dos carpelos é assunto
controverso. Eichler (1878: 481) reconhecia a presenca de carpelos antessépalos e
Ronse De Craene (2010: 215) admite que estes sejam somente antepétalos em
Melastomataceae. Ambas as condi¢Oes estao presentes na familia (ver Tabela 1.2), o
que é pouco usual (Ronse De Craene & Smets 1998; Ronse De Craene 2010; Endress
2011). Carpelos antessépalos predominam em Melastomataceae (Saunders 1936;
Renner 1993; Michelangeli et al. 2013; Tabela 1.2), sendo encontrados em Blakeeae
[Blakea (Baillon 1881; Donnell Smith 1889; Ramirez 2011)], Melastomeae [Centradenia
(Payer 1857; van Tieghem 1875; Saunders 1936), Melastoma (Baillon 1881), Rousseauxia
(Baillon 1881), Osbeckia (Subramanyam & Narayana 1969), Tibouchina (Cogniaux
1883; Krasser 1893; Devi ef al. 1991; Ramirez 2011)], Merianieae [Meriania (Ramirez
2011)], Miconieae [Conostegia (Wanntorp et al. 2011)] e Sonerileae [Oxyspora
(Subramanyam & Narayana 1969), Sonerila (Krasser 1893; Subramanyam & Narayana
1969)]. Ja carpelos antepétalos parecem caracteristicos do clado Cambessedesia
(Huberia; Baumgratz 1997), Cyphostyleae (Allomaieta; Ramirez 2011), Dissochaeteae
(Medinilla; Ronse De Craene 2010), Kibessieae (Pternandra; Renner 1993), Olisbeoideae
(Mouriri; Morley 1953) e Rhexieae (Rhexia, Eyde & Teeri 1967; Devi et al. 1991). A
posicao que o carpelo ocupa em relagao aos demais érgaos florais parece associada a
iniciacao dos estames (van Heel 1966; Ronse De Craene & Smets 1998; Ronse De
Craene 2010). Em flores obdiplostémones (onde o verticilo estaminal antepétalo é
externo ao antessépalo) € comum os carpelos serem antepétalos, o que representa
uma otimizac¢do de espago (Ronse De Craene & Smets 1998). O mesmo tipo de
restricao espacial pode explicar a posigao antessépala dos carpelos nas demais flores
diplostémones. A variacao posicional encontrada em Melastomataceae pode ser uma
flexibilizacdo na determinacao exercida pelo desenvolvimento estaminal. Talvez a

formacao do hipanto perigino (ver Cap. 2) e o atraso da iniciagdo estaminal em
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relacdo aos carpelos (ver Cap. 3) atenuem a influencia dos estames na defini¢ao da
posicao dos carpelos, o que justificaria a ocorréncia de ambas as condigdes no mesmo
grupo.

O ovdério em Melastomataceae também varia de stupero a infero (Tabela 1.2),
de acordo com a existéncia e extensao de um hipanto ginecial (Fig. IV, ver Cap. 2).
Ovdrios inferos sao frequentes em Astronieae (Penneys 2013), Bertolonieae
(Baumgratz 1989), Blakeeae (Penneys & Judd 2011), Cyphostyleae (Michelangeli et al.
2011, 2014), clado Cambessedesia (exceto Cambessedesia, Goldenberg et al. 2012),
Dissochaeteae (Clausing & Renner 200la), Henrietteeae (Penneys et al. 2010),
Kibessieae (Maxwell 1983), Olisbeioideae (Morley 1953, 1976), Rhexieae (Eyde &
Teeri 1967) e clado Triolena (Mendoza & Ramirez 2006). Ovarios semi-inferos sao
encontrados em Lithobium (Silva & Romero 2008), Physeterostemon (Goldenberg &
Amorim 2006, Amorim et al. 2009), Rupestrea (Goldenberg et al. 2015), vdrias
Dissochaeteae (Maxwell 1983), Miconieae (Mendoza & Ramirez 2006), Sonerileae
(Cellinese 1999). Ovarios superos ocorrem em Melastomeae (Michelangeli et al. 2013),
Merianieae (Michelangeli et al. 2015), Microlicieae (exceto Lavoisiera; Almeda &
Martins 2001; Fritsch et al. 2004) e clado Marcetia (Michelangeli et al. 2013).

No entanto, a interpretagao da posi¢ao do ovario pode gerar duvidas, como no
exemplo de Tibouchina clinopodifolia (ver Fig. 1.11). A existéncia de septos entre o
hipanto perigino e a parede do ovario levanta questdes sobre sua origem (a mesma
de hipantos gineciais?) e posi¢ao (atua como ovdrio infero ou stupero?). Os loculos
formados do lado externo do ovdrio envolvem os estames jovens durante seu
desenvolvimento, o que justifica a denominacao de “bolsa de estames” (Kadereit
2005) ou “camara extra-ovariana” (Maxwell 1983; Clausing & Renner 2001a). Tal
configuracdo € encontrada em algumas Tibouchina (Cogniaux 1883), além de outros
géneros de Melastomeae (Baillon 1881), como Melastoma (Meyer 2001), Monochaetum
(Ziegler 1925), Osbeckia (Corner 1976), Pleroma (Cogniaux 1883; Romero & Versiane
2014) e Pterogastra (Cogniaux 1883). Ocorre ainda em Bertolonieae (Baumgratz 1989)

e entre géneros de Dissochaeteae, como Catanthera e Medinilla sect. Heteroblemma
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(Clausing & Renner 2001a), Macrolenes (Renner 1993), mas ausente em Plethiandra,
Pachycentria, Diplectria (Kadereit 2005) e Kendrickia (Clausing & Renner 2001a). Os

aspectos ontogenéticos e funcionais dessa convergéncia permanecem em aberto.

1.6.2. Padrées de vascularizacio floral

A andlise do sistema vascular das flores de Melastomataceae revela
parametros variaveis e outros constantes. Dentre os constantes, a vascularizacao do
hipanto perigino parece o mais estavel dentro da familia. Sua organizacao consiste
em um numero de tragos vasculares igual ao dobro do merisma floral, independente
de qual for (ver Tabela 1.3), conforme demonstrado em estudos anteriores (van
Tieghem 1875; Saunders 1936; Subramanyam 1951; Eyde & Teeri 1967; Subramanyam
& Narayana 1969; Baumgratz 1989, 1997; Devi et al. 1991; Ramirez 2011). A correlacao
parece pertinente, uma vez que € de cada um dos tracos hipantiais que derivam os
tracos estaminais, sendo o androceu diplostémone na maior parte das espécies
(Tabela 1.2). Apesar da mudanga de merisma encontrada dentro de
Melastomataceae, a organizagao do tecido vascular do hipanto perigino (com seus
verticilos associados) ndo estd sujeita a modificagao.

O “cinturao vascular” é outra caracteristica compartilhada na organizagao
vascular entre as Melastomataceae estudadas. O termo foi utilizado por Sauders
(1939 apud Sporne 1976) para se referir a “conexdes horizontais, dentro do
receptaculo floral, entre os tracos que suprem as pétalas e sépalas” (Sporne 1980:
421). O uso deste termo parece apropriado para designar o anel vascular formado na
dilatacdo distal do hipanto (ou “toro”) de onde emergem os tracos sepalares e
petalares. Embora “receptaculo” (receptaculum: local que sustenta ou recebe algo;
Rickett 1954; Font Quer 2000) nao seja justaposto a “toro” (torus: “almofada” ou
“inchago” que porta os verticilos florais; Douglas 1944; Rickett 1954; Font Quer 2000),
alguns autores (p.ex. Gleason 1932, 1939; Wurdack 1953) limitam a utilizagdo de
“toro” para designar a presenca de um plexo vascular. A complexidade do arranjo

vascular que supre os elementos do perianto pode variar dentro de um mesmo
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geénero (Baumgratz 1989, 1997). Embora o cinturdo vascular seja encontrado em todas
as espécies aqui observadas, ele nio ocorre em Olisbeoideae (Morley 1953). E
possivel que a presenca de um cinturdo vascular seja uma sinapomorfia das demais
Melastomataceae, com excegao de Olisbeoideae. Cabe ressaltar que essa condigao nao
é exclusiva de Melastomataceae, ocorrendo em mais de 20 familias de
Eudicotiledoneas (Sporne 1977, 1980), nas quais se destacam Combretaceae,
Lythraceae, Myrtaceae e Onagraceae entre as Myrtales.

A vascularizagdo do estame tem fornecido caracteres de utilidade taxondmica
(ver Wilson 1950). A principal fonte de variagao diz respeito a ramifica¢oes do trago
estaminal na regido dorsal da antera e do conectivo. Dentre as espécies observadas,
Microlicia  euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora, Rupestrea johnwurdackiana e
Tibouchina clinopodifolia apresentaram traco estaminal indiviso. A auséncia de
ramificagdes dorsais no pedoconectivo tem sido apontada como sinapomorfia de
Microlicieae (Wilson 1950; Michelangeli et al. 2013). Entretanto, apesar da presenca de
um ramo do trago dorsal no pedoconectivo de Melastomeae ter status sinapomorfico
(Wilson 1950; Michelangeli et al. 2013), esta ramificacdo nao foi observado em T.
clinopodifolia. A ramificagao dorsal curta do trago estaminal de Henriettea saldanhae
apresenta similaridades com outras Henrietteeae, como Bellucia (Wilson 1950),
embora discussoes sobre sua importancia taxonOmica para a tribo ainda sejam
escassas (Penneys et al. 2010). Este mesmo estado de carater foi observado em Leandra
melastomoides, Miconia dodecandra e Pleiochiton ebracteatum, pertencente a Miconieae;
grupo que aparentemente nao exibe um padrao claro de vascularizagao, como ocorre
em outras tribos (Wilson 1950). O espessamento do trago estaminal tem sido
associado a secrecao de néctar em algumas espécies (Stein & Tobe 1989; Vogel 1997;
Varassin et al. 2008), porém nao existem registros para a presenca de nectdrio nas
flores de Melastomataceae aqui estudadas.

O sistema vascular do gineceu nao é¢ homogéneo entre as Melastomataceae
(Tabela 1.3). As variagOes principais sao: a origem dos tragos carpelares, o nimero de

tracos e a origem dos tracos que suprem o estilete. Quanto a origem dos tragos
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carpelares dorsais, ¢ possivel identificar dois grupos: (1) aquele em que os tragos
dorsais divergem dos tragos hipantiais, nao tendo relagao com os tragos ventrais; e
(2) outro em que os tragos dorsais tém origem comum com os tragos ventrais, sendo
ambos remanescentes do estelo do pedicelo floral. O primeiro conjunto é composto
pela maior parte das espécies estudadas (Tabela 1.3), aqui notado em Leandra
melastomoides, Miconia dodecandra, Pleiochiton ebracteatum e Tibouchina clinopodifolia. J&
o segundo conjunto parece caracteristico do grupo formado por Rupestrea (R.
johnwurdackiana; presente estudo), Microlicieae (Microlicia  euphorbioides e
Rhynchanthera grandiflora; presente estudo), clado Marcetia (Aciotis; Morley 1953) e
Rhexieae (Rhexia; Eyde & Teeri 1967), que parecem ser relacionados (Michelangeli et
al. 2013; Goldenberg et al. 2015). No entanto, esse padrao vascular parece ter sido
perdido ou modificado em Melastomeae, visto que algumas espécies exibem o trago
dorsal oriundo do plexo do hipanto (Subramanyam & Narayana 1969; Ramirez 2011)
como T. clinopodifolin. O caso de Olisbeoideae (Morley 1953, 1976) parece uma
modificacdo do segundo conjunto, uma vez que ao invés da separagao entre o trago
dorsal e ventral do carpelo ocorrer abaixo do loculo (p.ex. Microlicia euphorbiodes e
Rupestrea johnwurdackiana), ela é lateral (p.ex. Mouriri trunciflora; Morley 1953) ou
mesmo superior ao léculo (p.ex. Mouriri chamissoana; Morley 1953). Ovarios inferos
com tragos carpelares dorsais mais relacionados aos tragos ventrais do que os
hipantiais de Olisbeoideae também foram observados em Henriettea saldanhae
(Henrietteeae).

O estilete de Melastomataceae pode receber tragos carpelares de origens
distintas de acordo com a espécie. Basicamente sdo encontrados trés padroes: (1)
vascularizado por tragos dorsais (Leandra melastomoides), (2) por tragos ventrais
(Pleiochiton ebracteatum, Tibouchina clinopodifolia), (3) por tragos dorsais e ventrais
(Henriettea saldanhae, Miconia dodecandra, Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera
grandiflora e Rupestrea johnwurdackiana). O primeiro caso parece comum entre
Olisbeoideae (Coryphadenia, Mouriri e Votomita; Morley 1953); além do clado Marcetia

(Aciotis; Morley 1953). O segundo padrao € frequente em Sonerileae (Subramanyam
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& Narayana 1969), Rhexieae (Eyde & Teeri 1967), e clado Cambessedesia (Baumgratz
1997), grupos aparentemente pouco relacionados. O ultimo padrao é relatado em
Merianieae e Miconieae (Ramirez 2011). Eventualmente o estilete é suprido por um
plexo vascular complexo e continuo, como em Blakea granatensis (Ramirez 2011) e
Conostegia str.s. (Kriebel 2014a), o que pode obscurecer sua codificagao.

A forma do estigma nas espécies estudadas também apresenta variacoes
(Kriebel 2014a), embora seja sempre revestido por papilas (Ciampolini et al. 1995) e
umido (Dahlgren & Thorne 1984; Ciampolini et al. 1995; Kriebel et al. 2015). A
organizagao do tecido transmissor também ¢é variavel, caracterizado como solido
(p.ex. Leanda melastomoides, Miconia dodecandra, Tibouchina clinopodifolia), mais
frequente entre as Eudicotiledoneas (van Went & Willemse 1984), ou oco,
delimitando um canal preenchido por exudato (p.ex. Henriettea saldanhae, Pleiochiton
ebracteatum, Rupestrea johnwurdackiana). No entanto, mesmo nas espécies em que o
tecido transmissor € sdlido, as células centrais mostram uma organizagao pouco
coesa (Ciampolini et al. 1995). Conclui-se que a dicotomia entre estas duas condigdes
pode nao ser um bom indicador taxondmico.

A placentacdo é axilar em todas as espécies analisadas, como ocorre na
maioria das Melastomataceae (Renner 1993; Clausing et al. 2000). Excegdes sao
algumas Olibeioideae que exibem placentacao basal (Morley 1953, 1976) e Kibessieae
com placentacao parietal (Maxwell 1981). O tipo de placentacao é uma caracteristica
de importante valor taxondmico, especialmente para tdxons superiores (Puri 1952;
Endress & Matthews 2012; Endress et al. 2013; Ickert-Bond et al. 2014). Entretanto,
parece haver pouca modificagao ao longo de Myrtales (Ickert-Bond et al. 2014), com

predominio da condigao axilar (Dahlgren & Thorne 1984).

1.6.3. Consideragoes sobre a Anatomia floral

A organizagao interna da flor de Melastomataceae apresenta variacao entre as

espécies, entre os 0rgaos da mesma flor, e entre partes desses drgaos.
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A composigao tecidual do hipanto perigino varia em tipos celulares e nimero
de camadas. Entretanto, a organizacao parece constante entre as Melastomataceae
observadas, em que hd uma epiderme interna destituida de indumento, tecido
parenquimatico entre os tragos hipantiais, células de sustentacdo mecanica e
epiderme externa com indumento. O tecido de sustentacdao pode ser constituido de
células colenquimaticas (p.ex. Tibouchina clinopodifolia) ou esclereides (p.ex. Miconia
dodecandra e Microlicia euphorbioides). A presen¢a de uma camada continua de células
com drusas na face externa ou interna do hipanto é recorrente para outras
Melastomataceae (Kriebel 2015). A ocorréncia de diferentes tipos de tricomas e
emergéncias (glandulares e nao glandulares para ambos) atestam a [grande] variacao
do indumento relatada para a familia nesse quesito (Wurdack 1986, Milanez &
Machado 2011).

A presenca de megaestildides (ter Welle & Mennega 1977) nos drgaos florais
de Henriettea saldanhae reforca a inferéncia de que estes depdsitos sejam disseminados
na planta como um todo, além dos drgaos vegetativos (ter Welle & Mennega 1977;
Baas 1981). Este dado fornece subsidio para o estabelecimento da presenca de
megaestiloides como uma sinapomorfia de Astronieae e Henrietteeae (Penneys et al.
2010; Penneys 2013; Kriebel 2014b). Outros depdsitos de cristais, na forma de drusas,
ocorrem em todas as espécies estudadas, em vdarios orgdos florais. A ocorréncia de
drusas na parede da antera parece um carater util no reconhecimento de alguns
clados em Miconieae (Caetano 2014).

Células fenolicas foram reportadas para todas as espécies estudadas. Embora
Melastomataceae seja conhecida pela diversidade de compostos fendlicos (Serna &
Martinez 2015), a maior parte dos seus registros é para tecido vegetativo (Metcalfe &
Chalk 1957). Células com compostos fenolicos desempenham papel na defesa do
tecido vegetal contra acao de herbivoros (Coley & Barone 1996; Barbehenn & Peter
Constabel 2011). Registros prévios indicam sua presenca no estigma de Tibouchina
(Ciampolini et al. 1995), ovario de Miconia albicans (Cortez & Carmello-Guerreiro

2008), estames de Blakea e Chalybea (Stein & Tobe 1989) e na flor de Medinilla (Robil &
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Tolentino 2015). A presenca de células fenodlicas parece diminuir a medida que a flor
atinge a antese (Robil & Tolentino 2015), sendo os tecidos associados ao fruto os
ultimos a perderem essas células (Cortez & Carmello-Guerreiro 2008; Robil &

Tolentino 2015).

