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RESUMO 

Xyridaceae e Mayacaceae são famílias relacionadas, incluídas na ordem Poales. Xyridaceae é 

grupo-irmão de Eriocaulaceae e ambas as famílias formam o clado xyrídeo. Já Mayacaceae 

tem posição filogenética instável, emergindo ora no clado xyrídeo, ora no clado cyperídeo. 

Este trabalho teve como objetivo estudar comparativamente a embriogênese e o 

desenvolvimento pós-seminal em Xyridaceae e Mayacaceae, buscando contribuir com o 

entendimento sobre as relações interfamiliares e sobre a evolução de caracteres do embrião e 

da plântula em Poales. Somando-se a isso, estudou-se o desenvolvimento e a anatomia floral 

em Xyris para elucidar a evolução do gineceu no gênero, que é dividido em três seções com 

base nas características do ovário como número de lóculos e tipo de placentação. 

Embriogênese do tipo Asterado, embrião diferenciado e formação de suspensor são condições 

ancestrais em Poales. Embriogênese do tipo Asterado é compartilhada por Xyridaceae e 

Eriocaulaceae, enquanto que o tipo Onagrado encontrado em Mayacaceae aproxima essa 

família das cyperídeas. Além disso, confirmamos que as sementes de Mayacaceae não são 

operculadas, uma característica há tempos questionada e apontada como provável 

sinapomorfia do clado xyrídeo. O cotilédone compacto é o estado de caráter ancestral e mais 

comum em Poales, a partir do qual os outros tipos de cotilédone derivaram, como hipofilo 

cotiledonar laminar em Xyris e coleóptilo em Mayacaceae. O coleóptilo é outra característica 

compartilhada por Mayacaceae e Cyperaceae, dando suporte ao posicionamento de 

Mayacaceae no clado cyperídeo. A respeito do gineceu em Xyridaceae, a placentação axilar é 

o estado de caráter ancestral na família, tendo derivado para a condição parietal intrusiva na 

subfamília Abolbodoideae. Em Xyris (Xyridoideae), a placentação axilar é a condição 

ancestral, a partir da qual derivou a placentação parietal na seção Xyris e a placentação 

central-livre e basal na seção Nematopus, pela redução e esterilização da zona sinascidiada e 

alongamento da zona simplicada ao longo da evolução do gênero. 

Palavras-chave: coleóptilo; cotilédone compacto; embrião; evolução de caracteres; gineceu; 

hipofilo cotiledonar laminar; opérculo; placentação; plântula; semente. 



 

 

ABSTRACT 

Xyridaceae and Mayacaceae are related families, which are included in the Poales. 

Xyridaceae is sister-group of Eriocaulaceae and both families form the xyrid clade. 

Mayacaceae has an unstable phylogenetic position, emerging either in the xyrid clade, or in 

the cyperid clade. This study aimed to analyze the embryogenesis and post-seminal 

development of Xyridaceae and Mayacaceae in a comparative approach to better understand 

the interfamilial relationships and the evolution of some embryo and seedling traits within 

Poales. The floral development and anatomy were also analyzed in Xyris to elucidate the 

evolution of gynoecium in the genus, which is divided into three sections based on ovary 

traits such as number of locules and type of placentation. Embryo development of the 

Asterad-type, differentiated embryo and formation of suspensor are ancestral conditions in 

Poales. Xyridaceae and Eriocaulaceae share the embryogenesis of Asterad-type, whereas the 

embryogenesis of Onagrad-type links Mayacaceae to the cyperid families. In addition, our 

results confirm that the seeds of Mayacaceae are non-operculate, a trait that has been 

questioned and pointed out as a probable synapomorphy of the xyrid clade. Compact 

cotyledon is the ancestral condition and a common character state within Poales, from which 

blade-like hypophyll and coleoptile have derived in Xyris and in Mayacaceae, respectively. 

Coleoptile is another feature shared by Mayacaceae and Cyperaceae, and it may also support 

the positioning of Mayacaceae in the cyperid clade. Regarding the gynoecium in Xyridaceae, 

axile placentation is the most likely state at the base of the family, from which intrusive-

parietal placentation has derived in the Abolbodoideae. The axile placentation is the ancestral 

condition in Xyris and shift to parietal placentation in Xyris sect. Xyris, and to free-central or 

basal placentation in Xyris sect. Nematopus by shortening and sterilization of the synascidiate 

zone and elongation of the fertile symplicate zone during the evolution of the genus. 