1.6.4. Perspectivas

O presente trabalho representa um esfor¢o em suprir a caréncia de estudos
sobre caracteres florais, pouco explorados do ponto de vista comparativo. Tais
informagdes, quando disponiveis, estao fragmentadas em revisdes taxondmicas ou
levantamentos floristicos para a familia. Nesse sentido, é necessdrio expandir os
estudos em duas frentes complementares: (1) na caracterizacao de estruturas e (2) na
caracterizagao de grupos. A primeira abordagem pretende elucidar questdes da
construgao floral; aqui ilustradas pelo merisma, hipanto perigino e vascularizacao.
Estudos futuros poderiam abranger uma variagao estrutural maior, como flores que
apresentem merismas “extremos” (p.ex. trimeras e heptameras) ou em espessura do
hipanto perigino. A segunda abordagem tem como intuito preencher lacunas na
amostragem taxonOmica, que permitam reconhecer padroes florais em clados e
subclados da familia. Dessa forma, a integracao de ambas as frentes de pesquisa
contribuiriam para uma compreensdo profunda da flor em Melastomataceae,

fornecendo subsidios para inferéncia filogenética e evolugao floral.
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Capitulo 2. As bases ontogenéticas para a variacao da posi¢do do

ovario em Melastomataceae

2.1. Resumo

A posicao do ovario é um carater geralmente estavel dentro das angiospermas.
Entretanto, Melastomataceae apresenta flores periginas a epiginas, cujo ovario varia
de supero a infero. Compreender quais mudangas ontogenéticas estao envolvidas na
formacao de estruturas florais diferentes em um mesmo grupo ¢ de grande interesse.
Assim, o objetivo do presente capitulo é elucidar os processos ontogenéticos
envolvidos na variagao da posicao do ovario em Melastomataceae. Para tal, seis
espécies da familia (Henriettea saldanhae, Leandra melastomoides, Miconia dodecandra,
Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina clinopodifolia) foram
escolhidas como modelo para o estudo comparativo do desenvolvimento do gineceu.
Botdes florais e flores em varios estadios de desenvolvimento foram processados
para andlises de superficie em microscopia eletronica de varredura e histoldgica em
microscopia de luz. Os resultados demonstram que, durante os estadios iniciais, o
desenvolvimento floral é similar entre todas as espécies. O apice floral passa por
modificacdes que incluem a organizagao do tecido meristematico, passando de
convexo para concavo, resultando em um hipanto perigino. Esse hipanto tem origem
a partir de divisdes celulares na regido marginal do 4pice floral, que elevam a base
dos primérdios dos oOrgaos florais de quase todos os verticilos. O crescimento
conjunto da base dos carpelos com o hipanto ginecial origina ovarios semi-inferos
(em menor extensao) em Leandra melastomoides, Miconia dodecandra e Tibouchina
clinopodifolia; e infero (em maior extensao) em Henriettea saldanhae. Em Microlicia
euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora, os carpelos nao sao modificados por este
crescimento hipantial, culminando em flores de ovario stpero. Desse modo, notamos
que alteragdes na construgao floral sao decorrentes da atuagao disruptiva de células
meristematicas, o que configura um dos mecanismos principais para o surgimento de

inovagdes morfoldgicas entre as plantas.

Palavras-chave: apice floral, desenvolvimento floral, hipanto, meristema, posi¢ao do

ovario.
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2.2. Introdugao

Melastomataceae ¢ uma familia pantropical de Myrtales (Dahlgren & Thorne
1984; Conti et al. 1996; Stevens 2001), que apresenta flores periginas a epiginas, cujo
ovario varia de supero a infero (Clausing et al. 2000). O ovario € a parte do gineceu
nas angiospermas que encerra os Ovulos (angio-ovulia) (Tomlinson 2012) e que
conterd as sementes (angiospermia) apds a fecundagao (Leins & Erbar 2010). Em
geral, enquanto a parede do ovario supero é constituida por tecido de origem
carpelar (Sattler 1974), a parede do ovario infero é associada a um hipanto, ou
hipanto ginecial (sensu Leins et al. 1972). Quando um hipanto nao estd associado ao
ovario, o hipanto apenas conecta os verticilos extra-carpelares a base floral, ele é
chamado de hipanto perigino (sensu Leins et al. 1972). A complexidade dessa
organizacao suscita questoes sobre a origem ontogenética tanto do hipanto como do
ovario infero (Kaplan 1967; Sattler 1974; Igersheim et al. 1994).

A busca por diferengas nos processos ontogenéticos que culminam na
variacdo da posicdo do ovdario observada nas angiospermas tem revelado
informagdes importantes para a compreensao do desenvolvimento floral (Kaplan
1967; Weberling 1989; Gustafsson & Albert 1999; Kuzoff et al. 2001; Soltis et al. 2003;
Leins & Erbar 2010). Uma sugestao frequente na literatura é que haja correlagao entre
a posicao do ovario e a forma do 4pice floral em desenvolvimento (ver Kuzoff et al.
2001; Soltis & Hufford 2002; Soltis et al. 2003). De acordo com essa perspectiva,
durante a organogenia, os apices florais convexos estariam envolvidos na formagao
de ovdrios superos (como nas flores hipdginas), e os apices florais concavos na
formacao de ovarios inferos (Soltis et al. 2003).

O apice floral durante o inicio do seu desenvolvimento exibe constitui¢ao
similar ao 4pice caulinar vegetativo (Sussex 1989). Em ambos os casos o apice é
composto, em geral, por camadas de células de revestimento que passam somente
por divisdes anticlinais, denominada tunica, e por uma massa central de células que

se dividem em todos os planos, denominada corpo (Newman 1965; Steeves & Sussex
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1989). O formato convexo do 4pice caulinar € reflexo da disposicao distal das células
iniciais, uma vez que elas produzem novas células meristematicas (protoderme,
meristema fundamental e procambio) em direcao a base e ao entorno do apice (Fahn
1990; Evert 2006). A forma do 4pice floral convexo, entdo, seria a retengao da
organizagao estrutural do dpice caulinar vegetativo (Kwiatkowska 2008). Nesse
sentido, o formato concavo ¢ uma modificacdo ontogenética do apice floral convexo
(Kaplan 1967).

A mudanga na capacidade de crescimento ¢ uma das principais alteragdes que
ocorrem durante a transformacdo do dpice caulinar (vegetativo) em dapice floral
(reprodutivo). A inducdo floral envolve a supressdao de um programa ontogenético
indeterminado e aquisicdo de um programa determinado, em que todo o tecido
meristematico sera consumido na construcao dos 6rgaos florais (Blazquez et al. 2006;
Kwiatkowska 2008). Dessa forma, a organiza¢do em tanica e corpo tende a
desaparecer assim que os primeiros orgaos florais sdao iniciados (Huala & Sussex
1993; Ormenese et al. 2002), sendo substituida por um ‘manto meristematico’ que
recobre um ‘grupo central’ (Kwiatkowska 2008). Por outro lado, a perda do
crescimento apical é compensada funcionalmente pela nova competéncia do apice
reprodutivo para expandir devido a atividade do meristema intercalar (ClafSen-
Bockhoff 2016). Esse tecido proliferativo pode ter origem residual (a partir de tecidos
meristematicos anteriores) ou por desdiferencia¢ao (Krishnamurthy et al. 2015).

Do ponto de vista comparativo, as diferencas observadas entre estruturas
maduras em grupos relacionados resultam de mudancas no seu desenvolvimento
(Miller 2008; Richter & Wirkner 2014). O desenvolvimento de qualquer estrutura,
por sua vez, pode ser descrito de acordo com sua posicao (localizagao espacial),
identidade (‘natureza’) e polaridade (atributo ao longo de um eixo) (Cronk 2009).
Outros atributos ontogenéticos seriam crescimento (que define o tamanho),
crescimento relativo (que define o formato) e tempo de duragao (Webster & Zelditch
2005). Assim, entende-se que a diversidade floral entre grupos relacionados seja

reflexo de mudangas em processos ontogenéticos (Sattler 1974; Endress 1990, 2006),
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em particular, daquelas que ocorrem no meristema floral entre grupos relacionados
(Sattler 1978; Running & Hake 2001; Chandler 2014; Clafien-Bockhoff 2016).
Mudangas ontogenéticas podem ocorrer por processos distintos e muitas vezes
concomitantes (Donoghue & Baum 2002; Cronk 2009). Segundo Webster & Zelditch
(2005), entre as modificagdes que podem ocorrer sobre esses processos, 0s mais
importantes ao longo da evolugao sao: homeose (mudanca de identidade) (Sattler
1988; Ronse De Craene 2003), heterotopia (mudanga de posigao) (Donoghue & Baum
2002), heterocronia (mudanga de duragao) e heterometria (=alometria, mudanga de
tamanho; Gould 1966; Webster & Zelditch 2005).

Diante do exposto acima, a andlise ontogenética da variacao da posi¢ao do ovario
em Melastomataceae € interessante por diversas razodes: (1) variagoes desse tipo sao
pouco usuais dentro de uma mesma familia, uma vez que esse carater é
relativamente estavel entre as angiospermas (Endress 2010, 2011); (2) o status
monofilético de Melastomataceae (Clausing & Renner 2001) permite comparagdes
entre estruturas que compartilham a mesma histdria evolutiva; e (3) em grupo com
tais variagdes é também um modelo para testar a validade das predi¢does de
correlagao entre a morfologia do apice floral em desenvolvimento e a posicao do

ovario na flor em antese (sensu Soltis et al. 2003).

2.3. Objetivos

O objetivo do presente capitulo é elucidar os processos ontogenéticos envolvidos
na variacdo da posicao do ovario em Melastomataceae. Pretende-se avaliar quais
mudancas do meristema floral explicam a variacdo na posi¢ao do ovario nas flores

periginas a epiginas.
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2.4. Materiais & métodos

2.4.1. Espécies estudadas
Foram analisadas seis espécies de Melastomataceae, que abrangem a variacao
na posi¢ao do ovario encontrada na familia (Tabela 2.1).

Tabela 2.1. Espécies de Melastomataceae usadas nesse estudo.

Posicao d N d
Espécie Tribo 051g,a(.) ° vmero do Voucher
ovario coletor
Henriettea saldanhae C Henrietteeae Infero J.P. Basso- UPCB 56300
° o8t Alves et al. 10
Leandra melastomoides L . A.P.S. Caetano
Raddi Miconieae Semi-infero ot al. 50 UEC 183554
A.P.S.
Miconia dodecandra Cogn. Miconieae Semi-infero efalCaze;ano UEC 178711
Microlicia euphorbioides T . J.P. Basso-
Mart. Microlicieae Sapero Alves et al. 25 SP 370229
Rhynchanthera grandiflora T , J.P. Basso-
(Aubl) DC. Microlicieae Supero Alves et al. 41 HUFU 56564
Tibouchina clinopodifolia Melastomeae Semi-infero A.P.S. Caetano UEC 178713
(DC.) Cogn etal. 31

2.4.2. Desenvolvimento floral

Flores e botoes florais em diversas fases do desenvolvimento foram coletados,
fixados com solucao de Karnovsky (glutaraldeido a 1% em tampao fosfato 0,1M e
pH=7,2; paraformaldeido a 4% — modificado de McDowell & Trump 1976) ou
FGAA (solucao etanol a 43,1%, acido acético a 4,55%, paraformaldeido a 8,8% e
glutaraldeido a 2,22%; Lersten & Curtis 1988) e estocados em etanol 70%. Os
materiais fixados foram dissecados em microscdpio estereoscopico e preparados para
observagoes em microscopia de luz e eletronica de varredura.

Para o exame de superficie (microscopia eletronica de varredura — MEV), os
materiais foram desidratados em série etanolica, submetidos ao ponto critico em um

aparelho Balzers CPD 030, montados em suportes metalicos, colocados sobre fita
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adesiva de carbono ou coldide grafite e entdao cobertos com ouro em um metalizador
Balzers SCD 050. O tempo médio de metalizagao foi de 200 segundos. As observagoes
foram efetuadas no Laboratério de Microscopia Eletronica do Instituto de
Biologia/UNICAMP, em um microscopio eletronico de varredura JEOL JSM-5200; e
no Departamento de Biologia Celular e Molecular e Bioagentes Patogénicos da
Faculdade de Medicina de Ribeirao Preto/USP, em um microscopio eletronico de
varredura J[SM-6610LV. As imagens foram obtidas em 10kV ou 25kV.

As amostras foram desidratadas em série etanolica e incluidas em resina plastica
(historesin) Leica. Cortes transversais foram feitos em microtomo rotativo Leica RM
2245 (3-5 pum de espessura) com navalha de vidro ou de aco e aderidos em laminas
de vidro. Para os botdes em estadios iniciais, as laminas foram coradas seguindo a
combinagao de acido periodico-Reativo de Schiff (PAS) (Feder & O’Brien 1968) e
Fucsina Basica [C.I. 42500] e, entao, Azul de Toluidina (Feder & O’Brien 1968) [C.I.
52040] 0,05% em tampao fosfato (pH=6,8). Para os demais estadios foi utilizado
apenas o Azul de Toluidina.

Para o exame histoldgico (microscopia de luz), os materiais foram
desidratados em série etanodlica e incluidos em resina plastica (historesin) Leica.
Cortes transversais e longitudinais das estruturas investigadas foram feitos em
micrétomo rotativo Leica RM 2245 (3-5 um de espessura) com navalha de vidro ou
aco e aderidos em laminas de vidro. Para os botdes em estadios iniciais, as laminas
foram coradas seguindo a combinagao de acido periddico-Reativo de Schiff (PAS)
(Feder & O’Brien 1968) e Fucsina Basica [C.I. 42500] e, entao, corados com Azul de
Toluidina (Feder & O’Brien 1968) [C.I. 52040] 0,05% em tampao fosfato (pH=6,8).
Para os demais estadios foi utilizado apenas o Azul de Toluidina. As laminas
histoldgicas foram montadas com dgua destilada e laminula de vidro no momento da
observacao. As observagoes e fotografias digitais foram obtidas com camera digital
Leica DFC 320 acoplada em microscopio de luz Leica DM 4500 B.

As imagens obtidas foram editadas e coloridas artificialmente usando

software Corel Draw X3 (Corel Corporation, Ottawa, Canadd), também utilizado
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para confeccdo das pranchas. Os diagramas foram feitos com Adobe Illustrator
(Redwood City, Califérnia, EUA). As seguintes cores foram utilizadas (tanto para
orgaos em antese como durante seu desenvolvimento): laranja para as bracteas,
verde para as sépalas, amarelo para as pétalas, azul para os estames e vermelho para
os carpelos. A distingao histoldgica entre os carpelos e o hipanto ginecial apontado
pelas cores é arbitraria (ver Sattler 1974). Para a descricdo do hipanto, seguimos a
recomendacao de Leins et al. (1972) que fazem a distingao entre hipanto ginecial
(quando associado ao gineceu) e hipanto perigino (quando ndo estd associado ao

gineceu) (Fig. 2.1).

2.4.3. “Principio das Proporcdes Varidveis” aplicado ao gineceu.

Conforme proposto por Igersheim et al. (1994), a variacao entre as proporgoes
(e consequentemente a origem de ovarios inferos e stperos) pode ser elucidada com
o auxilio de um conjunto de linhas conectadas, seguindo suas mudancas posicionais
(ou a distancia entre elas), seu comprimento e angulo durante o curso do
desenvolvimento. Tal abordagem é particularmente ttil ao discernir a contribuigao
do hipanto perigino e do hipanto ginecial na construgao floral. As linhas sao
definidas como se segue (Fig. 2.1):

Linha “a”: perpendicular ao eixo mediano longitudinal do ovario, ancorada no
ponto de inser¢ao externa do primoérdio carpelar (ou ovario) até o eixo mediano
longitudinal. Indica o ponto mais proximal a partir do qual o ovério pode ser
separado de outras estruturas.

Linha “b”: perpendicular ao eixo mediano como “a”, mas fixado no ponto de
insercao interna (excluindo placenta). Delimita o ponto mais inferior do ldculo
do ovario.

Linha “c”: conecta os pontos de inser¢ao externo e interno.
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Hipanto
perigino

Hipanto j
ginecial

Figura 2.1. Flor esquematica com hipanto. Diagramas com as linhas usadas para analise das
proporgoes entre as partes florais, com énfase no ovario.

No ovario stupero, a linha “b” esta acima da linha “a”. Em um ovario infero, a
situacao é inversa: linha “a” esta acima da linha “b”. A inclinagdo serve como um
indicador da ‘intensidade” da diferenca entre ovarios inferos e superos. No caso de

‘" 7
C

um apice floral completamente plano, as linhas “a”, “b” e podem se sobrepor

(IlaII=IIbII+IICII)'
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2.5. Resultados

O 4pice floral em todas as espécies estudadas de Melastomataceae surge como
uma protuberancia convexa que é flanqueada por duas bractéolas laterais (Fig. 2.2A-
C). Durante esse estadio, o primordio floral € composto por duas camadas de células
(tnica) que delimitam uma massa de células interna (corpo) (Fig. 2.2D). A mudanca
de perfil do apice floral comeca com a iniciagdo das sépalas, tornando-o cilindrico
(Fig. 2.2E-H). Os primoérdios das sépalas tém origem nas divisdes celulares periclinais
na regiao marginal do apice floral, acompanhadas por divisdes anticlinais da camada
externa (Fig. 2.2G). Desse modo o apice floral torna-se concavo com a formagao das
sépalas jovens (Fig. 2.2H-J). Em seguida ocorrem outras divisdes periclinais e
anticlinais na margem, que formam as células iniciais do hipanto perigino, elevando
a base dos primoérdios sepalares (Fig. 2.2]). A partir dessa fase ndo € mais possivel
reconhecer a organiza¢dao em tdnica-corpo (Fig. 2J,K). O surgimento do hipanto e o
alongamento das sépalas jovens consolidam a constru¢do concava do apice floral
(Fig. 2.2K-N).

As pétalas e os carpelos sao os proximos Orgaos florais iniciados. Enquanto os
primdrdios de pétalas surgem sobre a superficie verticalizada do hipanto perigino
em formacdo (Fig. 2.2N, 2.3A-D), os carpelos sao iniciados sobre uma superficie
horizontal no centro do apice floral (Fig. 2.3A-C). Os primoérdios carpelares aparecem
como protuberancias pouco evidentes (Fig. 2.3A-B), dispostos em circulo, e logo se
unem lateralmente (Fig. 2.3D-F). Pouco depois surgem os primdrdios dos estames
(Fig. 2.3F,H). Os carpelos surgem paralelos ao eixo floral, ao contrdrio das pétalas e
estames, que surgem perpendicularmente, devido a verticalizacdo do hipanto

perigino (Fig. 2.3).
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2 . A R :
volvimento floral em espécies de Melastomataceae. A: apice floral pouco
convexo com duas bractéolas laterais (Miconia dodecandra). B: apice floral convexo flanqueado por duas bractéolas
(Tibouchina clinopodifolia). C: segao longitudinal através do apice floral (Microlicia euphorbioides). D: meristema floral
organizado em tdnica-corpo (Rhynchanthera grandiflora). E: apice floral cilindrico (Leandra melastomoides). F: apice
floral durante iniciagdo das sépalas (M. euphorbioides) G: divisdes periclinais e anticlinais na regido marginal
interna do apice floral compdem o primdrdio sepalar (M. euphorbioides). H: apice floral concavo apds a iniciagao
das sépalas (T. clinopodifolia). I: interior do &pice floral concavo parcialmente dissecado (R. grandiflora). J: formagao
das células iniciais do hipanto na regido marginal do apice floral (L. melastomoides). K: base das sépalas jovens
elevada pela formagao do hipanto (Henriettea saldanhae). L: apice floral concavo (H. saldanhae). M: o centro do apice
floral permanece plano apos o surgimento do hipanto (M. dodecandra). N: iniciagdo de uma pétala sobre o hipanto
perigino (seta) (M. euphorbioides). Cores: laranja para as bractéolas e verde para as sépalas. (*) indica a posicao do
eixo da inflorescéncia.
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Figura 2.3. Estadios iniciais do desenvolvimento floral em espécies de Melastomataceae. A:
iniciagdo de trés primdrdios carpelares (Rhynchanthera grandiflora). B: trés primordios carpelares em
circulo (Microlicia euphorbioides). C: se¢do longitudinal do botdo floral durante iniciacdo dos
primoérdios de pétalas (sobre o hipanto perigino, setas pretas) e dos carpelos (ndo associados ao
hipanto, setas cinzas) (Tibouchina clinopodifolia). D: uniao lateral dos carpelos jovens (M. euphorbioides).
E: cinco carpelos (*) unidos (T. clinopodifolia). F: alongamento dos carpelos unidos e iniciagdo dos
estames (setas) (R. grandiflora). G-I: botdes jovens em se¢do longitudinal. G: primdrdios petalares
perpendiculares e carpelares paralelos ao eixo floral (M. euphorbioides). H: alongamento dos carpelos
(Henriettea saldanhae). I: porcao basal dos carpelos unida entre si (Leandra melastomoides). Cores: verde
para sépalas, amarelo para pétalas, azul para estames e vermelho para carpelos.
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Os carpelos formam uma estrutura sincarpico onde o crescimento carpelar
longitudinal € mais acentuado que o crescimento transversal (Fig. 2.4A-B). O
crescimento carpelar longitudinal ¢ mais acentuado que o crescimento transversal. A
fenda carpelar aparece durante esse estadio, e seu fechamento é gradual e acropeto
(Fig. 2.4A-D). A porcao proximal dos carpelos origina o ovario, reconhecido por
l6culos, enquanto a porgdo distal formara estilete e estigma (Fig. 2.4). E possivel
reconhecer o surgimento de um hipanto ginecial pouco antes desse estadio (Fig.
2.4D,E), onde a base do ovdrio em formagao passa a crescer em continuidade ao
hipanto perigino. As margens do carpelo em desenvolvimento crescem em diregao
ao interior do loculo, onde dao origem a placenta (Fig. 2.4A-B,D,I).

A construgao da parede do ovario difere entre as espécies (Fig. 2.5). Em
Microlicia euphorbioides (Fig. 2.4G, 2.5A) e Rhynchanthera grandiflora (Fig. 2.4F, 2.5B) o
ovario é completamente livre do hipanto. Ja a por¢dao proximal/basal do ovario
incipiente em Leandra melastomoides (Fig. 2.4E, 2.5D), Miconia dodecandra (Fig. 2.4D) e
Tibouchina clinopodifolia (Fig. 2.41, 2.5E) se expande associada ao hipanto ginecial (Fig.
24D,E I, 2.5D,E). Em Tibouchina clinopodifolia a unido entre carpelo e hipanto nao é
completa, uma vez que sdao observados septos longitudinais (Fig. 2.4I), formando
l6culos onde os estames em desenvolvimento ficam alojados. O crescimento conjunto
do carpelo com hipanto ginecial € mais acentuado em Henriettea saldanhae, formando
um ovario completamente infero (Fig. 2.5C). Nao foi possivel identificar nenhum
marcador histoldgico na parede do ovario que permita distinguir um limite entre a
porcao carpelar e aquela oriunda do hipanto ginecial. O crescimento conjugado do
tecido carpelar com o hipanto ginecial é causado tanto por proliferagio como

aumento no volume celular.
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Figura 2.4. Estadios intermediarios do desenvolvimento do gineceu em espécies de
Melastomataceae. A: crescimento das margens do carpelo, anterior ao fechamento da fenda
carpelar (Rhynchanthera grandiflora). B: diferenciagao do carpelo em ovario, estilete e estigma
(Tibouchina clinopodifolia). C: fechamento acropeto da fenda carpelar (R. grandiflora). D:
formacao da placenta dentro do ovario incipiente e oclusao da fenda carpelar (Miconia
dodecandra). E: delimitagao do l6éculo do ovario com uma porgao distal livre e porgao basal
conjugada ao hipanto ginecial (Leandra melastomoides). F-G: carpelos unidos entre si e livres
do hipanto. F: R. grandiflora. G: Microlicia euphorbioides. H: parede do ovario composta pelo
hipanto ginecial (Henriettea saldanhae). I: ovario semi-infero em desenvolvimento (T.
clinopodifolia). As setas indicam o limite inferior (esquerda) e superior (direita, septo
longitudinal) entre a unido do carpelo e hipanto ginecial. Cores: verde para sépalas, amarelo
para pétalas, azul para estames e vermelho para carpelos.
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Figura 2.5. Gineceu na flor em antese de espécies de Melastomataceae. A: ovario stupero
(Microlicia euphorbioides). B: ovario sapero (Rhynchanthera grandiflora). C: ovario infero
(Henriettea saldanhae). D: ovario semi-infero (Leandra melastomoides). E: ovario semi-infero
(Tibouchina clinopodifolia).
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A andlise comparativa entre os parametros geométricos pré-definidos revela
que a variacdo na posi¢ao do ovario detectada nas espécies estudadas resulta de
mudancas alométricas ao longo do desenvolvimento do gineceu (Fig. 2.6). A
distancia entre as linhas “a” e “b” é curta nos estadios iniciais do desenvolvimento
para todas as espécies. No decorrer do desenvolvimento, essa distancia aumenta
consideravelmente em Henriettea saldanhae e Leandra melastomoides, e em menor grau
em Miconia dodecandra e Tibouchina clinopodifolia. A relacao entre as linhas “a” e “b”
em Microlicia euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora exibe padrao descrito como

ovario supero (inversao entre “a” e “b”).
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Henriettea Leandra Miconia Microlicia Rhynchanthera Tibouchina

00me 500um

Figura 2.6. Desenhos esquematicos da posi¢ao do ovario em espécies de Melastomataceae. As colunas indicam diagramas de se¢oes longitudinais
do desenvolvimento do gineceu de cada espécie amostrada (Henriettea sadanhae, Leandra melastomoides, Miconia dodecandra, Microlicia euphorbioides,
Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina clinopodifolia), dispostos em estadios sucessivos do desenvolvimento, dos iniciais (acima) culminando no
ovario em antese (abaixo). A delimitagao do tecido carpelar (em vermelho) na regido basal durante o desenvolvimento do gineceu € arbitraria, bem
como na regiao de interface com o hipanto (perigino e ginecial, em cinza) (ver Sattler 1974).
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2.6. Discussao

Os resultados obtidos ilustram a importancia dos ‘meristemas disruptivos’ na
promocao de crescimento diferencial entre as partes florais. Como exposto em
Melastomataceae, a extensao e o grau de intensidade da proliferacdao celular sao
componentes fundamentais na geracao de estruturas novas (hipanto) e modifica¢oes
em estruturas prévias (ovario que se torna infero).

O 4pice floral em Melastomataceae durante o inicio do desenvolvimento é
similar ao relatado para dpices caulinares vegetativos em termos de organizacao
histologica (Sussex 1989). Porém, assim como em outras angiospermas, ocorrem duas
mudancas importantes em relacdo a um meristema apical caulinar: a perda da
capacidade indeterminada, uma vez que o tecido meristematico é completamente
utilizado na constru¢do da flor; e o desaparecimento do arranjo tunica-corpo
(Kwiatkowska 2008). A producao e manutenc¢ao de um tecido proliferativo na regiao
marginal do que seria reconhecido anteriormente como o corpo é um evento
marcante da fase inicial do desenvolvimento. Esse tecido continua a acrescentar
células no proprio apice floral apds a iniciacao dos drgaos florais na regiao basal dos
primdrdios. Parece nao haver consenso na literatura sobre a classificacdo desse
tecido, referido como ‘meristema intercalar’(Leins 1972; Leins & Erbar 2010),
‘meristema residual” (Weberling 1989; Krishnamurthy et al. 2015), ou ‘quasi-
meristema’ (Girin et al. 2009). De qualquer maneira, ocorre um ’‘crescimento
intercalar’” (Leins 1972; Roth 1977; Leins & Erbar 2010; Claflen-Bockhoff 2016),
‘crescimento toral” (Robertson & Tucker 1979) ou ‘crescimento zonal” (Sattler 1974) na
base dos primoérdios que modifica a morfologia floral (Corner 1958; Carlquist &
Raven 1966; Sattler 1978) e é responsavel pela formac¢dao de uma nova estrutura, i.e., o
hipanto (Leins 1972; Bohte & Drinnan 2005).

As mudangas impostas por esse tipo de crescimento marginal no apice floral
sao drasticas para a construgao floral (Corner 1958; Sattler 1978; Clafien-Bockhoff

2016). A transformacao da forma do apice floral (de convexo para cdncavo) altera a
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posicao e orientacdo dos Orgaos florais em desenvolvimento (Kaplan 1967; Kuzoff et
al. 2001; Soltis et al. 2003), tanto que o6rgaos usualmente paralelos ao eixo floral
passam a crescer perpendiculares a ele (Roth 1977; Weberling 1989; Leins & Erbar
2010). Entretanto, essa reorientagao interfere de maneira desigual nos verticilos
florais (Leins 1972; Leins & Erbar 2010). A orientagdo das sépalas nao € alterada, visto
que ja se encontram em crescimento durante o surgimento do hipanto. Ja4 os
primdrdios de pétalas e estames mudam de posigao, tornando-se perpendiculares ao
eixo floral (Wanntorp et al. 2011). Durante um primeiro momento, os carpelos nao
sao afetados por este crescimento intercalar, uma vez que sao iniciados sobre uma
superficie plana em todas as espécies estudadas de Melastomataceae (Ziegler 1925;
van Heel 1958).

A formagdao de um hipanto perigino em Melastomataceae parece ser um
processo conservado entre as espécies observadas. Em todos os casos ele é resultante
da proliferacao celular na regiao basal dos primordios dos verticilos do perianto e
androceu. O mesmo processo ocorre em outras Myrtales, como Lythraceae (Cheung
& Sattler 1967; Ronse De Craene & Smets 1991), Myrtaceae (Drinnan & Ladiges 1988;
Orlovich et al. 1999; Bohte & Drinnan 2005), e Onagraceae (Carlquist & Raven 1966;
Roth 1977). A formacdo do hipanto perigino tem impacto direto sobre o
desenvolvimento de outros orgaos florais (Ronse De Craene & Smets 1991),
especialmente os estames, tanto pelo nimero de estames que podem ser formados
(Bohte & Drinnan 2005; Wanntorp et al. 2011) quanto pela disposicao flexionada. Ha
muita controvérsia na literatura sobre a identidade do hipanto (ver Puri 1951): se
poderia ser considerado um 6rgao floral especial (Drinnan & Ladiges 1988; Orlovich
et al. 1999; Bohte & Drinnan 2005) ou um produto da combinacdo indistinta
(Rutishauser & Sattler 1985; Rutishauser 1999) de componentes florais, sem
identidade definida (Meyen 1987; Sattler & Rutishauser 1997). No entanto, o que
podemos constatar € que essa estrutura tem origem a partir de um meristema
disruptivo no apice floral (Leins 1972) e que durante a antese preserva caracteristicas

similares aos drgaos ao redor, como por exemplo, o mesmo indumento das sépalas.
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O desenvolvimento do gineceu revela que as flores epiginas e periginas em
Melastomataceae exibem a mesma origem ontogenética. Apesar do formato concavo
do 4pice floral em desenvolvimento, os primdrdios carpelares surgem sempre sobre
uma superficie plana central, com orientacao paralela ao eixo floral (p.ex. Ziegler
1925; van Heel 1958). Esta condi¢ao é incomum por dois aspectos. Na maioria das
angiospermas os ovarios inferos, e semi-inferos em menor extensao, sdo iniciados
como primordios perpendiculares ao eixo floral (Payer 1857; Weberling 1989; Leins &
Erbar 2010). Desse modo, estadios iniciais do desenvolvimento do gineceu como
aqueles encontrados em Henriettea saldanhae, Leandra melastomoides, Miconia
dodecandra e Tibouchina clinopodifolia nao sao usuais. Ja a formagao de ovarios superos
envolve a iniciacdo de primordios paralelos ao eixo floral, e tal arranjo é frequente
quando o apice floral tem formato convexo (Kuzoff et al. 2001; Leins & Erbar 2010). O
formato concavo do 4apice floral em Microlicia euphorbioides e Rhynchanthera
grandiflora, incomum as espécies de ovario supero, é consequéncia da formacao de
um hipanto perigino, ou seja, nao associado ao desenvolvimento do gineceu. A
auséncia de correlacdo entre o formato do dpice e a posi¢do que o ovario ocupa na
flor é observada em outros casos de periginia, como em algumas Rosaceae (Evans &
Dickinson 1999a; b), Penaeaceae (Schonenberger & Conti 2003) e Vochysiaceae (Litt &
Stevenson 2003).

A variagcdo na construg¢ao do ovario de Melastomataceae, se constituido de
uma maior propor¢ao supera ou infera, € resultado de diferencas na taxa de
crescimento relativo entre cada parte (Fig. 2.6; Igersheim et al. 1994; Costello &
Motley 2004). Embora seja dificil detectar a atividade meristemdtica em nivel
histologico durante o desenvolvimento do gineceu (Girin et al. 2009), a variacdao na
taxa de crescimento pode ser atribuida a multiplicagdo e expansdo celular nessa
regiao (Endress 1994; Leins & Erbar 2010). A auséncia de um limite claro entre
carpelo e hipanto ginecial (Sattler 1974), aliada a diferenciacdo celular em curso
durante o amadurecimento da parede do ovario infero, dificultam a delimita¢do das

regides com multiplicacdo celular nos estddios tardios do desenvolvimento. Cabe
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ressaltar que a extensao desse tecido proliferativo, que promove o crescimento
conjugado do carpelo jovem com o hipanto ginecial, ¢ varidavel na familia,
acarretando na variagao da posi¢ao do ovario observada.

A origem do hipanto (perigino e ginecial) em Melastomataceae poderia ser
atribuida a mudangas nos mecanismos ontogenéticos no decorrer do
desenvolvimento floral. A aquisicio da capacidade proliferativa pelas células
marginais do d4pice floral pode ser resultante da expressao heterotopica de um
programa ontogenético tipico de células meristematicas. Estas células poderiam
adquirir uma atividade meristematica parcial (os ‘quasi-meristemas’ sensu Girin et al.
2009) através da expressao de fatores de transcri¢ao similares a WUS (ver Ikeda &
Ohme-Takagi 2014; Gaillochet et al. 2015). A manutencao da capacidade proliferativa
desse tecido poderia ser ocasionada tanto pelo aumento da taxa de divisao celular
(crescimento relativo) como prolongamento temporal dessa expressao (heterocronia),
que atrasaria a diferenciagao celular, mantendo a capacidade de divisdao dessas
células (ver Geuten & Coenen 2013). Em relacdo a posicdo do ovdrio em
Melastomataceae, a alteracao principal envolvida é a mudanga alométrica. O
prolongamento tardio da atividade proliferativa se estende pela base dos carpelos
(Endress 1994), resultando em ovarios semi-inferos (em menor extensao) e inferos
(em maior extensao).

O panorama ontogenético deve ser levado em consideragao no momento de
estabelecer séries de transformacdo para os estados de carater, apds a andlise
filogenética, para estas transformagdes tenham significado explicativo (Richter &
Wirkner 2014). Embora as hipdteses evolutivas sobre a posigio do ovdrio em
Melastomataceae sejam escassas (ver Soltis et al. 2003), o modelo ontogenético aqui
exposto para origem e variacao do hipanto ginecial fornece subsidios para explicar a
existéncia de condi¢des dispares, mesmo entre grupos proximos. Como exemplo,
podemos citar a predominancia de ovarios superos em Merianieae (Michelangeli et

al. 2015) e Microlicieae (exceto Lavoisiera; Almeda & Martins 2001; Fritsch et al. 2004)
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que sdo grupos-irmaos de clados em que predominam ovarios inferos, Miconieae e
Rhexieae (Eyde & Teeri 1967), respectivamente.