Key-words: coleoptile; compact cotyledon; embryo; character evolution; gynoecium; blade-

like hypophyll; operculum; placentation; seed; seedling. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

Famílias estudadas 

Xyridaceae compreende cerca de 430 espécies, agrupadas em duas subfamílias: 

Abolbodoideae, que inclui os gêneros Abolboda Bonpl. (23 spp.), Achlyphila Maguire & 

Wurdack (1 sp.), Aratitiyopea Steyerm. & P.E. Berry (1 sp.) e Orectanthe Maguire (2 spp.), 

ocorrentes no norte da América do Sul, sendo os três últimos restritos ao Planalto das Guianas 

(KRAL, 1992, 1998; CAMPBELL, 2005; STEVENS, 2018), e Xyridoideae, que inclui Xyris 

(ca. 400 spp.), de distribuição pantropical. Os representantes de Xyridaceae são adaptados a 

uma variedade de habitats, geralmente oligotróficos e sazonalmente úmidos, como savanas, 

pântanos e afloramentos rochosos, como campos rupestres (KRAL, 1998; CAMPBELL, 

2005) (Fig. 1A-B).  

As Xyridaceae são ervas perenes ou anuais; apresentam caule com entrenós geralmente 

curtos, com folhas de filotaxia dística ou espiralada; bainha foliar aberta e lâmina achatada ou 

cilíndrica (Fig. 1C-D). A partir do caule desenvolvem-se os escapos, que portam 

inflorescências racemosas, alongadas (Xyris e Abolboda) ou globosas (Orectanthe, Achlyphila 

e Aratitiyopea). As flores são trímeras, pentacíclicas, heteroclamídeas, com sépalas livres a 

concrescidas, sendo as sépalas latero-adaxiais carenadas; as pétalas podem ser livres ou 

fundidas e são amarelas em Xyris (Fig. 1E) e Orectanthe, vermelhas em Aratitiyopea, alvas 

em Achlyphila e alvas ou azuis a arroxeadas em Abolboda. Os estames são epipétalos, sendo o 

verticilo externo ausente, ou reduzido a estaminódios (Xyris e Abolboda); as anteras são 

bitecas, tetrasporangiadas, com deiscência rimosa. O gineceu é tricarpelar, com ovário súpero, 

e o fruto é do tipo cápsula loculicida, com sementes pequenas, castanhas, numerosas, 

arredondadas, exceto em Orectanthe, que apresenta sementes maiores, achatadas e aladas 

(KRAL, 1992, 1998; WANDERLEY, 1992, 2011).  

As subfamílias Abolbodoideae e Xyridoideae são bastante distintas morfológica e 

anatomicamente (KRAL, 1992, 1998). As flores de Xyridoideae diferem das de 

Abolbodoideae pela simetria actinomorfa, corola dialipétala, pelo estilete tripartido e sem 

apêndices e pelos óvulos ortótropos (KRAL, 1998, 1992; ORIANI; SCATENA, 2012). Do 

ponto de vista embriológico, Xyridoideae difere por apresentar envoltório seminal formando 

por endotégmen, endotesta e exotesta, desenvolvimento da parede da antera do tipo reduzido, 

tapete secretor, uniestratificado, e grãos de pólen elípticos, sulcados, com exina reticulada 

(RUDALL; SAJO, 1999; CAMPBELL, 2004, 2012). Em Abolbodoideae os óvulos são 
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anátropos, o envoltório seminal é formado por endotégmen, exotégmen, endotesta e exotesta, 

o desenvolvimento da parede da antera é do tipo monocotiledôneo, o tapete é plasmodial, 

multiestratificado, e os grãos de pólen são esféricos, inaperturados, com exina espiculada ou 

clavada (CAMPBELL, 2012; ORIANI; SCATENA, 2014, 2015, 2017). 

O primeiro estudo taxonômico de Xyridaceae no Brasil foi realizado por Seubert 

(1855), seguido pelos trabalhos de Malme (1896, 1898, 1901, 1912, 1913a, b, 1929) e Smith 

& Downs (1968). Maguire publicou trabalhos referentes às espécies ocorrentes no Planalto 

das Guianas (MAGUIRE, 1958; MAGUIRE; WURDACK, 1960; MAGUIRE; SMITH, 

1964), enquanto Kral contribuiu para o conhecimento acerca das espécies ocorrentes em todo 

o norte da América do Sul. Kral também colaborou com Smith (KRAL; SMITH, 1980, 1982a, 

b) e Wanderley (KRAL; WANDERLEY, 1988a, b, 1992, 1995), sendo que esta última autora 

vem publicando continuamente trabalhos sobre a taxonomia da família (WANDERLEY, 

2003, 2010, 2011; SILVA; WANDERLEY, 2013; MOTA; WANDERLEY, 2013, 2014). 