Ao contrario do que foi comumente aceito no passado, a reconstrugao do
estado ancestral da posi¢cao do ovario apresenta um quadro bastante dinamico entre
as angiospermas, tanto pelo aspecto filogenético quanto ontogenético (Gustafsson &
Albert 1999, Endress 2011). Os dados aqui apresentados sobre desenvolvimento
floral inserem Melastomataceae entre as familias que exibem caracteristicas
ontogenéticas labeis o suficiente para sustentar eventos multiplos de transformacao
do carater posicao do ovario. Entre tais familias destacam-se aquelas que apresentam
taxons que exibem ovario supero derivados de taxons com ovario infero (Soltis et al.
2003; Endress 2011), como Araliaceae (Eyde & Tseng 1969; Costello & Motley 2004),
Begoniaceae (Charpentier et al. 1989), Bromeliaceae (Sajo et al. 2004), Campanulaceae
(Kaplan 1967), Haemodoraceae (Simpson 1998), Rubiaceae (Igersheim et al. 1994;
Groeninckx et al. 2007), Saxifragaceae (Kuzoff et al. 2001; Soltis & Hufford 2002) e
Vochysiaceae (Litt & Stevenson 2003).

Por fim, a observa¢ao do desenvolvimento do gineceu em Melastomataceae
contribui para refutar a correlagdo preditiva apontada entre o formato do apice floral
em desenvolvimento e a posi¢do que o ovdrio ocupard na flor (Soltis et al. 2003).
Segundo esse modelo, apices florais convexos culminam em ovarios stiperos e apices
cOncavos em ovarios inferos, enquanto ovarios superos oriundos de dpices coOncavos
seriam modificacOes evolutivas a partir de um ancestral com ovario infero (Kuzoff et
al. 2001; Soltis et al. 2003). Nesse contexto, flores periginas parecem constituir
excecdo. Além disso, reiteramos a importancia dos meristemas disjuntos na
reconfiguracao de estruturas prévias ou mesmo na geragao de novidades estruturais

(Corner 1958; Sattler 1978).
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Capitulo 3. Origem da diversidade morfolégica estaminal em

Melastomataceae.

3.1. Resumo

O estame de Melastomataceae prové os caracteres morfologicos mais varidveis
dentro da familia e tem embasado os principais tratamentos taxondmicos do grupo.
Apesar disso, as bases ontogenéticas para tal diversidade morfologica permanecem
pouco exploradas. O objetivo desse capitulo é comparar o desenvolvimento
estaminal em seis espécies de Melastomataceae (Henriettea saldanhae, Leandra
melastomoides, Miconia dodecandra, Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora e
Tibouchina clinopodifolia), selecionadas por exibir dimorfismo estaminal e variagdes no
conectivo e seus apéndices. Para tal, flores e botdes foram coletados, fixados e
analisados em microscopia de luz e eletronica de varredura. O inicio do
desenvolvimento estaminal é similar para todas as espécies. Os estames surgem
como primordios esféricos apos a iniciagdio dos primordios carpelares e,
subsequentemente, assumem formato conico. A partir desse momento os estames
crescem curvados em direcao ao interior do botao floral e tal disposicao se mantém
até a antese. Em Rhynchanthera granddiflora os primordios antepétalos culminam em
estaminddios. Durante os estadios intermedidrios do desenvolvimento estaminal
observa-se a diferenciagao da antera e do filete, seguida da formacao do conectivo e
seus apéndices. Em Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina
clinopodifolia o conectivo torna-se mais alongado que nas demais espécies. O tamanho
dos apéndices ventrais varia, tanto entre as espécies, como entre os estames de
algumas flores. Os estddios iniciais do desenvolvimento estaminal, similares para
todas as espécies, sugerem padroes ontogenéticos para Melastomataceae. O atraso na
iniciacdo dos estames pode ter relacdo com o espago disponivel ainda no botao floral
para seu crescimento. A estrutura observada nos estames de Melastomataceae pode
ser relacionada a aspectos funcionais, como deiscéncia poricida e androceu

monossimétrico, respostas adaptativas a polinizacao por abelhas.

Palavras-chave: androceu, desenvolvimento floral, desenvolvimento do estame,

Melastomataceae, morfologia estaminal, pedoconectivo.
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3.2. Introducao

Melastomataceae ¢ uma das familias com maior variagdo na estrutura
estaminal entre as angiospermas (Endress 1994; Mendoza & Ramirez 2006). Os
estames na familia podem apresentar modificagdes em tamanho, formato e niimero
por verticilo, na presenga ou auséncia de apéndices no conectivo, no tamanho e na
forma dos apéndices do conectivo, formato da antera e no niimero, no tamanho e na
posicdo dos poros da antera (Jacques-Félix 1994; Cotton et al. 2014). Todas estas
diferencas tém sido fonte de caracteres para delimitagao de tribos e muitos de seus
géneros nos principais tratamentos taxondmicos do grupo (Triana 1871; Cogniaux
1891). Melastomeae e Microlicieae, por exemplo, sao tribos segregadas das demais
com frutos capsulares devido ao conectivo alongado abaixo da teca (=pedoconectivo,
sensu Jacques-Félix 1981); ja apéndices dorsais conspicuos sdo diagndsticos de
Merianieae (Mendoza-Cifuentes & Ferndndez-Alonso 2010) e parte do clado
Cambessedesia (Goldenberg et al. 2012b).

Os caracteres estaminais mais importantes para taxonomia em
Melastomataceae sao dimorfismo, modificagdes do conectivo e apéndices associados
(Jacques-Félix 1981, 1994). Tais elementos combinados geram morfologias estaminais
muito diversas (Fig. 3.1). Os estames sao curvos no botao floral, com o 4pice voltado
para o interior do botao (Leinfellner 1958; Jacques-Félix 1994; Wanntorp et al. 2011),
condi¢gdo comum em Myrtales (Dahlgren & Thorne 1984), ordem na qual
Melastomataceae esta incluida (APG IV 2016; Berger et al. 2016). A formacao dos
apéndices ventrais tem sido atribuida a curvatura do estame em desenvolvimento
(Leinfellner 1958; Jacques-Félix 1994), por “promover anomalias de crescimento sobre
os pontos de flexao” (Jacques-Félix 1994: 253), embora tais processos ontogenéticos

carecam de comparacao filogenética (Clausing & Renner 2001).
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Figura 3.1. Exemplos de apéndices e prolongamentos do conectivo em Melastomataceae.
A: estame com conectivo nao prolongado e sem apéndice. B: conectivo nao prolongado e
com um apeéndice dorsal. C: conectivo prolongado com apéndice dorsal. D: conectivo nao
prolongado com um apéndice ventral. E: conectivo prolongado e com apéndices ventrais. F:
conectivo nao prolongado e com apéndices ventrais e dorsais. G: conectivo prolongado com
apéndices ventrais e dorsais. Modificado de Mendoza & Ramirez (2006).

O avango recente no estudo filogenético de Melastomataceae (Renner 1993;
Clausing & Renner 2001; Penneys et al. 2013) tem proporcionado mudangas
substanciais para sua taxonomia (ver Goldenberg et al. 2012a). A principal delas é
que varios grupos, como tribos e géneros, ndo se revelaram monofiléticos, segundo
sua circunscricao tradicional (Michelangeli et al. 2004; Fritsch et al. 2004; Goldenberg
et al. 2008, 2012b). Dessa forma, a validade da morfologia estaminal para taxonomia
de Melastomataceae mais recente vem sendo tratada com cautela, dado seu alto grau
de homoplasias (Goldenberg et al. 2008; Penneys & Judd 2013), ja que a utilizagao de
um Unico carater para reconhecimento de grupos apresenta limitagdes (Jacques-Félix
1994). Isso implica em reavaliar a utilidade dos caracteres estaminais para a descri¢ao
de clados apontados pela andlise filogenética molecular (Penneys et al. 2010;
Michelangeli et al. 2013). Nesse sentido, ¢ importante esclarecer também qual a
origem da similaridade de estados de carater estaminais em grupos pouco
relacionados, que os reuniram em tdxons nao monofiléticos no passado. O estudo

dos padrdes ontogenéticos pode auxiliar na elucidacao de ambos os pontos (Tucker
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1997; Clafien-Bockhoff et al. 2004). Ao esclarecer quais mecanismos e estadios sao
compartilhados, e qual sua extensao, é possivel apontar estados de carater estaminais
que sejam sinapomorficos para a familia (Wanntorp et al. 2011). Além disso, estes
estudos auxiliam no esclarecimento da disjungdo de wuma caracteristica
aparentemente homodloga (West-Eberhard 2003; Wagner 2014). Ainda, o
reconhecimento de padrdes morfologicos pode contribuir para a compreensao de
aspectos funcionais e, no caso de estames, qual a relagdo de sua estrutura com a
polinizacao (Reith et al. 2007). Afinal, a forma do estame é diretamente implicada no
modo de liberacdo do polen e na interacao com o vetor de polinizagao (Endress
1994). Desse quadro, os pontos mais importantes sao o tipo de deiscéncia da antera e,
no caso de poliniza¢do bidtica, estratégias de sinaliza¢do para polinizadores (Endress
1994; Schiestl & Johnson 2013). Todas as partes estaminais podem desempenhar um

papel nessa ultima fungao, em maior ou menor grau (Zhang et al. 2011)

3.3.Objetivos

O objetivo desse capitulo é comparar a morfologia do androceu em
desenvolvimento em seis espécies de Melastomataceae que podem exibir dimorfismo
estaminal e variagdes no conectivo e seus apéndices. Pretende-se inferir a origem
ontogenética da morfologia singular dos estames desta familia dentre as

angiospermas.
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3.4.1. Espécies estudadas
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Foram analisadas seis espécies, pertencentes a quatro tribos (Tabela 3.1).

Tabela 3.1. Espécies de Melastomataceae utilizadas nesse estudo.

1S=estames antessépalos, P=estames antepétalos. 2 D=estames dimorficos, I=estames isomorficos.

Numero & Numero do
Espécie Tribo posi¢io dos Dimorfismo? Voucher
estames! coletor

Henriettea saldanhae . J.P. Basso-Alves UPCB

T, Henrietteeae 55+5P I ot 210 56300
Leandra melastomoides . A.P.S. Caetano UEC

Raddi Miconieae — 65+6P ! et al. 50 183554
Miconia dodecandra Miconieae I A.P.S. Caetano UEC

Cogn. SErsP etal. 28 178711
Microlicia euphorbioides N J.P. Basso-Alves

Mart. Microlicieae 55+5P D ot al. 25 SP 370229
Rhynchanthera grandiflora T J.P. Basso-Alves HUFU

1 D

(Aubl.) DC. Microlicieae 55 et al.41 56564
Tibouchina clinopodifolia Melastomeae I A.P.S. Caetano UEC

(DC.) Cogn 55+5P et al. 31 178713

3.4.2. Desenvolvimento e anatomia floral

Flores e botoes florais em diversas fases do desenvolvimento foram coletados,

fixados com solucao de Karnovsky (glutaraldeido a 1% em tampao fosfato 0,1M e

pH=7,2; paraformaldeido a 4%) (modificado de McDowell & Trump 1976) ou FGAA

(solugao etanol a 43,1%, acido acético a 4,55%, paraformaldeido a 8,8% e

glutaraldeido a 2,22%) (Lersten & Curtis 1988) e estocados em etanol 70%. Os

materiais fixados foram dissecados em microscdpio estereoscopico e preparados para

observagoes em microscopia de luz e eletronica de varredura.

Para o exame de superficie em microscopia eletronica de varredura (MEV), os

materiais foram desidratados em série etanolica, submetidos ao ponto critico em um

aparelho Balzers CPD 030, montados em suportes metalicos, colocados sobre fita

adesiva de carbono ou coloide grafite e, entao, cobertos com ouro por 200 segundos
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em um metalizador Balzers SCD 050. As observagoes foram efetuadas no Laboratorio
de Microscopia Eletronica do Instituto de Biologia/UNICAMP, em um microscopio
eletronico de varredura JEOL JSM-5200; e no Departamento de Biologia Celular e
Molecular e Bioagentes Patogénicos da Faculdade de Medicina de Ribeirao
Preto/USP, em um microscopio eletronico de varredura JSM-6610LV. As imagens
foram obtidas em 10kV ou 25kV.

Para o exame histologico em microscopia de luz, os materiais foram
desidratados em série etanodlica e incluidos em resina pléstica (historesin) Leica.
Cortes transversais e longitudinais foram feitos em microtomo rotativo Leica RM
2245 (3-5 um de espessura) com navalha de ago e aderidos em laminas de vidro. Os
cortes foram corados com Azul de Toluidina (Feder & O’Brien 1968) [C.I. 52040]
0,05% em tampao fosfato (pH=6,8) por 5 minutos e montados em lamina histoldgica
com agua destilada e laminula de vidro no momento da observacdo. As observagoes
e fotografias digitais foram obtidas com camera digital Leica DFC 320 acoplada em
microscopio de luz Leica DM 4500 B.

As imagens obtidas foram editadas e coloridas artificialmente usando Adobe
Photoshop (Redwood City, Califérnia, EUA). Para confec¢do das pranchas foi

utilizado software Corel Draw X3 (Corel Corporation, Ottawa, Canada).

3.5.Resultados

Os primdrdios estaminais surgem sobre a superficie do hipanto perigino em
desenvolvimento. Com isso, os primdrdios possuem orientagao perpendicular ao
eixo floral, com o &pice voltado para o centro da flor (Fig. 3.2A-C). A iniciagao dos
primordios estaminais ocorre apds o surgimento dos primordios carpelares, sendo,
entdo, os ultimos 6rgaos florais iniciados, comecando com os antessépalos seguidos
dos antepétalos (Fig. 3.2A-C). Na maioria das espécies observadas sao formados
cinco primérdios estaminais em cada verticilo (antessépalo e antepétalo), com

excecao de Leandra melastomoides que apresenta seis primordios por verticilo. O
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intervalo entre a iniciagdo dos primordios estaminais antessépalos e antepétalos
geralmente é curto. Logo apds a iniciagao, o crescimento longitudinal dos estames
jovens é acentuado, acarretando um aspecto conico.

O alongamento dos estames jovens ¢é restringido também pelo gineceu em
desenvolvimento (ao centro), e eles curvam-se em direcao ao fundo do hipanto
perigino (Fig. 3.2, 3.3A). Assim, o alongamento do estame passa a ser paralelo ao eixo
floral e dependente do espaco proporcionado pelo crescimento do hipanto perigino
(Fig. 3.2E,1, 3.3B). A reorientagao dos estames em desenvolvimento causa a impressao
deles estarem invertidos (ou extrorsos) quando observado em secao transversal, uma
vez que a face dorsal esta voltada para o interior do botao floral (Fig. 3.3C).

Em Rhynchanthera grandiflora, os estames antepétalos jovens diminuem seu
ritmo de crescimento, formando apenas uma estrutura filamentosa (Fig. 3.3D). Nos
demais estames jovens a porcao distal diferencia-se em antera, enquanto a proximal
diferencia-se em filete. Nessa fase o tecido esporogénico € iniciado nas anteras jovens
(Fig. 3.3C) como corddes longitudinais continuos, exceto em Microlicia euphorbioides,
na qual essa diferenciacdo é restrita a alguns sitios disjuntos, observados como
porcoes onduladas na face ventral da antera (Fig. 3.3E). Os corddes procambiais dos
estames em desenvolvimento também sao formados durante essa fase (Fig.
3.3B,C,F,G), sendo conectados ao sistema vascular hipantial em formagao, partindo

da base do filete até o apice da antera (Fig. 3.3F,G).
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Figura 3.2. Estadios iniciais do desenvolvimento dos estames em Melastomataceae. A: iniciacdo do primoérdio
estaminal (Henriettea saldanhae). B: primoérdios antepétalos (menores) tardios em relacdo aos antessépalos
(maiores) (Microlicia euphorbioides). C: primdrdios estaminais antepétalo (esquerda) e antessépalo (direita)
(Rhynchanthera grandiflora). D: estame jovem em contato com os carpelos (H. saldanhae). E: alongamento do
estame jovem e inicio da sua curvatura sobre hipanto (H. saldanhae). F: inicio da curvatura dos estames jovens
(Miconia dodecandra). G: alongamento dos estames jovens em contato com os carpelos (Microlicia euphorbioides).
H: curvatura dos estames jovens (Tibouchina clinopodifolia). I: estame jovem curvado (Leandra melastomoides).

Cores utilizadas: amarelo para pétalas, azul para estames e vermelho para carpelos.
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Figura 3.3. Estadios intermediarios do desenvolvimento dos estames em Melastomataceae. A: estam
conico e curvado (Henriettea saldanhae). B: estame jovem curvado durante diferenciagao dos corddes procambiais
(pr) (Rhynchanthera grandiflora). C: segao transversal dos estames jovens, durante desenvolvimento do tecido
esporogénico (te), com gineceu central (esquerda) e hipanto perigino (direita) (Henriettea saldanhae). D: vista
apical de estames jovens curvados no botao de R. grandiflora, em que os antepétalos formam estaminddios (st). E:
estame jovem durante desenvolvimento do tecido esporogénico, que é descontinuo (setas brancas indicam onde
ndo é formado) (Microlicia euphorbioides). F-G: estame jovem curvado durante diferenciacdo dos cordoes
procambiais (pr). F: Henriettea saldanhae. G: Miconia dodecandra. H: delimitacdo entre anteras e filetes. A porgao
dorsal do conectivo passa por um espessamento (Miconia dodecandra). Cores utilizadas: amarelo para pétalas, azul
para estames e vermelho para carpelos.
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A partir desta fase as diferencas ao longo do desenvolvimento se acentuam
entre as espécies. O conectivo na porgao dorsal da antera passa por um espessamento
radial em Henriettea saldanhae (Fig. 3.3F), Leandra melastomoides e Miconia dodecandra
(Fig. 3.3G,H), e exibe uma ramificagao dorsal descendente do cordao procambial do
estame. A proliferacao celular na extremidade distal do estame em desenvolvimento
promove seu prolongamento longitudinal (Fig. 3.3B,G). O crescimento do apice da
antera em Microlicia euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora forma uma extensao
delgada que nado envolve o tecido esporogénico (Fig. 3.4A). A regiao lateral da base
da antera forma um prolongamento que flanqueia o filete em todas as espécies (Fig.
3.3H, 3.4B-D). Esse prolongamento se alonga e origina os apéndices ventrais do
conectivo. Desse modo, € observada uma expansao da regido abaixo daquela
delimitada pelas tecas em todas as espécies analisadas. A porg¢ao ventral do conectivo
em Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina clinopodifolia passa
por um alongamento que culmina na formacao do pedoconectivo (Fig. 3.4E). Quando
proximo a antese, os filetes terminam seu alongamento, formando uma alga entre
hipanto e anteras. Esse efeito é acentuado em Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera
grandiflora e Tibouchina clinopodifolia devido ao conectivo ser prolongado (Fig. 3.4FI).
A distensao do pedoconectivo € simultanea a do filete, e a regido limitrofe entre estes
se torna geniculada. Assim, filete e pedoconectivo encontram-se perpendiculares um

ao outro (Fig. 3.4F).
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Figura 3.4. Estadios intermediarios e fi

formagdao do tecido esporogénico (te) ndo atinge o apice do estame jovem (Rhynchanthera grandiflora). B:
diferenciagao de filete e antera (Tibouchina clinopodifolia). C: alongamento do conectivo e formac¢ao de seus
apéndices ventrais (Ap) (Tibouchina clinopodifolia). D: espessamento dorsal do conectivo e formacao de apéndices
ventrais (Ap) (Miconia dodecandra). E: formacgdo da regido geniculada entre o conectivo e filete (Rhynchanthera
grandiflora). F: pedoconectivo (ped) perpendicular ao filete (f) (Rhynchanthera grandiflora). G: estame jovem com
quatro sacos polinicos em duas tecas (secdo transversal) (Miconia dodecandra). H: estaminddios (st) antepétalos e
estame antessépalo abaxial (ab) maior que os demais (Rhynchanthera grandiflora). I: estame curvado em pré-antese
(Tibouchina clinopodifolia). J: apice da antera rostrada e septos entre os sacos polinicos (Microlicia euphorbioides).
Cores utilizadas: amarelo para pétalas, azul para estames e vermelho para carpelos.
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As anteras sao introrsas, apresentam quatro sacos polinicos (Fig. 3.4G) e
deiscéncia poricida (Fig. 3.5). Em Microlicia euphorbioides ocorrem septos transversais
entre os sacos polinicos, acarretando anteras poliesporangiadas (Fig. 3.4], 3.5D). As
anteras de Microlicia euphorbioides (Fig. 3.4, 3.5D) e Rhynchanthera grandiflora (Fig.
3.5E) possuem apice rostrado, proeminente na tltima espécie, sendo formado por um
estreitamento tubular (Fig. 3.5E). Nas demais espécies, o apice da antera é truncado
(Fig. 3.5B,C,D). Com a distensao do filete, as anteras sao desalojadas do interior do
botao floral e tornam-se curvas em Henriettea saldanhae, Leandra melastomoides e
Miconia dodecandra (Fig. 3.5B,C, 3.6).

Os estames em antese sao isomorficos em todas as espécies observadas, com
excegao de Microlicia euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora (Fig. 3.4H, 3.5D, 3.6).
No caso de Rhynchanthera grandiflora, além da presenca de estaminddios antepétalos,
ocorre dimorfismo entre os estames antessépalos devido ao tamanho maior do
estame abaxial em relagao aos demais (Fig. 3.4H, 3.6E). Apéndices ventrais ocorrem
em todas as espécies, como proje¢des curtas ou longas, sendo maiores aqueles do
estame antessépalo de Microlicia euphorbioides (Fig. 3.5D). O isomorfismo de estames
antessépalos e antepétalos é observado no tamanho (Fig. 3.5B), na forma, na extensao
do conectivo, na presenca/auséncia de apéndices e na coloragao das anteras (roxas
em Henriettea saldanhae, Fig. 3.6A; roseas em Leandra melastomoides, Fig. 3.6B; amarelas

em Miconia dodecandra, Fig. 3.6C; e Tibouchina clinopodifolia, Fig. 3.6F).
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Figura 3.5. Estadios finais do desenvolvimento dos estames em Melastomataceae. A: detalhe da base da
antera em ligacdo com o filete (Henriettea saldanhae). B: estames isomorficos curvados (Leandra
melastomoides). C: estame com apéndices ventrais curtos (Miconia dodecandra). D: Estame antepétalo a
esquerda e antessépalo a direita (Microlicia euphorbioides). E: 4pice rostrado da antera poricida

(Rhynchanthera grandiflora). F: estame com pedoconectivo e apéndices ventrais (Tibouchina clinopodifolia).
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Figura 3.6. Flores em antese de Melastomataceae. A: Henriettea saldanhae. B: Leandra melastomoides. C:
Miconia dodecandra. D: Microlicia euphorbioides. E: Rhynchanthera grandiflora. F: Tibouchina clinopodifolia.
(Fotografias de Ana Paula S. Caetano).

Durante a antese os estames exibem formato sigmoide e assumem disposi¢ao
paralela entre si (Fig. 3.6). O arranjo monossimétrico ¢ acentuado em Microlicia
euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora, nas quais os estames formam dois conjuntos,
um superior e outro inferior. Apesar dos filetes ocuparem posi¢des similares nas
flores de Microlicia euphorbioides, o comprimento maior do pedoconectivo dos
estames antessépalos faz com que suas anteras fiquem separadas daquelas dos
estames antepétalos. Assim, as anteras roseas dos estames antessépalos situam-se na
porcao inferior do plano de simetria, enquanto as anteras amarelas dos estames
antepétalos ficam acima, junto dos apéndices ventrais amarelos conspicuos dos
estames antessépalos. Ja em Rhynchanthera grandiflora, o tamanho maior do estame
abaxial faz com que este se destaque do conjunto dos estames antessépalos restantes.

Com isso os estames menores formam um grupo superior ao estame maior inferior.
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3.6. Discussao

O presente estudo demonstra padroes para o desenvolvimento estaminal em
Melastomataceae, especialmente durante os estadios iniciais. A formacao de
conectivo prolongado e apéndices estaminais ocorrem a partir dos estadios
intermedidrios, e tais processos respondem pela disparidade observada entre as
espécies. A compreensao do desenvolvimento dos estames em Melastomataceae é
um passo fundamental na inferéncia de hipdteses acerca da origem da grande
diversidade estaminal da familia. Além disso, sao discutidas as implicacdes

taxondmicas e funcionais para a variagao estaminal encontrada.

3.6.1. Padrdes de desenvolvimento

Os padroes na morfologia estaminal em Melastomataceae sao revelados pelas
partes do estame que estdao suscetiveis a modificagdo, na magnitude e em quais
estadios tais modificagdes ocorrem. Assim, sao reconhecidas relagdes de homologia
entre os estames das espécies estudadas e propostas causas da disparidade
observada. Os critérios cldssicos para inferéncia de homologia entre entidades
morfoldgicas preconizam trés instancias (Kaplan 1984; ClaSen-Bockhoff et al. 2004):
(1) ocupar a mesma posicao dentro do organismo, (2) concordar em qualidades
especiais e (3) serem conectadas por formas intermedidrias. Esses atributos serao
avaliados para os estames de Melastomataceae e retomados ao fim da secdo para
explicar sua diversidade.

Uma caracteristica marcante, observada em todas as espécies estudadas € a
curvatura acentuada dos estames em desenvolvimento em direcao ao interior do
botao floral. A flexao dos 6rgaos do androceu € consequéncia da posi¢ao horizontal
que estes adquirem no momento da sua iniciagao devido a formagao do hipanto
perigino (ver Cap. 2). O mesmo processo atua sobre a corola, em sentido inverso,
uma vez que as pétalas sdo curvadas para o exterior. Assim, o hipanto perigino
promove tanto o arranjo contorcido da corola (Wanntorp et al. 2011) como os estames

curvados, tipicos de Myrtales (Dahlgren & Thorne 1984). Além disso, € possivel que
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o desenvolvimento precoce do gineceu (ver Cap. 2) restrinja o espago disponivel para
os estames em desenvolvimento, intensificando sua curvatura.

A inversao temporal do desenvolvimento estaminal, em que seus primordios
sdo iniciados apos os carpelares, parece caracteristica de Melastomataceae (Wanntorp
et al. 2011; presente estudo), embora atipica para angiospermas (Rudall 2011). Essa
alteracdo é recorrente em representantes de Myrtales que possuem androceu
polistémone (Ronse De Craene & Smets 1991; Carrucan & Drinnan 2000; Drinnan &
Carrucan 2005; Bohte & Drinnan 2005). Uma explicacdo para tais casos € a de que a
iniciagdo de um numero grande de primdrdios estaminais requer disponibilidade de
espago e, consequentemente, um tempo maior para o crescimento do hipanto
perigino, acarretando atraso na iniciacao dos estames (Drinnan & Carrucan 2005). Tal
conjectura parece valida para Conostegia (Miconieae, polistétmone; Wanntorp et al.
2011), mas nao para a maioria das espécies de Melastomataceae, que possui androceu
diplostémone (ver Cap. 4). No entanto, ao assumirmos que o crescimento do hipanto
perigino proporciona maior espago para o desenvolvimento estaminal (Ronse De
Craene & Smets 1991; Drinnan & Carrucan 2005), podemos extrapolar a teoria nao
somente para o numero de 6rgdos iniciados, mas também sobre o tamanho destes
orgaos. Os estames de Melastomataceae sao os maiores dentre as Myrtales,
considerando as anteras. Apesar de varias Myrtaceae possuirem estames longos
(Wilson 2011), a maior parte destes é constituida por filetes longos (que tem
crescimento tardio, principalmente proximo da antese; Leins & Erbar 2010) e nao
anteras longas. Além disso, o estame fértil robusto de Vochysiaceae ¢ independente
do “espago hipantial” para se desenvolver (Litt & Stevenson 2003). Sendo assim, a
flexao dos estames demanda um crescimento sinérgico com o hipanto perigino, e
estames maiores demandam maior tempo de crescimento. Isso explicaria a demora
na iniciagdo dos estames observada entre as Melastomataceae estudadas (Ziegler
1925; Wanntorp et al. 2011). Por sua vez, o desenvolvimento carpelar ¢ independente
das restri¢Oes relativas ao hipanto perigino e, assim, sujeito a outro tipo de controle

temporal. Com isso, pode ter ocorrido uma dissociagao temporal entre os programas
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ontogenéticos de estames e carpelos, levando ao “adiantamento” do gineceu e/ou
“atraso” do androceu em Melastomataceae.

O conectivo em desenvolvimento mostra diferencas na extensao, duracao e
localizacdo do seu crescimento entre as espécies estudadas, a semelhanca do que
ocorre em Salvia (Lamiaceae; Claflen-Bockhoff et al. 2004). Cabe ressaltar que tais
processos sao posteriores a diferenciagao da antera e do filete, sendo assim eventos
tardios do desenvolvimento estaminal. Os estadios iniciais dos estames de
Melastomataceae nao diferem das demais angiospermas (Leinfellner 1958), no
sentido da diferenciacdo da antera ser um processo precoce e demorado em relacao
ao filete, uma vez que envolve a formagdo do tecido esporogénico e o
desenvolvimento da geracao gametofitica masculina (Lersten 2004; Leins & Erbar
2010). O espessamento da regiao dorsal do conectivo (p.ex. Henriettea saldanhae e
Leandra melastomoides) ou da regiao ventral (p.ex. Rhynchanthera grandiflora e
Tibouchina clinopodifolia) sao subsequentes a formacdo de um aumento basal do
conectivo.

Os apéndices do conectivo, como os observados em Miconia dodecandra e
Microlicia  euphorbioides, constituem um carater com condi¢des variadas em
Melastomataceae (Triana 1871; Jacques-Félix 1981, 1994; Mendoza-Cifuentes &
Fernandez-Alonso 2010). A despeito de sua utilidade taxonémica, convém esclarecer
sua condigao estrutural. Os apéndices sao formados ao mesmo tempo em que o
conectivo aumenta de tamanho e exibem a mesma composigao tecidual. Dessa forma,
os dados aqui apresentados nao fornecem subsidios para uma distin¢ao estrutural
clara entre “apéndice” e “conectivo”. A delimitacao entre os conceitos parece ser
exclusivamente topografica (ver Jacques-Félix 1994), em que os apéndices designam
“projecoes” a partir de um “substrato” conferido pelo conectivo. De modo
complementar, parece nao haver critérios bem estabelecidos para reconhecer uma
identidade do conectivo na literatura. Weberling (1989: 93) o descreve como “zona
unificadora que aparece entre duas tecas”. Leins & Erbar (2010: 52) consideram

conectivo como “a parte estéril da antera entre duas tecas”, enquanto Fahn (1990:



171

411) o descreve como “uma continuacdo do filete” que liga os sacos polinicos. A
separacao entre conectivo e filete pode ser observada em algumas espécies como
uma constricdo (p.ex. Henriettea saldanhae), especialmente onde a interface ¢é
geniculada (p.ex. Rhynchanthera grandiflora); ja distingao entre o conectivo e a antera
se da pela delimitacdo da parede do saco polinico, embora possa ser dificultada
devido a presenga de apéndices.

Embora os atributos de “qualidade especial” nao sejam facilmente aplicaveis
aos estames, como a distingao entre “apéndices” e “conectivo”, o critério de posigao
confere apoio razoavel para a atribuicdo de identidade dentro do estame. Nessa
perspectiva, as modificagdes durante o desenvolvimento do conectivo parecem ser a
causa principal da disparidade estaminal encontrada em Melastomataceae
(Leinfellner 1958; Jacques-Félix 1994). Clausing & Renner (2001) sugerem que a
presenca de uma dilatagao basal no conectivo seja ancestral em Melastomataceae, por
ser compartilhada com linhagens proximas a familia, como Alzateaceae,
Crypteroniaceae e Penaeaceae. Evidéncia ontogenética disponivel para Penaeaeceae
(Schonenberger & Conti 2003) corrobora essa interpretacdo. Nesse contexto, a
formacao de um conectivo massivo em tribos de Melastomataceae como Olibeoideae
(que porta glandulas ou nectdrios; Morley 1976) e Kibessieae (Maxwell 1981) seriam
modifica¢des dessa condi¢ao (Clausing & Renner 2001). J& em Microlicia euphorbioides,
Rhynchanthera grandiflora e Tibouchina clinopodifolia a formac¢ao dos pedoconectivos e
apéndices ventrais conspicuos decorre do crescimento da porcao ventral do
conectivo, enquanto que em M. euphorbioides esse mesmo crescimento proporciona a

diferenca em tamanho entre os estames antessépalos e antepétalos.

3.6.2. Implicacdes taxondomicas

O fato de todas as espécies exibirem estadios iniciais do desenvolvimento
estaminal similares sugere a existéncia de um padrao para a familia, que poderia ser
estendido como uma sinapomorfia para o grupo. Os dados aqui levantados,

comparados aos disponiveis na literatura (Payer 1857; Ziegler 1925; Leinfellner 1958;
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Jacques-Félix 1994; Wanntorp et al. 2011) apontam que a iniciagao dos estames sobre
uma superficie verticalizada e a sua dependéncia do espago proporcionado pelo
hipanto perigino sao elementos que caracterizam as espécies de Melastomataceae.
Uma consequéncia de tais condi¢Oes iniciais de desenvolvimento é a presenca de
estames curvados no botao floral, um atributo frequente de Myrtales (Dahlgren &
Thorne 1984; Conti et al. 1997). Entretanto, a curvatura dos estames nao parece um
estado de carater comum a todos os membros da ordem, com exce¢des em Myrtaceae
(Vasconcelos et al. 2015), Onagraceae (Dahlgren & Thorne 1984) e Vochysiaceae (Litt
& Stevenson 2003). Embora a amplitude dos grupos amostrados em estudos de
desenvolvimento floral seja pequena em Melastomataceae, dada sua riqueza de
espécies, nao foi encontrada até agora evidéncias que discordem desse padrao para o
desenvolvimento estaminal na familia (Ziegler 1925; Leinfellner 1958; Wanntorp et al.
2011). A curvatura pronunciada dos estames no botao floral em Melastomataceae
continua como um descritor robusto. Estudos adicionais poderiam buscar os
“limites” ou excecOes para essa condicdo, tal qual espécies que exibem hipanto
perigino muito curto (Votomita; Morley 1976) ou as anteras muito longas.

As vias de formagao do conectivo parecem o carater mais divergente nas
espécies estudadas. A formacao de um prolongamento abaixo da teca foi observado
em todas as espécies, embora em menor extensao em Henriettea saldanhae, Leandra
melastomoides e Miconia dodecandra. Essas mesmas espécies exibiram os apéndices
ventrais menos proeminentes, como a base bilobada dos estames de H. saldanhae e L.
melastomoides. Ja a formagao de um conectivo alongado abaixo da teca foi observada
em Microlicia euphorbioides, Rhynchanthera grandiflora (ambas Microlicieae) e
Tibouchina clinopodifolia (Melastomeae). Tal prolongamento, eventualmente chamado
“pedoconectivo” (Jacques-Félix 1981, 1994), forma uma “dobradica” entre o filete e os
sacos polinicos (Clausing & Renner 2001). O termo original “pédoconnectif’ foi

cunhado por Henri Jacques-Félix (1953: 977) para designar o prolongamento basal do
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conectivo. O prefixo pedo-* (do grego, pédon= solo, terra) exprime a nogao de solo ou
substrato. Seu uso, inicialmente restrito aos grupos africanos tratados por Jacques-
Félix, i.e. Dissochaeteae e Melastomeae (“Osbeckieae”), foi expandido para incluir
outros grupos, p.ex. Microlicieae (Renner 1993; Clausing & Renner 2001). Ao aplicar
0o mesmo termo para designar o conectivo prolongado (e geniculado) de
Melastomeae e Microlicieae, Clausing & Renner (2001) assumem estes como
homologos e seu compartilhamento como uma sinapomorfia para as tribos. O
desenvolvimento similar do conectivo observado em M. euphorbioides, R. grandiflora e
T. clinopodifolia corrobora essa proposicao de homologia. No entanto, restam duvidas
se a auséncia aparente dessa condicao em Rhexieae (Renner 1993) se deve a alguma
modificacdo secunddaria do padrao ontogenético verificado aqui; bem como se o
‘pedoconectivo” em Dissochaeteae seria resultante de evolugao convergente.