Com relação à Xyris, a maior concentração de espécies ocorre no norte da América do 

Sul, sendo reconhecidos dois centros de diversidade, um na Cadeia do Espinhaço de Minas 

Gerais e da Bahia e o outro nos tepuis da Venezuela (WANDERLEY, 2011). Essas espécies 

habitam ambientes abertos como os do Cerrado, incluindo a vegetação dos campos rupestres, 

ou bordas de matas na Mata Atlântica. Algumas espécies estão presentes nas campinaranas da 

Floresta Amazônica e na vegetação dos campos sulinos (WANDERLEY, 2011). 

As espécies de Xyris são divididas em três seções, com base nas características do 

ovário, como o número de lóculos e o tipo de placentação. Essas seções são: Xyris Endl. (ca. 

140 espécies, com distribuição pantropical), com ovário unilocular e placentação parietal; 

Nematopus Seub. (ca. 250 espécies, com distribuição neotropical), com ovário unilocular e 

placentação central-livre ou basal; e Pomatoxyris Endl. (22 espécies restritas à Austrália), 

com ovário trilocular e placentação axilar (DOUST; CONN, 1994).  

Em estudo filogenético de Xyridaceae baseado em dados mitocondriais (cox3 e orf25) e 

plastidiais (matK, ndhF e rbcL), tanto o gênero Xyris como as suas três seções emergem como 

monofiléticos, com alto suporte filogenético (MOTA, 2014) (Fig. 2). Além disso, as espécies 

da seção Nematopus emergem formando sete clados, que foram denominados de clados A, B, 

C, D, E e F (MOTA, 2014). A seção australiana Pomatoxyris aparece como a primeira 

linhagem divergente do gênero, como grupo-irmão das demais espécies de Xyris incluídas nas 

seções Xyris e Nematopus (MOTA, 2014). No entanto, para obter uma filogenia mais 

completa e robusta de Xyris, marcadores moleculares adicionais e uma amostragem 

taxonômica mais abrangente, incluindo espécies da África, Ásia, Austrália e do Planalto das 
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Guianas são essenciais (MOTA, 2014). 

A família Mayacaceae inclui apenas um gênero, Mayaca Aubl., com 4-10 espécies de 

distribuição neotropical (STEVENSON, 1998). As espécies de Mayacaceae distribuem-se de 

modo disjunto pelas Américas e África, sendo que a maioria delas concentra-se na América 

do Sul, enquanto que somente Mayaca baumii Gürke é encontrada no continente africano 

(STEVENSON, 1998). No Brasil, ocorrem quatro espécies, sendo M. fluviatilis Aubl. e M. 

sellowiana Kunth as espécies mais bem distribuídas, ocorrendo em todas as cinco regiões do 

país (MONTEIRO; CARVALHO, 2014). 

Os representantes de Mayacaceae são ervas perenes ou anuais, aquáticas ou anfíbias; 

apresentam caule curto ou alongado, ereto quando emerso ou rastejante, com canais aeríferos 

e raízes adventícias em um único ponto ou por toda extensão do caule. As folhas são 

espiraladas, simples, sésseis, uninervadas e filiformes. As flores são isoladas, ou organizadas 

em inflorescências terminais com duas a três flores, trímeras, pentacíclicas, actinomorfas, 

dialissépalas, dialipétalas, de coloração branca ou róseo-arroxeada (Fig. 1F). Os três estames 

são alternos às pétalas, apresentando filetes livres, anteras basifixas, tetrasporangiadas a 

bisporangiadas, com deiscência poricida. O ovário é súpero, tricarpelar, unilocular, com 

óvulos ortótropos, placentação parietal e estilete terminal alongado. O fruto é capsular, 

trivalvar, e as sementes são ovóides ou globosas e escorbiculadas (STEVENSON, 1998; 

CARVALHO, 2007). 

Aublet (1775) descreveu o gênero Mayaca a partir da espécie Mayaca fluviatilis Aubl. 

A partir daí outras espécies e gêneros relacionados foram descritos até Kunth (1841) 

reconhecer Mayacaceae como uma família monogenérica, com quatro espécies. No entanto, 

mesmo com o reconhecimento da família, essas espécies foram posteriormente incluídas em 

outras famílias como Xyridaceae (GRISEBACH, 1866; VAN TIEGHEM, 1898) e 

Commelinaceae (HUTCHINSON, 1934). A primeira revisão taxonômica de Mayacaceae, 

realizada por Lourteig (1952), estabeleceu a família, compreendendo quatro espécies: Mayaca 

fluviatilis, M. sellowiana, M. baumii e M. longipes Mart. ex Seub. De acordo com Venturelli e 

Bouman (1986), vários caracteres embriológicos embasam o reconhecimento de Mayacaceae 

como uma família. Mais recentemente, Carvalho (2007) também realizou a revisão 

taxonômica de Mayacaceae, resgatando as mesmas quatro espécies reconhecidas por Lourteig 

(1952), diferenciando-as principalmente pelo número de esporângios e pelo comprimento dos 

poros das anteras. A delimitação e o reconhecimento das espécies na fase vegetativa são 

dificultados pela heterofilia, uma vez que os indivíduos anfíbios produzem diferentes tipos de 

folhas acima e abaixo da água (WELLS; PIGLIUCCI, 2000).  
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Figura 1. Hábitat, hábito e morfologia de Xyris (Xyridaceae) e Mayaca (Mayacaceae). A. 

Campos rupestres da Serra do Cipó - MG. B. Áreas de campos úmidos (cerrado) em Itirapina 

– SP. C. Hábito de Xyris sp. D. Hábito de Xyris macrocephala. E. Inflorescência de Xyris 

trachyphylla., com uma flor em antese. F. Flores em antese de Mayaca fluviatilis. 
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Figura 2. Árvore de máxima verossimilhança obtida pela combinação de sequências 

mitocondriais (cox3 e orf25) e plastidiais (matK, ndhF e rbcL), mostrando o posicionamento 

dos gêneros de Xyridaceae e seções de Xyris. Extraída de Mota (2014). 

 

Posição filogenética de Xyridaceae e Mayacaceae 

Xyridaceae e Mayacaceae estão inseridas em Poales, ordem que compreende cerca de 

um terço das monocotiledôneas (LINDER; RUDALL, 2005). As 16 famílias dessa ordem 

formam cinco clados: bromelídeo (Typhaceae e Bromeliaceae), xyrídeo (Xyridaceae e 

Eriocaulaceae), restiídeo (Anarthriaceae, Restionaceae e Centrolepidaceae), graminídeo 

(Flagellariaceae, Joinvilleaceae, Ecdeiocoleaceae e Poaceae) e cyperídeo (Mayacaceae, 

Rapateaceae, Thurniaceae, Juncaceae e Cyperaceae) (BOUCHENAK-KHELLADI et al., 

2014) (Fig. 3). 



13 

 

A posição filogenética de Mayacaceae é bastante instável, enquanto Xyridaceae e 

Eriocaulaceae quase sempre aparecem como grupos-irmãos (GIVNISH et al., 1999, 2005, 

2006; CHASE et al., 2000, 2006; BREMER, 2002; BOUCHENAK-KHELLADI et al., 2014). 

No entanto, Xyridaceae apresenta problemas no entendimento das relações infrafamiliares 

(CAMPBELL et al., 2009) e nem sempre emerge como monofilética.  

Em análise filogenética de Poales baseada em dados morfológicos e plastidiais (rbcL e 

atpA), Orectanthe aparece como grupo-irmão de Abolboda e ambos os gêneros formam um 

clado que é grupo-irmão do clado composto por Xyris, Eriocaulaceae e Mayacaceae 

(MICHELANGELI et al., 2003). Em análise filogenética baseada apenas em dados plastidiais 

(rbcL e atpA) e que inclui quatro dos cinco gêneros de Xyridaceae, Abolboda, Aratitiyopea e 

Orectanthe formam um clado que é grupo-irmão de Eriocaulaceae, enquanto Xyris aparece 

como grupo-irmão de Mayacaceae (DAVIS et al., 2004). 

Já a análise filogenética mais recente e abrangente de Poales, baseada em dados 

plastidiais (rbcL e ndhF), resgatou Xyridaceae como monofilética (BOUCHENAK-

KHELLADI et al., 2014). Essa análise incluiu quatro dos cinco gêneros da família (exceto 

Achlyphila), os quais apareceram agrupados em dois clados, um deles incluindo as espécies 

de Xyris e o outro as espécies dos demais gêneros (BOUCHENAK-KHELLADI et al., 2014, 

comunicação pessoal). Já Mayacaceae, nas diferentes análises filogenéticas de Poales, aparece 

incluída no clado das xyrídeas, juntamente com Eriocaulaceae e Xyridaceae (GIVNISH et al., 

1999, 2005, 2006); como grupo-irmão do clado das cyperídeas (Cyperaceae, Juncaceae e 

Thurniaceae) (CHASE et al., 2000; CHRISTIN et al., 2008), ou do clado formado pelas 

cyperídeas, mais Eriocaulaceae-Xyridaceae (GIVNISH et al., 2005, 2006; CHASE et al., 

2006), ou ainda como grupo-irmão de Eriocaulaceae (GIVNISH et al., 2010). Na análise de 

Bouckenak-Khelladi et al. (2014), Mayacaceae emerge no clado cyperídeo, juntamente com 

Rapateaceae, Thurniaceae, Juncaceae e Cyperaceae, porém com baixo suporte filogenético, 

enquanto que o clado xyrídeo emerge com alto suporte, formado apenas por Xyridaceae e 

Eriocaulaceae. Assim, estudos anatômicos e de desenvolvimento mostram-se importantes, 

pois permitem identificar homologias que possam dar suporte ao posicionamento filogenético 

dessas famílias. 
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Figura 3. Árvore de credibilidade máxima obtida por análise Bayesiana MCMC (Monte 

Carlo Markov chain) a partir de sequências plastidiais (rbcL e ndhF), mostrando o 

posicionamento das famílias dentro dos clados de Poales. As estrelas indicam baixo suporte 

filogenético (<0.9). Extraída de Bouchenak-Khelladi et al. (2014). 