Variagao na morfologia estaminal dentro de uma mesma flor foi encontrada
em duas espécies: Microlicia euphorbioides e Rhynchanthera grandiflora. Apesar das
anteras serem similares nos dois verticilos de M. euphorbioides, elas diferem em
coloracao e tamanho do pedoconectivo e apéndice ventral. J4& em Rhynchanthera
grandiflora o dimorfismo ocorre apenas entre os estames antessépalos, visto que o
verticilo antepétalo contém estaminddios. O estame mediano/abaxial atinge até duas
vezes o tamanho dos demais estames funcionais. A diferenca em tamanho e
disposicao entre os dérgaos do mesmo verticilo floral poderia ser resultante da
atuacdo de genes CYC-like (Jabbour et al. 2009). Em Plantago lanceolata
(Plantaginaceae), genes suprimidos dessa classe promovem corola polissimétrica
(Reardon et al. 2009), ao contrario da corola monossimétrica usual do grupo. Da
mesma forma, mudangas na expressao desses genes explicam a origem da corola
polissimétrica de Cadia (Fabaceae, Papilionoideae; Citerne et al. 2006). Como o papel
de genes CYC-like parece associado a regulacao da proliferacao e expansao celular

(Preston et al. 2011), é provavel que algum gene ortdlogo esteja relacionado a essa

* “pedo-”, in Dicionério Priberam da Lingua Portuguesa 2008-2013,
http://www.priberam.pt/dlpo/pedo- [consultado em 22-01-2016].



174

condicao em R. grandiflora, e em menor extensao em Microlicia euphorbioides. Estames
heteromorficos sao encontrados em vdarias Melastomataceae (Jacques-Félix 1994),
como Melastomeae (Michelangeli et al. 2013), Microlicieae (Lima 2013) e clado
Cambessedesia (Merianthera;, Goldenberg et al. 2012b).

Atualmente H. saldanhae é reconhecida como parte de Henrietteeae, uma tribo
recém-circunscrita (Penneys et al. 2010) da qual seus membros ja foram considerados
como pertencentes a Miconieae (p.ex. Renner 1993; Michelangeli et al. 2004). A
morfologia estaminal pouco modificada, como aqui observada em H. saldanhae, L.
melastomoides e M. dodecandra, combinada a outras caracteristicas (p.ex. frutos
bacaceos, etc.) serviu para reunir essas espécies na mesma tribo no passado (Triana
1871; Cogniaux 1891; Renner 1993). Os dados de ontogenia obtidos nao permitiram
distinguir diferengas qualitativas no desenvolvimento estaminal entre as espécies de
Henrietteeae e Miconieae. A similaridade recai na formagao de apéndices ventrais
curtos, no espessamento dorsal da base do conectivo, na divergéncia de um cordao
procambial dorsal e na abertura uniporada apical da antera. Uma vez que ambas as
tribos ndo sao relacionadas (Penneys et al. 2010; Goldenberg et al. 2015), as
similaridades encontradas para tais espécies poderiam ser simplesiomorfias (sernsu
Hennig 1966). Neste caso teriamos a expressio de um “mesmo” programa
ontogenético estaminal, caracteristico de paralelismos (sensu Wake et al. 2011), ao
invés de programas distintos com fendtipos similares, caracteristico de convergéncias
(Wake et al. 2011; Glover et al. 2015). A homogeneidade do desenvolvimento
estaminal observado aqui fornece pouco subsidio para interpretar essa similaridade
como resultado de processos ontogenéticos convergentes.

E provével que as unicas familias de Eudicotiledoneas com elaboragdes
estaminais equiparaveis a de Melastomataceae sejam Ericaceae (Hermann & Palser
2000; Stevens et al. 2004) e Violaceae (Ballard Jr. et al. 2014). Nessas familias ocorrem
estruturas na base da antera, frequentemente denominadas “esporas” e/ou
“espinhos” (Stevens et al. 2004). A principal diferenca é que nestes grupos tais

estruturas nao sao derivadas do conectivo nem vascularizadas (Hermann & Palser
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2000), como em Melastomataceae. Merece destaque ainda que as anteras em
Ericaceae também sejam poricidas, embora usualmente com dois poros (Hermann &

Palser 2000; Stevens et al. 2004).

3.6.3. Aspectos funcionais

As formas especiais do conectivo encontradas em Melastomataceae
desempenham papel importante na polinizacao (Fracasso & Sazima 2004; Franco et
al. 2011). O conectivo prolongado pode auxiliar na sinalizacdo para o polinizador,
fornecer um ponto de apoio para o pouso na flor (Laroca 1970; Larson & Barrett
1999a; Franco et al. 2011), ou tornar os estames flexiveis para a manipulagao e
remogao de polen pelas abelhas (Larson & Barrett 1999a). Tais fungdes nao estao
restritas aos insetos, sendo observadas interagdes complexas com aves (Stiles et al.
1992), como a polinizacao em Axinaea (Merianieae; Dellinger et al. 2014) mediada em
grande parte pelos conectivos e seus apéndices.

A deiscéncia apical poricida em Melastomataceae (Renner 1993), ao contrario
de outras familias com esse tipo de deiscéncia (p.ex. Ericaceae e Solanaceae; Endress
1994), nao estd associada a uma especializagdo tecidual na regiao do poro
(Goldenberg et al. 2003; Cortez et al. 2014). Anteras poricidas sao relacionadas a
polinizagdo por abelhas (Renner 1989a), particularmente buzz-pollination (ou
polinizacdao vibratil), em que a vibragao dos musculos toracicos das abelhas
polinizadoras, em contato com as anteras, remove o polen da antera (Harder &
Barclay 1994). A liberacao do polen por um unico poro desempenha um papel
restritivo na sua oferta ao polinizador e, consequentemente, favorece um maior
numero de visitas e a probabilidade de polinizacao cruzada (Harder & Barclay 1994;
Larson & Barrett 1999b). Além disso, o tamanho do poro é um fator importante
relacionado ao tipo de polinizagao (Brito et al. 2016), uma vez que casos de
polinizacdo generalista sao associados a uma antera com poro amplo (Kriebel &

Zumbado 2014; Brito 2015).
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Acreditava-se que a condigao poliesporangiada, aqui observada em Microlicia
euphorbioides, aumentaria a compartimentalizagao dos graos de polen (Baumgratz et
al. 1996). Entretanto, novos estudos demonstram que durante a antese, os septos
longitudinais e transversais degeneram, ndo constituindo obstaculo para a liberacao
de polen (Lima 2013). Anteras poliesporangiadas foram descritas para algumas
espécies de Microlicia (Baumgratz et al. 1996; Almeda & Martins 2001; Lima 2013);
entretanto, sua ocorréncia pode ser mais difusa, como em Merianieae (possivelmente
em Meriania boliviensis, M. wvargasii e M. weberbaueri; Mendoza-Cifuentes &
Fernandez-Alonso 2010) e Miconieae (Caetano et al, em prep.). Além de
Melastomataceae, outras familias possuem anteras poliesporangiadas (ver Endress &
Stumpf 1990), como Annonaceae (Tsou & Johnson 2003) e Onagraceae (Tobe & Raven
1986). Nesses grupos, tal qual em Microlicia (Lima 2013), esse tipo de separagao do
tecido esporogénico parece ter surgido varias vezes (Tobe & Raven 1986).

As diferencas intraflorais dos estames em Microlicia euphorbioides e
Rhynchanthera grandiflora sao descritas como casos de heteranteria (Luo et al. 2009;
Vallejo-Marin et al. 2010), onde os estames variam em forma, coloragao e tamanho.
Heteranteria, quando associada a grupos com buzz-pollination, pode levar a
modificagOes estruturais e funcionais extremas dos estames (Luo et al. 2009; Vallejo-
Marin et al. 2009, 2010). Os estames desempenham assim uma “divisdo de trabalho”
(Luo et al. 2008, 2009; Vallejo-Marin et al. 2009), em que alguns produzem polen
somente como um recurso para o polinizador enquanto os demais estames
produzem polen para fertilizacdo. Tal divisao de trabalho é observada em Melastoma
malabatricum (Melastomeae; Luo et al. 2008) e parece ser o caso também de Microlicia
euphorbioides. Em ambas as espécies, os estames antepétalos apresentam anteras
amarelas, que podem atrair abelhas (ver Muth et al. 2016); enquanto a coloragao das
anteras antessépalas é similar as pétalas, evitando o consumo de “poélen de
fertilizacao” pelo polinizador devido ao efeito cripticos dessas anteras (Luo et al.
2009). Ja a diferenga em tamanho entre os estames funcionais em R. grandiflora, onde

a disposicao em dois grupos de estames (0os menores adaxiais [atra¢do?] e o maior
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abaxial [polinizacao?]), sugere a ocorréncia de divisdo de trabalho nessa espécie
também (Endress 1994). Algumas caracteristicas frequentes em Melastomataceae,
como auséncia de néctar como recurso e buzz-pollination (Renner 1989a), sao
recorrentes nos casos de divisao de trabalho entre estames (Vallejo-Marin et al. 2010)
Apesar de restrito a poucos grupos de angiospermas (Vallejo-Marin et al. 2010), a
divisao de trabalho entre estames parece recorrente dentro dos grupos que exibem
essa especializagao funcional (p.ex. Solanum; Vallejo-Marin et al. 2014), sugerindo

eventos convergentes multiplos (De Luca & Vallejo-Marin 2013).

3.6.4. Perspectivas

O estudo do desenvolvimento estaminal é um campo promissor de pesquisa
morfoldgica em Melastomataceae. Andlises desse tipo tem potencial em reconhecer
padrdes ontogenéticos compartilhados em Melastomataceae, o que contribui para a
inferéncia de sinapomorfias no grupo. Nesse sentido, € necessario aumentar o
numero de espécies amostradas, contemplando varios clados dentro da familia.
Além do viés taxondmico, € interessante abranger também a maior quantidade de
formas discrepantes que ocorrem nos estames da familia (p.ex. com apéndices
dorsais — Mouriri (Morley 1976) — ou anteras com mais de um poro — Tessmannianthus
(Kriebel 2014)), a fim de uma melhor compreensao sobre as causas dessa disparidade
(Erwin 2007; Minelli 2016). Outra questao que permanece aberta a investigagao é a
recorréncia de estames similares em grupos pouco relacionados. O panorama
filogenético aponta para disjuncdo de caracteres estaminais aparentemente
homologos, como os estames isomdrficos com anteras robustas de Bellucia
(Henrietteeae; Renner 1989b) e Blakea (Blakeeae; Wurdack 1973) ou estames com
apéndices dorais conspicuos de Meriania (Merianieae; Mendoza-Cifuentes &
Fernandez-Alonso 2010) e Merianthera (clado Cambessedesia; Goldenberg et al. 2012b),

o que carece de elucidagao ontogenética.
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Capitulo 4. Ontogenia elucida o calice “duplo” de Leandra

melastomoides (Miconieae, Melastomataceae)

4.1. Resumo

A flor de Leandra melastomoides Raddi (Miconieae, Melastomataceae) exibe
uma condicao singular, que é a presenca de duas partes distintas e opostas nas
sépalas, constituindo o que se denomina “calice duplo”. Nessa acepgao, tais partes
corresponderiam a sépalas individuais, o que justificaria o reconhecimento de dois
verticilos calicinais nessa espécie. No entanto, ndao ha na literatura estudos que
confirmem esta condicdao. Assim, este trabalho analisou a ontogenia do cdlice de L.
melastomoides a fim de elucidar a natureza deste cdlice singular. Para isso, flores e
botdes foram submetidos a exames de histologia, de superficie e de diafanizacao. Os
elementos calicinais surgem na margem do dapice floral como seis primordios
esféricos em um unico verticilo. O crescimento é unidirecional, até que surge uma
protuberancia basal na face ventral de cada primdrdio. Com isso € possivel distinguir
duas partes no primoérdio: uma superior e uma inferior. Posteriormente, a porgao
superior assume posi¢ao dorsal em relacao ao restante do 6rgao. A porcao inferior
tem crescimento laminar, com iniciacdo de emergéncias nao glandulares restritas a
margem e varios tragos vasculares. A porcao dorsal torna-se conica, completamente
revestida por emergéncias nao glandulares e suprida por um tnico trago vascular. A
vascularizagao de cada parte tem origem comum a partir da divergéncia radial do
mesmo trago que emerge do anel vascular do hipanto. Tanto o desenvolvimento a
partir do mesmo primordio, como a vascularizagdo compartilhada, atestam que o
calice em L. melastomoides consiste de apenas um verticilo de sépalas discretas,
embora cada sépala seja composta de partes distintas. A projecao dorsal é semelhante
a descrita na literatura sob o termo Vorliuferspitze. O entendimento de dois mddulos
ontogenéticos distintos para um mesmo Orgao foliar nos permite estabelecer
comparagoes entre outros Orgdos e grupos taxondmicos. Tal hipdtese oferece um
programa de pesquisa para estudo estrutural do perianto em Miconieae e outras

Melastomataceae, além de sugestoes para a terminologia descritiva para o grupo.

Palavras-chave: desenvolvimento floral; Melastomataceae, morfologia comparativa;

perianto, Vorliuferspitze.
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4.2. Introducao

O termo “calice duplo” é frequente em descrigdes taxonomicas de espécies de
Miconieae (p.ex. De Candolle 1828b; Triana 1871; Caddah 2013) e seu uso parece
restrito a familia Melastomataceae. Este termo ¢ aplicado ao verticilo de sépalas,
onde ocorrem elementos calicinais opostos, sendo o interno laminar e o externo
conico (Fig. 4.1), o que teria levado alguns autores a assumirem explicitamente a
existéncia de dois verticilos calicinais (p.ex. Michelangeli 2000, 2005; Caddah 2013). Ja
outros autores reconhecem a porcao interna equivalente a “sépalas verdadeiras”,
enquanto as partes externas seriam apéndices associados (p.ex. Gleason 1939;
Wurdack 1980). Ocorrem ainda outras descricoes onde sao encontrados termos
“neutros” (p.ex. “dente externo”), que dificultam o reconhecimento da interpretacao
morfolégica dos autores (Penneys & Judd 2005, Mendoza & Ramirez 2006; Judd
2007).

Figura 4.1. “Calice duplo” em “Leandra involucrata” DC. Imagem modificada de Martius (1832). A
legenda na obra original aponta: Flor (esquerda), calice (centro) e “lacinio do calice com apéndice”
(direita).

As descrigOes e interpretagdes conflitantes sobre o “cdlice duplo” podem levar
a desentendimentos na codificacdo de estados de carater e a consequente perda de

acuracia durante a inferéncia filogenética (ver Kirchoff 2001; Vogt et al. 2010). Outra
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dificuldade oriunda da incerteza sobre a natureza do “cdlice duplo” em
Melastomataceae é contextualizar essa condi¢ao dentro da diversidade estrutural
observada na familia. Uma vez que as flores em Melastomataceae sdo sempre
dialipétalas, o cdlice apresenta uma varia¢ao maior que a corola na familia, devido ao
seu grau de unido (Mendoza & Ramirez 2006; Mendoza-Cifuentes & Ferndndez-
Alonso 2010). Em geral, os elementos calicinais sao unidos pela base, podendo
ocorrer gamossepalia (p.ex. Tococa macrosperma; Michelangeli 2005). Casos extremos
de unido sdo encontrados em calices caliptrados (Puglisi 2007), que podem ser
caducos ou rompentes (Mendoza & Ramirez 2006), presentes em alguns géneros de
Blackeeae, Henrietteea, Kibessieaee, Merianieae e Miconieae (Schnell 1996, Mendoza-
Cifuentes & Fernandez-Alonso 2010; Penneys et al. 2010). Mesmo em calices
caliptrados ¢é relatada a presenca de “dentes dorsais” (p.ex. Mendoza-Cifuentes &
Fernandez-Alonso 2010), que carecem de comparagao com aqueles do “calice duplo”.

A interpretacdo de uma estrutura requer a compreensao da sua ontogenia
(Richter & Wirkner 2014), o que possibilita estabelecer a origem e relacdo entre as
partes (Wagner 2014), além da comparacdo entre estruturas equivalentes
(homdlogos) entre os taxons. Para o estudo de desenvolvimento floral, a atengao
recai sobre os elementos filomaticos (Cronk 2009), que compdem as flores. A
formacao de qualquer filoma é entendida a partir da delimitagdo do primérdio em
duas regides: uma porcao superior ou Oberblatt (alemao: ober= topo, blatt= folha; ou
epifilo) e a porcao inferior ou Unterblatt (alemao: unter= sob, abaixo, blatt= folha ou
hipofilo) (Kaplan 1973, 1975; Franck 1976; Weberling 1989; Buzgo & Rudall 2002). No
desenvolvimento foliar em eudicotiledoneas, a porgao superior usualmente da
origem ao limbo e peciolo foliar, enquanto a porgao inferior a bainha e as estipulas
(Kaplan 1973; Bell 2008). Por outro lado, nas monocotiledoneas, em geral, a maior
parte da estrutura foliar tem origem a partir da porgao inferior (Kaplan 1973; Tillich
1998; Buzgo & Rudall 2002). Nesse contexto, sugere-se que as diferencas no

crescimento ou retencdo entre as porgdes superior e inferior explicam a ampla
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variedade de formas entre os filomas das plantas (Kaplan 1973, 1975). Tal abordagem
também pode ser extrapolada para elementos/drgaos florais (Weberling 1989).