 

Embriogênese e desenvolvimento pós-seminal de Xyridaceae e Mayacaceae 

Algumas características embriológicas são compartilhadas por Xyridaceae, 

Mayacaceae e Eriocaulaceae, como óvulos bitegumentados e tenuinucelados, sementes com 

hipóstase taninífera, endosperma amilífero e embriões indiferenciados, campanulados 

(VENTURELLI; BOUMAN, 1986; SCATENA; BOUMAN, 2001; COAN et al., 2010; 

ORIANI; SCATENA, 2014, 2017; NARDI et al., 2015). Todos esses trabalhos citados 

descrevem o desenvolvimento do óvulo e das sementes, mas não incluem a embriogênese.  

Estudos abordando a embriogênese e o desenvolvimento pós-seminal em Xyridaceae e 

Mayacaceae ainda são escassos. O embrião maduro e algumas fases iniciais de seu 

desenvolvimento foram descritos em dez espécies de Xyris (WEINZIEHER, 1914; RUDALL; 

SAJO, 1999; NARDI et al., 2015), em quatro espécies de Abolboda (CARLQUIST, 1960; 

ORIANI; SCATENA, 2014) e em uma espécie de Orectanthe (CARLQUIST, 1960). Todas 

as fases do desenvolvimento do embrião foram analisadas apenas em Xyris pauciflora e em 

Mayaca fluviatilis (GOVINDAPPA, 1955; VENTURELLI; BOUMAN, 1986, 

respectivamente). Esses estudos mostram que a embriogenênese é do tipo Onagrado em 

Mayacaceae e do tipo Asterado em Xyridaceae, assim como em Eriocaulaceae 
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(RAMASWAMY; AREKAL, 1982). No entanto, esses trabalhos deixam dúvidas quanto às 

divisões celulares que ocorrem no início da embriogênese, que podem ser regulares ou 

irregulares, quanto à formação e a presença ou não do suspensor no embrião maduro, e não 

descrevem a variação do tipo de embriogênese. Além disso, em Xyridaceae, observam-se 

diferenças na orientação das divisões celulares, as quais conferem sutis variações no formato 

do embrião, e a presença de estruturas semelhantes à coleorriza no embrião (CARLQUIST, 

1960; ORIANI; SCATENA, 2014; NARDI et al., 2015) que carecem de investigação. 

O desenvolvimento pós-seminal foi estudado, sob o ponto de vista morfológico, em 

Xyris longiscapa, X. platystachia, X. nubigena (KRAUS et al., 1994) e X. natalensis 

(TILLICH, 2007). Nas quatro espécies estudadas parte do cotilédone fica retida no interior da 

semente no início da germinação com a função de absorver nutrientes do endosperma 

(KRAUS et al., 1994; TILLICH, 2007). A plântula de Xyris apresenta inicialmente uma 

estrutura tubular, com um disco ou colar de tricomas ou rizoides na sua porção distal, e dessa 

estrutura tubular se originam a raiz primária e as primeiras folhas (KRAUS et al., 1994; 

TILLICH, 2007). Segundo Tillich (2007), que realizou estudo comparativo do 

desenvolvimento pós-seminal em vários representantes de Poales, a estrutura da plântula 

fornece caracteres úteis para delimitar famílias e gêneros dentro da ordem. Em Xyridaceae, 

por exemplo, Orectanthe diferencia-se de Xyris pelas plântulas apresentarem cotilédone 

compacto, enquanto que este último gênero apresenta hipofilo cotiledonar laminar (TILLICH, 

2007). 

Em Mayacaceae, o estudo do desenvolvimento pós-seminal foi realizado apenas em 

Mayaca fluviatilis por Tillich (2007), que descreveu o cotilédone como do tipo compacto e 

reduzido à sua parte haustorial, que fica retida dentro da semente. Diante dessas variações e 

do valor taxonômico já reconhecido dos caracteres da plântula, estudos de desenvolvimento 

pós-seminal abordando também os aspectos anatômicos das plântulas em um número maior 

de espécies dessas famílias mostram-se relevantes, permitindo comparações e inferências 

evolutivas. 

 

Tipos de cotilédone em Poales e seus aspectos evolutivos 

O cotilédone possui origem embrionária e apresenta uma região denominada hipofilo, 

que é a parte basal (proximal) do cotilédone, e outra região denominada hiperfilo, que é a 

parte apical (distal) (TILLICH, 2007). Essas partes do cotilédone podem apresentar diferentes 

morfologias e funções, resultando nos diferentes tipos de cotilédone, que são: compacto 
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(apresentando bainha reduzida ou lobo mediano da bainha desenvolvido), hipofilo cotiledonar 

laminar, coleóptilo e fanerômero. Esses diferentes tipos foram apontados por Tillich (2007) 

como estados de caráter com valor taxonômico em Poales, podendo ser utilizados para 

realizar inferências a respeito das relações entre as famílias da ordem.  

O cotilédone compacto é constituído pelo hiperfilo haustorial e pelo hipofilo com uma 

pequena bainha cotiledonar. Essa bainha reduzida, que corresponde a parte apical do hipofilo, 

teria se desenvolvido ao longo da evolução, formando o lobo mediano da bainha que envolve 

os primórdios foliares. O hipofilo também pode ser expandido formando uma estrutura de 

assimilação semelhante a uma lâmina, denominada hipofilo cotiledonar laminar; ou se 

diferenciar no coleóptilo, uma estrutura tubular produzida pela atividade meristemática do 

tecido marginal da bainha cotiledonar, e que por meio desse processo de crescimento a 

margem foliar cotiledonar é elevada e forma uma abertura distal no coleóptilo de onde as 

primeiras folhas emergem a partir do epicótilo. Já o fanerômero compreende a parte 

proximal do hiperfilo cotiledonar que eleva a semente bem acima da superfície do solo, 

sendo, nesse caso, o primeiro órgão de assimilação da plântula (TILLICH, 2007).  

Por meio de estudo comparativo da morfologia de plântulas das famílias de Poales e de 

análise de reconstrução do estado de caráter ancestral, Tillich (2007) hipotetizou que o 

cotilédone compacto seria a condição ancestral da ordem, a partir da qual todos os outros 

tipos teriam derivado, ou pelo alongamento do hipofilo, como observado no hipofilo 

cotiledonar laminar e no coleóptilo, ou pelo alongamento do hiperfilo, como observado no 

fanerômero (Fig. 4). 

Cotilédone do tipo compacto está presente em Xyridaceae (Xyris e Orectanthe) e 

Mayacaceae e, dentre as Poales, ocorre também em Bromeliaceae, Rapateaceae, 

Restionaceae, Flagellariaceae e Ecdeiocoleaceae. Já o hipofilo cotiledonar laminar ocorre em 

Xyris (Xyridaceae) e em Bromeliaceae. Cyperaceae, Restionaceae, Joinvilleaceae, 

Ecdeiocoleaceae e Poaceae apresentam coleóptilo; e Typhaceae, Thurniaceae, Juncaceae, 

Restionaceae, Cetrolepidaceae e Anarthriaceae possuem fanerômero (TILLICH, 2007). 
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Figura 4. Evolução dos tipos de cotilédone em Poales. Cotilédone compacto como provável 

ancestral, a partir do qual derivaram o cotilédone compacto com o lobo mediano da bainha 

desenvolvido, o coleóptilo, o hipofilo cotiledonar laminar e o fanerômero. Extraído de Tillich 

(2007). 

 

Opérculo 

Uma característica da semente que aproxima Xyridaceae de Eriocaulaceae é a 

presença de opérculo (NARDI et al., 2015; ORIANI; SCATENA, 2014). Estudos anatômicos 

com representantes de Poales indicam que essa estrutura é exclusiva dessas duas famílias 

dentro da ordem (SCATENA; BOUMAN, 2001; COAN et al., 2010; ORIANI; SCATENA, 

2014; NARDI et al., 2015), podendo representar uma sinapomorfia do clado xyrídeo. Em 

Xyridaceae, a ontogenia do opérculo foi estudada apenas recentemente em representantes de 

Xyris (NARDI et al., 2015) e de Abolboda (ORIANI; SCATENA, 2014), tendo origem a 

partir dos tegumentos interno e externo do óvulo, enquanto que em Eriocaulaceae tem origem 

apenas do tegumento interno (SCATENA; BOUMAN 2001; COAN et al., 2010). Acredita-se 

que o opérculo se rompe pelo crescimento do eixo embrionário em um processo passivo 
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durante a germinação da semente (COAN et al., 2010), no entanto, não foi realizado nenhum 

estudo abordando sua funcionalidade nessas famílias. 