Para interpretar o “calice duplo” de Miconieae, é necessario investigar seu
desenvolvimento subjacente. Leandra melastomoides Raddi € a espécie tipo de seu
género (Reginato 2016), o segundo maior de Miconieae (Judd 1986), na qual o “calice
duplo” é descrito para grande parte de seus membros (Reginato 2016). Desde a sua
descrigao original, feita por Giuseppe Raddi (1820), o calice dessa espécie tem sido
caracterizado e interpretado de diferentes formas (p.ex. De Candolle 1828a; Naudin
1852; Cogniaux 1891; Reginato 2016), o que demanda revisao para o significado e uso

do termo “calice duplo”.

4.3. Objetivos

O objetivo deste estudo é elucidar a natureza do “cdlice duplo” de Leandra
melastomoides pela andlise da ontogenia dessa estrutura singular Além disso,
pretende-se comparar a ontogenia do calice ao “plano basico foliar” em busca de

relacoes de similaridade estrutural que permita inferir homologias.

4.4. Materiais & métodos

Flores e botdes florais de varios tamanhos de Leandra melastomoides foram
coletados, fixados em solugao de Karnovsky (glutaraldeido a 1% em tampao fosfato
0,1M e pH=7,2; paraformaldeido a 4%; modificado de McDowell & Trump 1976) e
estocados em etanol 70%. Voucher da coleta encontra-se no Herbario UEC [A.P.S.
Caetano 50, UEC 183554]. Os materiais fixados foram dissecados em microscopio
estereoscopico e preparados para observacgdoes em microscopia de luz e eletronica de
varredura.

O exame de superficie (microscopia eletronica de varredura — MEV) consistiu
em desidratar os materiais em série etandlica, submeté-los ao ponto critico em um
aparelho Balzers CPD 030, monta-los em suportes metalicos sobre fita adesiva de

carbono ou coldide grafite e, entao, recobri-los com ouro em um metalizador Balzers
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SCD 050. O tempo médio de metalizagdo foi de 200 segundos. As observagdes foram
efetuadas no Laboratério de Microscopia Eletronica do Instituto de
Biologia/UNICAMP, em um microscopio eletronico de varredura JEOL JSM-5200. As
imagens foram obtidas em 10kV.

Para o exame histologico (microscopia de luz), selecionamos alguns estadios
de desenvolvimento da flor. As amostras foram desidratadas em série etandlica e
incluidas em resina plastica (historesin) Leica. Cortes transversais foram feitos em
micrétomo rotativo Leica RM 2245 (3-5 um de espessura) com navalha de vidro ou
de aco e aderidos em laminas de vidro. Para os botdes em estadios iniciais, as
laminas foram coradas seguindo a combinagao de acido periddico-Reativo de Schiff
(PAS) (Feder & O’Brien 1968) e Fucsina Basica [C.I. 42500] e, entao, Azul de
Toluidina (Feder & O’Brien 1968) [C.I. 52040] 0,05% em tampao fosfato (pH=6,8).
Para os demais estadios foi utilizado apenas o Azul de Toluidina. As laminas foram
montadas com agua destilada e laminula de vidro no momento da observacao. As
fotomicrografias foram obtidas com camera digital Leica DFC 320 acoplada em
microscopio de luz Leica DM 4500 B.

Para auxiliar na andlise da vascularizagao do calice foram realizadas técnicas
de diafanizagao. Partes do perianto da flor em antese foram reidratadas, tratados
com NaOH (20%) por 2 horas, lavadas em agua deionizadae clarificadas em solucao
hipoclorito (30%) por 15 dias. Posteriormente, os materiais foram desidratados e
corados com Safranina 1% em meio alcodlico por 30 minutos. As pegas foram
montadas em glicerina, entre lamina e laminula, e observadas em microscopio de luz
ou microscopio estereoscopico Leica M205C.

As imagens obtidas foram editadas usando Corel Draw X3 (Corel
Corporation, Ottawa, Canadd), também utilizado para confec¢ao das pranchas. Os
diagramas foram feitos com Adobe Illustrator (Redwood City, California, USA). A
terminologia nas descri¢des morfoldgicas segue Beentje (2010) e a nomenclatura do

indumento segue Milanez & Machado (2011).
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4.5. Resultados

Os elementos calicinais sdo os primeiros 6rgaos iniciados sobre as margens do
apice floral (Fig. 4.2A,B). Surgem como seis primdrdios esféricos, em sequencia
helicoidal, dispostos em um tunico verticilo (Fig. 4.2B). Os primordios sao formados
por divisOes celulares anticlinais da protoderme e por divisdes periclinais das
camadas subjacentes (Fig. 4.2C). Crescem em sentido vertical e tornam-se conicos
(Fig. 4.2D). Surge entao uma pequena protuberancia (esférica) ventral, na porcao
basal do primoérdio, que cresce em sentido radial (Fig. 4.2E). O alongamento do
hipanto perigino também pode ser observado a partir desse estadio (Fig. 4.2F). A
protuberancia ventral é oriunda das células geradas por divisdes anticlinais e
periclinais da base do elemento calicinal (Fig. 4.2F). Seu surgimento ocorre pouco
antes da iniciagdo dos primordios de pétalas, que sao alternos aos elementos do
calice em desenvolvimento (Fig. 4.2G). Com o surgimento dessa protuberancia
ventral é possivel discernir uma regido superior e outra inferior no elemento do
calice em desenvolvimento (Fig. 4.2E,F,H). A porcao apical exibe crescimento mais
intenso que aquele observado na porcao basal (Fig. 4.2H). Nesse estadio, aparecem as
primeiras emergéncias ndo glandulares na face dorsal dos elementos do calice (Fig.

4.21).
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Figura 4.2. Estadios iniciais do desenvolvimento do calice em Leandra melastomoides. A: apice floral apos
iniciagdo das bractéolas (Br). B: iniciagdo dos elementos calicinais. Os nimeros indicam a ordem helicoidal de
surgimento. C: divisOes celulares periclinais e anticlinais durante a formacao do primordio calicinal (C). D:
primordios dos elementos calicinais. E: surgimento de uma protuberancia ventral (Pv) na base do elemento do
calice. F: divisOes celulares periclinais e anticlinais na regiao inferior (Ri) do elemento do calice sobre o hipanto
perigino (Hp). G: iniciacdo dos primérdios de pétalas (K). Note que a protuberancia ventral (Pv) do elemento
calicinal ¢ alterna aos primodrdios petalares. H: Alongamento da regido superior (Rs) e surgimento das
emergéncias nao glandulares (em). I: vista lateral do botao floral durante a formacdo das emergéncias nao
glandulares (setas) na face dorsal do elemento do calice.

4
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A protuberancia ventral também passa por crescimento lateral, o que a leva a
adquirir um aspecto laminar, formando um 1ébulo livre (Fig. 4.3A-C). Ja a regido
superior continua a crescer como uma estrutura conica e alongada (Fig. 4.3A-C). O
crescimento da regido inferior desloca a porgao superior para o dorso do elemento do
calice e a lamina para a face ventral (Fig. 4.3B,D). Corddes procambiais diferenciam-
se em ambas as partes, na lamina ventral e na projecao dorsal (Fig. 4.3D).
Emergéncias nao glandulares surgem nas margens da lamina ventral (Fig. 4.3E). Os
elementos do cdlice em desenvolvimento encerram o botao floral (Fig. 4.3E,F,G). A
expansao da lamina ventral faz com que as margens de elementos adjacentes se
toquem. Com isso, as margens envolvem a porg¢ao basal da projecao dorsal conica, o

que lhes confere um arranjo reduplicado (Fig. 4.3H).
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elemento calicinal jovem (acima), dois primoérdios de pétalas (K) e primérdio estaminal (A). B: vista
lateral de um elemento calicinal jovem. C: regido superior (Rs) conica e regiao inferior (Ri) laminar do
elemento do calice. D: secao longitudinal mediana do elemento do calice em desenvolvimento. E: a
projecao dorsal (Pd) revestida por emergéncias nao glandulares e lamina ventral (Lv) com

emergéncias nao glandulares restritas a margem. F: vista apical do botdo floral com as proje¢des
dorsais removidas para mostrar o arranjo das laminas ventrais (Lv). G: disposi¢ao dos elementos
calicinais no botdo em pré-antese. H: esquema da imbricacdo dos elementos do calice. A regiao livre
da lamina ventral exibe arranjo reduplicado, com as margens revolutas.
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A regiao basal dos elementos calicinais cresce conjugada aos elementos
adjacentes, formando um tubo do cdlice curto (Fig. 4.4A). A face ventral do elemento
calicinal é glabra, com excecdao das margens da lamina ventral (Fig. 4.4C); enquanto o
indumento da face dorsal é conspicuo e continuo ao do hipanto (Fig. 4.4B). Durante a
antese floral, a lamina ventral atinge 1/3 da altura da projegao dorsal (Fig. 4.4A).

Um traco vascular supre cada elemento do calice em Leandra melastomoides
(Fig. 4.4D). A regiao distal do hipanto ¢ dilatada no sentido transversal, e abriga um
cinturdo vascular da qual emergem todos os tracos vasculares do perianto. Apenas
um trago vascular emerge para o elemento calicinal. Este ascende o tubo do cdlice e
diverge radialmente em dois tracos. O traco externo tem calibre similar ao que
divergiu do cinturao vascular e supre a por¢ao dorsal do elemento calicinal, até seu
apice, sem passar por novas ramificagdes. Ja o trago interno tem calibre menor e se
ramifica na base da lamina ventral. Resultam dessa divergéncia tangencial trés ou
quatro tragos principais, que ascendem até a regido marginal. O formato de cada
parte do elemento calicinal é distinto em secao transversal (circular/cilindrico para a
projecao dorsal e achatado/linear para a lamina ventral), porém a organizagao
tecidual entre elas é similar. A separacdo s6 pode ser feita pela presenca de
emergencias nao glandulares dorsais na projecao e nas margens da lamina.

Uma visao geral do desenvolvimento da sépala em Leandra melastomoides é

esquematizada na Fig. 4.5.
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Figura 4.4. Calice de Leandra melastomoides durante antese. A: vista ventral de dois elementos
do calice, com lamina ventral (Lv) e projecao dorsal (Pd). Note o tubo curto (T) acima da
regido de separacdo com o hipanto perigino. B: vista dorsal do elemento do cdlice. C: vista
apical do elemento do cdlice. D: vista ventral esquemadtica da vascularizacao do calice.
(esquerda) tecido vascular indicado em marrom. cv: cinturao vascular, Ep: trago do estame
antepétalo, Es: trago do estame antessépalo, p: trago da pétala. Série de cortes transversais do
elemento calicinal (direita). A proje¢ao dorsal contém apenas um trago, enquanto a lamina
ventral possui mais tragos, de menor calibre.
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Figura 4.5. Representacdo esquemadtica do desenvolvimento da sépala em Leandra
melastomoides. (vista dorsal). As partes indicadas em cinza claro sdo oriundas da porcao
inferior do primordio sepalar; aquelas indicadas em cinza escuro tém origem na porcao
superior do primordio da sépala.
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4.6. Discussao

A estrutura e o desenvolvimento dos elementos calicinais de Leandra
melastomoides atestam que eles podem ser comparados a sépalas individuais. Apesar
de parecerem dois Orgaos distintos, um dorsal e outro ventral, na verdade
constituem um unico 6rgao, com conexao estrutural e origem comum. Sendo assim,
consideramos o calice de Leandra melastomoides constituido por apenas um verticilo

de sépalas. As implicagOes serdo expostas a seguir.

4.6.1. Morfologia do cdlice em Leandra melastomoides

O inicio do desenvolvimento da sépala de Leandra melastomoides é similar ao
encontrado na literatura para algumas folhas, especialmente de monocotiledoneas
(Kaplan 1973, 1975; Tillich 1998). A similaridade baseia-se no surgimento de um
primordio perpendicular ao dpice meristematico, ereto desde seu inicio, com um
unico eixo de crescimento, seguido pelo estabelecimento de uma zona ventral de
crescimento tal qual uma formagao secunddria sobre a superficie ventral (ver Franck
1976; Buzgo & Rudall 2002). A protuberancia ventral de crescimento posterior pode
ter origem em um espessamento radial (Querzone, do alemao: zona transversal) ou
meristema ventral (Ventralmeristem) (Kaplan 1973; Weberling 1989; Buzgo & Rudall
2002). Distinguir a origem desse tecido proliferativo, se formado pelo meristema
ventral ou por uma extensao do meristema marginal, ¢ uma questao que permanece
controversa (Franck 1976). Ja o tubo gamossépalo é produzido pela continuidade
(sensu Sattler 1978) entre a porgao inferior de sépalas adjacentes, durante seu
desenvolvimento.

A formagao da sépala em Leandra melastomoides, como duas partes distintas,
pode ser percebida desde as fases iniciais do seu desenvolvimento, em que a projegao
dorsal tem origem na por¢ao superior da sépala jovem enquanto a lamina ventral
surge da porcao inferior (Fig. 4.5). A delimitagdo de um primoérdio com dois sitios
ontogenéticos distintos remonta as teorias cldssicas de desenvolvimento foliar (para

revisdo, ver Franck 1976; Buzgo & Rudall 2002). Quando a porgao superior contribui
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pouco para a estrutura do filoma, ela permanece como uma proje¢ao subfacial,
relatada na literatura com o nome de Vorliuferspitze (do alemao: spitze = ponta
vorliufer= precursor; ou extremidade precoce) (Kaplan 1973; Douglas & Tucker 1996).
De modo geral, esse termo é aplicado para estruturas que aparentem uma ponta
acessoria unifacial (Baum 1950; Buzgo & Rudall 2002), na face dorsal do filoma, tal
qual o caso de Leandra melastomoides. Sua origem pode estar relacionada a aceleracao
do crescimento da regido superior do primoérdio e/ou ao atraso da porcao inferior
(Kaplan 1973, 1975; Brockington et al. 2012). O aspecto unifacial do Vorliuferspitze é
devido a atuacdo de um espessamento adaxial (Querzone/cross zone), em
contraposicao a atividade meristematica marginal da por¢ao inferior que o sustenta
(Kaplan 1973; Weberling 1989).

Embora a maior parte dos registros para Vorliuferspitze faca mencao as folhas
de monocotiledoneas (p.ex. Kaplan 1973, 1975), este pode ser encontrado em varios
orgaos filomaticos. Em relagao as estruturas reprodutivas, sao encontradas em:
bracteas florais, p.ex. Poaceae (Kellogg 2015) e Restionaceae (Ronse De Craene et al.
2002); tépalas, p.ex. Aizoaceae (Payer 1857; Brockington et al. 2012), Caryophyllaceae
(Payer 1857; Brockington et al. 2012) e Proteaceae (Douglas & Tucker 1996); sépalas,
p.ex. Passifloraceae (Payer 1857; Puri 1947; Weberling 1989) e pétalas, p.ex.
Myrtaceae (Drinnan & Ladiges 1988) e Polygalaceae (Prenner 2004; Bello et al. 2010).
O Vorliuferspitze é relatado em flores de mais de 30 familias, em geral como uma
estrutura unifacial nos verticilos externos do perianto (Baum 1950, 1951). Existem
relatos para o Vorliuferspitze como uma estrutura bifacial em algumas sépalas
(Weberling 1989). O que parece comum a todos este casos é que o Vorliuferspitze
realmente ocorre como uma estrutura precoce e ligeiramente lateralizada pela
expansao secunddria da lamina oriunda da porcao inferior.

A estrutura da sépala em Leandra melastomoides suscita questoes acerca da sua
homologia. Autores no passado buscaram estabelecer a relacao entre as partes de
orgaos filomaticos, como o Vorliuferspitze da sépala de Passiflora e o peciolo foliar

(Puri 1947). Entretanto, tais inferéncias nao parecem adequadas (Tillich 1998; Buzgo
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& Rudall 2002). Atualmente tem se admitido que as relagdes sejam mais bem
estabelecidas entre origem ontogenética (p.ex. partes filomaticas oriundas da porgao
inferior ou superior) do que entre estruturas maduras (p.ex. limbo foliar nas
eudicotiledoneas e bainha foliar nas monocotiledoneas). Nesse sentido, nossa
abordagem ¢ menos tipologica (Franck 1976; Buzgo & Rudall 2002) ao propor
comparagoes das sépalas de Leandra melastomoides e considerar ‘produtos
ontogenéticos” de mesma origem. Embora o Vorliuferspitze possa ser atribuido ao
desenvolvimento da porcao superior, o restante do d6rgao sepalar ndo pode ser
automaticamente considerado como produzido somente pela porcao inferior (ver
Tillich 1998). Apenas a analise ontogenética cuidadosa pode esclarecer a contribuigao
de cada porcao/parte na formagao do 6rgao maduro (Kaplan 1973, Bloedel & Hirsch
1979).

Tal panorama é particularmente importante para o reconhecimento de
fendmenos similares entre grupos taxondOmicos e oOrgaos filomaticos distintos.
Amostra disso € a confusao nomenclatural para descritores de casos semelhantes ao
Vorliuferspitze. Como exemplos, temos “cerda” (awn, Beentje 2010; Ronse De Craene
2010); “corniculagao” (Weberling 1989; Beentje 2010); “espinho” (Douglas & Tucker
1996); “quilha dorsal” (Drinnan & Ladiges 1988); “ponta unifacial” (Endress 1994;
Sajo & Rudall 1999); “processo unifacial” (Weberling 1989). Nesse sentido, sao
necessarios estudos ontogenéticos adicionais para averiguar se a similaridade
aparente e de posicao entre tais estruturas é devida a padrdes de desenvolvimento

compartilhados pelas mesmas partes de um primdrdio.

4.6.2. Consideracoes para uma terminologia em Melastomataceae

A demonstracao de que sépalas discretas sao reconheciveis dentro do calice
em Leandra melastomoides tem implicagoes que podem ser extrapoladas para a
descrig¢ao taxonomica corrente na familia.