Em Mayacaceae, a ocorrência de opérculo nas sementes ainda é discutida. Sua 

presença foi relatada por Hamann (1961) e, embora Venturelli & Bouman (1986) afirmem 

que as sementes de Mayaca fluviatilis não apresentam opérculo, suas ilustrações mostram a 

formação de uma estrutura diferenciada na região micropilar da semente, que se forma a partir 

dos tegumentos interno e externo do óvulo, fechando a micrópila. Assim, estudos anatômicos 

com representantes de Mayacaceae são necessários a fim de determinar a presença ou não 

dessa estrutura na semente e suas prováveis funções. 

 

Anatomia floral de Xyridaceae 

Com relação à anatomia floral de Xyridaceae, o primeiro trabalho realizado envolveu 

Xyris asperula Mart., X. filifolia Alb. Nilsson, X. hymenachne Mart., X. macrocephala Vahl., 

X. paradisiaca Wanderley, X. seubertii Alb. Nilsson e X. veruina Malme e teve enfoque na 

vascularização (SAJO et al., 1997). As autoras mostraram que todas as espécies estudadas 

apresentam o mesmo padrão de vascularização, com a formação de um complexo vascular 

central e três complexos periféricos no receptáculo da flor, dos quais divergem os traços de 

todas as peças florais. Sajo et al. (1997) também mostraram que os traços dos estaminódios 

são associados aos traços laterais das pétalas e, a partir disso, hipotetizaram que, no processo 

de especialização floral, estaminódios reverteram à condição petalar e se incorporaram à 

corola, contribuindo para o surgimento de gamopetalia em Abolbodoideae. 

Além disso, foi estudada a anatomia e o desenvolvimento floral de Xyris grandis Ridl. 

(REMIZOWA et al., 2012), com ênfase no perianto, indicando que cada sépala recebe apenas 

um feixe vascular do estelo e que cada pétala recebe três feixes vasculares, condição oposta à 

observada na maioria das monocotiledôneas. Com relação ao gineceu, Remizowa et al. (2012) 

relataram a ocorrência de uma zona sinascidiada estéril reduzida e uma zona simplicada fértil, 

salientando que uma atenção maior deve ser dada à estrutura do ovário nas espécies de Xyris, 

dada sua importância para a classificação infragenérica. 

Um estudo mais recente abordou comparativamente a anatomia floral de espécies de 

Xyris, Abolboda e Orectanthe, mostrando que o padrão de vascularização das flores difere 

entre os gêneros e que em todas as espécies com estaminódios, os traços dos estaminódios 

estão associados aos traços laterais das pétalas (SAJO et al., 2017), corroborando a hipótese 

de Sajo et al. (1997). Este estudo também mostrou que apesar de Xyridaceae ser grupo-irmão 
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de Eriocaulaceae, os apêndices do estilete não são homólogos, mas provavelmente evoluíram 

independentemente nessas duas famílias. Em todos os estudos acima citados nenhum enfoque 

foi dado à estrutura do gineceu, seu desenvolvimento e tipos de placentação, o que difere 

entre os gêneros da família e também dentro de Xyris, caracterizando suas seções. Enquanto 

espécies de Abolbodoideae apresentam placentação parietal intrusiva (CARLQUIST, 1960; 

ORIANI; SCATENA, 2012), em Xyris, como já relatado, a placentação varia de axilar (Xyris 

sect. Pomatoxyris), parietal (Xyris sect. Xyris) a central-livre ou basal (Xyris sect. Nematopus) 

(DOUST; CONN, 1994).  Assim, considerando a diversidade morfológica do gineceu em 

Xyris e seu valor taxonômico, estudos de anatomia e desenvolvimento floral são pertinentes, 

pois permitirão identificar as vias ontogenéticas responsáveis por sua variação dentro do 

gênero. 

Assim, diante das lacunas de informações referentes à embriogênese e ao 

desenvolvimento pós-seminal em Xyridaceae e Mayacaceae e à anatomia e desenvolvimento 

floral em Xyris (Xyridaceae), e considerando a importância desses dados para o entendimento 

da evolução do grupo, essa tese foi escrita e dividida em quatro capítulos: o primeiro deles 

sobre a embriogênese em Xyridaceae e Mayacaceae e a evolução de caracteres embriológicos 

em Poales; o segundo sobre germinação, desenvolvimento pós-seminal e evolução dos tipos 

de cotilédone em Xyris (Xyridaceae); o terceiro sobre o desenvolvimento pós-seminal em 

Mayacaceae, investigando a presença ou não do opérculo e evolução dos tipos de cotilédone 

em Poales; e o quarto sobre anatomia e desenvolvimento floral em Xyris (Xyridaceae), com 

ênfase na evolução do gineceu. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Considerando as informações já disponíveis na literatura sobre os aspectos reprodutivos 

de Xyridaceae e Mayacaceae, nossos resultados trazem à luz do conhecimento que: 

- A variação do tipo de embriogênese é Muscari em Xyridaceae e Juncus em 

Mayacaceae;  

- Ocorre suspensor vestigial em Xyridaceae e Mayacaceae, o qual é formado pelas 

células o e p, com origem a partir da célula n. 

- As sementes de Xyridaceae e Eriocaulaceae apresentam epístase, que corresponde a 

células nucelares persistentes na região micropilar, com provável função secretora e de 

proteção ao embrião; 

- O cotilédone compacto apresenta os lobos da bainha desenvolvidos em Xyris fallax 

(seção Xyris) e o desenvolvimento das primeiras folhas precede o desenvolvimento de raízes 

adventícias na plântula dessa espécie, diferente do observado nas demais espécies de Xyris; 

- As sementes de Mayacaceae não são operculadas, uma característica há tempos 

discutida na literatura; 

- A secagem das sementes antes da embebição e a alta disponibilidade de água e luz 

interferem positivamente na porcentagem de germinação de sementes de Mayacaceae, 

relatada como muito baixa em trabalhos prévios; 

- A luz influencia na morfologia da plântula de Mayacaceae; esta apresenta cotilédone 

do tipo coleóptilo e não do tipo compacto como descrito na literatura; 

- A vascularização floral de Xyris ustulata é distinta da observada nas demais espécies 

de Xyris estudadas até o momento, devido à presença de dois anéis de feixes vasculares no 

receptáculo, sendo que do anel externo divergem os traços das sépalas, dos estaminódios e das 

pétalas (traços laterais), o que pode estar relacionado ao tamanho da flor; 

- Em Xyris fallax ocorrem tricomas secretores entre os botões florais, similares aos 

observados em Rapateaceae; em Xyris ptariana os estaminódios tricomatosos estão ausentes; 

- Ocorre variação na estrutura do gineceu entre as seções de Xyris: nas espécies da seção 

Pomatoxyris, o ovário consiste de uma zona sinascidiada fértil, enquanto que a zona 

simplicada é mais curta e fértil em sua porção inferior ou completamente estéril; já nas 

espécies das seções Xyris e Nematopus, o ovário tem uma zona sinascidiada curta, podendo 

ser fértil em sua porção superior em X. sect. Xyris, enquanto que a zona simplicada é mais 

longa e fértil. 
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Além disso, nossos resultados mostram que: 

- O desenvolvimento do embrião do tipo Asterado, embrião diferenciado e formação de 

suspensor são condições ancestrais em Poales; 

- A presença de epístase e de opérculo nas sementes de Xyridaceae e Eriocaulaceae 

podem ser apontadas como sinapomorfias do clado xyrídeo; 

- Embriogênese do tipo Onagrado e presença de camada de aleurona na semente 

aproxima Mayacaceae das famílias incluídas no clado cyperídeo; 

- Cotilédone compacto é o estado de caráter ancestral no clado xyrídeo (incluindo 

Xyridaceae e Eriocaulaceae), a partir do qual o hipofilo cotiledonar laminar derivou 

provavelmente no ancestral mais recente de Xyris;  

- Cotilédone compacto é o estado de caráter ancestral e mais comum em Poales, 

enquanto o coleóptilo teve mais de uma origem na ordem;  

- Coleóptilo ocorre em Mayacaceae e Cyperaceae e pode representar uma sinapomorfia 

dessas famílias, dando suporte ao posicionamento de Mayacaceae no clado cyperídeo; 

- A placentacao axilar é a condição ancestral mais provável em Xyris, a partir da qual a 

placentação parietal e central-livre derivaram devido ao encurtamento e esterilização da zona 

sinascidiada em detrimento do alongamento da zona simplicada fértil durante a evolução do 

gênero; 

- A placentação basal derivou da placentação central-livre em Xyris, tendo evoluído 

independentemente diversas vezes dentro da seção Nematopus. 

Como perspectivas para trabalhos futuros, ressaltamos a importância de estudos sobre: 

-  a funcionalidade da epístase nas xyrídeas (Xyridaceae e Eriocaulaceae); 

- a persistência e função da capa nucelar multisseriada nas sementes de Joinvilleaceaee 

e Flagellariaceae (graminídeas), e da epiderme nucelar alongada nas sementes de 

Flagellariaceae (graminídeas) e de Restionaceae e Centrolepidaceae (restiídeas); 

- a germinação e o desenvolvimento pós-seminal em espécies de Xyris pertencentes à 

seção Pomatoxyris, bem como em Abolboda, Achlyphila e Aratitiyopea (Abolbodoideae); 

- o desenvolvimento e a estrutura do gineceu e o tipo de placentação em Abolbodoideae. 

Com isso, esperamos continuar a contribuir com o conhecimento mais amplo acerca dos 

aspectos reprodutivos, biológicos e evolutivos dessas famílias, tão importantes no contexto de 

Poales e também na Flora do Brasil. 