A primeira delas é que seja abandonado o receio (frequente) em atribuir uma

“identidade sepalar” aos elementos calicinais em Melastomataceae. Isto talvez seja
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uma influéncia de Alfred Cogniaux (p.ex. Cogniaux 1886, 1891), que designava o
hipanto (como referido atualmente) sob “tubo do cdlice” e as sépalas (como aqui
reconhecido) por “lobos do célice” (ver Gleason 1939).

A segunda diz respeito ao numero de verticilos ou composicao do calice.
Considerando que foi demonstrada a ocorréncia de apenas um verticilo de sépalas
em Leandra melastomoides, a descricao usual que essa espécie possui um “calice
duplo” (p.ex. Camargo & Goldenberg 2007; Meirelles & Goldenberg 2012) é
inadequada, pois: (1) E pouco provavel a ocorréncia de dois verticilos florais
contiguos com elementos opostos, e nao alternos (Saunders 1936). (2) A
vascularizagao e o desenvolvimento em comum atestam que se trata de um unico
orgao (ver Drinnan & Ladiges 1988). Além disto, sua ontogenia nao ilustra um caso
de dédoublement’ (duplica¢ao ou biparticdo de um mesmo primordio, (Payer 1857;
Ronse De Craene & Smets 1993; Ronse De Craene 2010), uma vez que a projegao
dorsal ndo constitui um orgao floral distinto da lamina ventral, que justificaria a
existéncia de um verticilo floral extra. Pelo mesmo motivo, o aspecto bipartido do
calice de L. melastomoides tampouco apoia sua interpretacio como um “epicalice”®
(Payer 1857; Weberling 1989), andlogo ao encontrado em Lythraceae (Cheung &
Sattler 1967). A recomendagao para considerar um calice “simples” nos parece valida
para outras Miconieae, nos casos em que as descrigdes incluirem um calice “duplo”
(p-ex. Michelangeli 2000, 2005; Caddah 2013).

A terceira implicacao diz respeito a descri¢ao das partes que compdem sépalas
individuais. Assim como Vorliuferspitze é designado sob termos diversos no perianto
de varias familias, o0 mesmo acontece em Melastomataceae. Podemos citar como

exemplo o “calice bilobado” (Reginato 2016), o “dente do calice” (Michelangeli 2005;

*> Quando uma estrutura se divide em duas partes iguais e cada secdo representa a metade da
estrutura original, este processo é descrito como “particao”. Ja quando a estrutura se divide em duas
partes iguais e cada estrutura € equivalente a estrutura original, este processo é denominado
dédoublement. Este termo é usado geralmente para divisdes durante o desenvolvimento estaminal
(Ronse De Craene 2010). Para revisao sobre dédoublement ver Ronse De Craene & Smets (1993).

° Segundo Beentje (2010:44) epicélice é “um grupo/verticilo de bracteas abaixo da flor que lembra um
calice extra”. O epicalice também pode ser resultante da formagao de estipulas na base das sépalas,
assumindo disposigao alterna aos 6rgaos do calice (Weberling 1989).
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Caddah 2013; Reginato & Goldenberg 2013; Meirelles 2015), o “dente duplicado”
(Naudin 1852), o “dente externo” (Triana 1871; Cogniaux 1891; Gleason 1939;
Wurdack 1962, 1973, 1980; Michelangeli 2000; Judd 2007), os “lacinios bilobados”
(Baumgratz 1989) e os “lacinios externos” (Raddi 1820; De Candolle 1828a; Martins et
al. 2009). Sugerimos entao que quando ocorrerem Vorliuferspitze conicos nas sépalas,
de apicais (subapicais) a medianas, que estes sejam referidos como “projecdes
dorsais”, uma vez que sempre ocupam essa face da sépala. Ja a parte interna da
sépala poderia ser descritas como “laminas ventrais”, dado sua posi¢ao e seu
aspecto achatado.

Por fim, uma confusao que deve ser evitada € atribuir uma identidade sepalar
a apenas uma parte da sépala, o que € ilustrado nas descri¢cdes seguintes: “exterior
teeth, which are almost always adnate to the true sepals” (Gleason 1939: 98); “Iébulos
internos (verdaderos) del cdliz usualmente inconspicuos, los dientes externos a menudo bien
desarrollados” (Wurdack 1973: 688); “The outer teeth are often adnate to the abaxial side of
the inner calyx lobe” (Michelangeli 2005: 6); “The calyx teeth are well differentiated in the
Octopleura clade (...), they are inserted at different levels on the calyx lobes abaxially and

may or may not project beyond the calyx lobes” (Gamba-Moreno & Almeda 2014: 19).

4.6.3. Ocorréncia em Melastomataceae

Estruturas similares ao Vorliuferspitze nao sao exclusivas do cdlice de Leandra
melastomoides. Como mencionado previamente, sao frequentes os relatos em
Miconieae, tais como Calycogonium (Judd et al. 2008), Charianthus (Penneys & Judd
2005), Clidemia (Gleason 1939), Conostegia (Kriebel 2014), Leandra s.str. (Reginato
2016), Mecranium (Skean 1993), Miconia sect. Calycopteris (Judd et al. 2014a), Miconia
sect. Chaenopleura (Judd 2007), Miconia sect. Sagraea (Ionta et al. 2012), Miconia clado
Octopleura (Gamba-Moreno & Almeda 2014), Ossaea (Souza 2002), Pachyanthus
(Bécquer-Granados 2012), Physeterostemon (Goldenberg & Amorim 2006; Amorim et
al. 2009, 2014), Pleiochiton (Reginato et al. 2013) e Tetrazygia (Judd & lonta 2013).

Contudo, algumas Miconieae sao destituidas dessa estrutura, como Miconia
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dodecandra (observagao pessoal), e em outras parece inconspicua, como Miconia sect.
Cremanium (Burke & Michelangeli 2013), Miconia sect. Discolor (Caddah 2013) e
Miconia sect. Miconiastrum (Judd et al. 2014b). Cabe destacar que a ocorréncia do
Vorliuferspitze nao ¢é restrita a Miconieae, visto os registros de projecdes na
extremidade dorsal do calice para Blakeeae (Almeda 2000; Penneys & Judd 2011;
Kriebel & Santamaria 2013), Bertolonieae (Baum 1951; Baumgratz 1989; Wurdack
1973), Cyphostyleae (Michelangeli et al. 2014), Henrietteeae (Penneys et al. 2010),
Merianeae (Triana 1871; Mendoza-Cifuentes & Fernandez-Alonso 2010), clado
Cambessedesia (Baumgratz 1997; Goldenberg et al. 2012), Rhexieae (Berry et al. 2001;
obs. pess.) e clado Rupestrea (Goldenberg et al. 2015).

A vascularizagaio da sépala de Pleiochiton ebracteatum e Rupestrea
johnwurdackiana é similar a observada em Leandra melastomoides (ver Cap. 1). Assim, a
projecao dorsal da sépala de P. ebracteatum e R. johnwurdackiana pode ser resultante
de um Vorliuferspitze tal qual em L. melastomoides. Do mesmo modo, a bifurcacao
radial do trago vascular na regido subapical das pétalas e sépalas de Henriettea
saldanhae é condicdo necessaria, mas nao suficiente, para supor a existéncia de
modulos ontogenéticos (superior e inferior) dentro de seus primordios do perianto.

A presencga do Vorliuferspitze ja é utilizada na delimitacao e reconhecimento de
grupos taxonOmicos desde longa data (De Candolle 1828a; Triana 1871; Cogniaux
1891; Judd 2007). Este parece um estado de carater consistente na caracterizagao de
Leandra s.str. (Reginato 2016), da qual L. melastomoides faz parte. Kriebel (2014) define
a presenca de “dentes no cdlice” como um critério util para separacao do clado
Geniculatea das espécies de Conostegia s.str. e clado Australis. A forma e o tamanho
do Vorlauferspitze ajudam a reconhecer clados em Miconia sect. Chaenopleura (Judd
2007), Miconia clado Octopleura (Gamba-Moreno & Almeda 2014), Tococa
(Michelangeli 2005) e outros grupos dentro de Miconieae (Majure et al. 2015;
F.Michelangeli & R.Goldenberg, com. pess.). Fora dessa tribo, Penneys et al. (2010)
segregam Bellucia de Henriettea e Kirkbridea (dentro de Henrietteeae) pela auséncia de

um “apiculum apical” na face abaxial, tanto das sépalas como pétalas.
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A evolugao dos caracteres de sépalas em Melastomataceae ainda € pouco
compreendida. Os estudos dao énfase ao aspecto cladistico, quando fazem a
reconstrucao de estados de carater sobre hipdteses oriundas da andlise molecular, ou,
em menor escala, usam estes estados de carater na inferéncia de clados. Entretanto, a
compreensao de como estados de carater mudam ao longo da filogenia s6 tem
sentido se amparada por um contexto ontogenético que dé validade a transformacao
daquela condicao (ver Richter & Wirkner 2014). Dessa forma, a amplia¢do de estudos
ontogenéticos € crucial para a robustez da inferéncia filogenética. Um exemplo € a
descontinuidade do Vorliuferspitze dentro de Miconieae, que torna dificil a
proposicao desse cardter como uma sinapomorfia para a tribo. Talvez essa percepcao
seja oriunda de uma variagao gradual observada entre os membros da tribo, onde a
projecao dorsal pode ser mais conspicua que a lamina interna, e vice-versa
(R.Goldenberg, com. pess.). Porém nao podemos excluir a possibilidade do

“

Vorliuferspitze constituir uma “tendéncia sinapomorfica” ou “homologia latente”
(Cronk 2002) em Miconieae (algo que carece de uma abordagem ontogenética, além
da comparativa). Evidéncia ontogenética disponivel na literatura sugere que a porgao
inferior da sépala jovem produz uma expansdo ventral e tardia em Bertolonia’

(Bertolonieae; Ziegler 1925; van Heel 1958), Calvoa® (Sonerileae; Ziegler 1925) e
Clidemia’ (Miconieae; Puglisi 2007).

" Bertolonia pubescens (Ziegler 1925: Fig. 129 p. 435) e Bertolonia marmorata (van Heel 1958: Fig. 1 p.146)
¥ Calvoa orientalis (Ziegler 1925: Fig. 122 p.433) e Calvoa orientalis (Ziegler 1925: Fig. 156 p.442).

® “The sepals of Clidemia octona are provided with leafy-spiny appendages that resemble a calyptra and that
grow earlier, faster and larger than the sepals themselves” (Puglissi 2007: 46).
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4.6.4. Perspectivas

O desenvolvimento floral permanece pouco estudado em Melastomataceae
(ver Wanntorp et al. 2011). Estudos ontogenéticos permitem determinar os padroes e
mecanismos de variacao estrutural dentro do calice de Melastomataceae. Uma
questao aberta a investigacdo € elucidar se a formacao das caliptras seria uma
modificagdo da estrutura laminar ventral, oriunda da porcao inferior do primoérdio
sepalar. Uma vez que as caliptras tém origens independentes entre as
Melastomataceae, ha a possibilidade de que a participagao das partes sepalares
tenham contribuicdes diferentes/desiguais na sua elaboracdo. Outro exemplo ¢é
investigar a diferenca ventral-dorsal dentro da sépala. Algumas Tibouchina sect.
Pleroma" (Guimaraes & Martins 1997) apresentam o limbo ventral hialino e glabro,
enquanto o dorso é verde e com indumento espesso. Diferencas desse tipo sao
encontradas nas tépalas de Sesuvium (Aizoaceae; Brockington et al. 2012) e sao
resultantes de trajetorias distintas entre a porgao inferior e superior do primordio
tepalar. Processos andlogos poderiam ser responsaveis por essa variagdo em

Melastomataceae.

' Tibouchina martialis Fig.4 p.14 & Tibuochina serrana Fig.8 p.16 (Guimardes & Martins 1997); Tibouchina
stenocarpa (F. Michelangeli, com. pess.)
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Consideracoes Finais

O presente estudo traz contribui¢cdes a compreensao da Morfologia Floral em
Melastomataceae. Elencamos aqui questdes que representam uma primeira
prospeccao em termos da disparidade floral observada na familia. Os topicos
abordados representam, antes de tudo, uma tentativa de elucidar questdes
morfoldgicas ainda enigmaticas para Melastomataceae. Dentro dessa perspectiva,
provemos dados inéditos sobre alguns aspectos negligenciados (p.ex.
desenvolvimento do calice), oferecemos uma sistematizacao do conhecimento atual e
propomos perspectivas para a pesquisa futura.

A andlise proporcionada no Cap. 1 representa um esfor¢o inicial em
estabelecer um panorama comparativo para a morfologia floral em Melastomataceae.
A despeito da grande quantidade de informacdo disponivel sobre as flores da
familia, em particular nos tratamentos taxonomicos, esses dados nado estdao
padronizados, o que dificulta o estabelecimento de comparagdes entre os grupos. A
caréncia em detalhes é outro obstdculo a ser superado, jA que descri¢oes
pormenorizadas sao menos suscetiveis a erros de interpretacdo, como os que ocorrem
na organografia. O reconhecimento de padrdes na organizacao do sistema vascular
floral ajuda a explicar o tipo de variacdo encontrada no merisma. Verticilos
associados ao hipanto perigino (perianto e androceu) estdo menos sujeitos a
modificacdo em numero de drgaos do que o gineceu. Ja a vascularizagdo do gineceu
apresenta variagdo maior, que pode estar associada a certa “independéncia” da
organizagdo vascular do hipanto, ou mesmo ao tipo de fruto que sera formado. E
necessario dar continuidade a estudos desse tipo, que ampliem a amostragem de
grupos intra- e infrafamiliares e condi¢oes morfologicas, para a caracterizagao de
clados revelados pela andlise filogenética e a compreensdao da evolucao floral em
Melastomataceae.

A variagao da posigao que o ovario ocupa na flor (stupero, infero e semi-infero)

€ uma das caracteristicas mais importantes entre as Melastomataceae. Esse carater
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tem servido para o reconhecimento de tribos e géneros dentro da familia e parece ser
uma condi¢ao relativamente estavel dentro de clados. No entanto, as causas da
reversibilidade entre os estados de carater (supero e infero, vice-versa) entre grupos
proximos ainda nao tinha sido objeto de investigacdo. Como demonstrado no
Capitulo 2, a existéncia de meristemas disruptivos durante os estadios iniciais do
desenvolvimento floral sdo os responsaveis por essa plasticidade na familia. Tais
meristemas estdo envolvidos na formacao de um hipanto perigino (que sustenta o
perianto e androceu), que é caracteristico da familia, e de um hipanto ginecial
(associado ao desenvolvimento carpelar). O grau de atuacdo desse meristema
conjugado aos carpelos determina a posigao do ovario na flor: infero quando muito
influenciado, supero quando nado influenciado. Desse modo, o modelo proposto
contempla as interconversoes frequentes que devem ter ocorrido durante a evolugao
em Melastomataceae.

Os estames apresentam caracteristicas de grande interesse para estudos
evolutivos em Melastomataceae. Seus caracteres sao fonte de variagdo para a
delimitacdo taxonOmica em diversos niveis hierdrquicos na familia. Exibem
estruturas complexas, como as elaboragoes do conectivo, muitas vezes relacionadas
ao tipo de interacdo com o polinizador. No entanto, pouco se sabe sobre as
contingéncias que o desenvolvimento estaminal estd condicionado, bem como a
origem da disparidade observada entre grupos relacionados. O estudo apresentado
no Cap. 3 contribui para esclarecer algumas dessas questdes. Os estames sdao os
ultimos o¢rgdos iniciados na flor, e seu desenvolvimento é em grande parte,
determinado pela disposicao e crescimento do hipanto perigino. A formagao do
tecido esporogénico ¢ um dos primeiros eventos da diferenciacao da antera e parece
pouco suscetivel a modificagdo (com exce¢ao das anteras poliesporangiadas
observadas em Microlicia euphorbioides). A maior parte da variagdo encontrada
durante o desenvolvimento estaminal se refere a formacao do conectivo e seus
apéndices. Tais eventos sao tardios durante a ontogénese e podem ser interpretados

como especializa¢Oes “secundarias”. A proliferacdo celular na regidao ventral onde ha



217

contato entre antera e filete nas espécies observadas ¢ o promotor dessa variacao do
conectivo (pedoconectivo e seus apéndices). Entretanto, permanecem em aberto
quais os padroes ontogenéticos envolvidos na geracdo de condicdes estaminais
similares entre grupos pouco relacionados. A recorréncia na morfologia estaminal
pode ser devido a simplesiomorfias ou evolugdo convergente. Além do panorama
filogenético, estudos de desenvolvimento sdao imprescindiveis para esclarecer essa
questao.

O estudo ontogenético mostrou-se eficaz em elucidar a condicao referida como
“cdlice duplo” em Leandra melastomoides (Miconieae) (Cap. 4). Além de refutar a
interpretacdo de dois verticilos calicinais nessa espécie, nossa analise revelou
aspectos do desenvolvimento da sépala que a tornam comparaveis a outros orgaos
filomaticos, inclusive folhas [vegetativas]. A formacdo de dois mddulos
ontogenéticos durante a ontogenia sepalar (um inferior e outro superior,
posteriormente lateralizados) abre perspectivas tanto para o estudo do
desenvolvimento floral como para taxonomia em Melastomataceae. A formacao de
uma projecao dorsal remete a condi¢ao descrita na literatura como Vorliuferspitze,
frequente entre folhas de Monocotiledoneas, mas presente também em flores de
varias familias e géneros das angiospermas. Esta pesquisa mostra um panorama
explicativo para fendmenos considerados discrepantes em Melastomataceae. A
origem de “cdlices duplos” (p.ex. Miconieae), “dentes dorsais” (p.ex. Merianieae),
calices caliptrados, sépalas com polarizagao dorsal-ventral acentuada (p.ex. Pleroma;
Melastomeae) etc., pode ser investigada sob a perspectiva aqui apresentada para L.

melastomoides. Estudos futuros sao esperados nesse sentido.
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