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RESUMO

Juncaceae, Thurniaceae e Cyperaceae formam o clado cyperideo dentro da ordem Poales. Nas
analises filogenéticas, Thurniaceae emerge como grupo-irmdo do clado formado por
Juncaceae e Cyperaceae. O clado cyperideo € considerado um dos mais consistentes de
Poales, baseado em dados morfologicos e moleculares. Nessas familias, as flores sdo
reduzidas, mas apresentam grande diversidade morfologica, principalmente em Cyperaceae.
Em Thurniaceae e na maioria das Juncaceae, as flores sdo pentaciclicas, enquanto em
Cyperaceae ocorre reducdo de pecas e de verticilos florais. Esta tese teve como objetivo
estudar a anatomia, vascularizacdo e o desenvolvimento floral em representantes das trés
familias, visando compreender o0s processos ontogenéticos que levaram as diferencas
estruturais encontradas nas flores dentro do clado; objetivou, também, avaliar a germinacéo e
0 desenvolvimento pés-seminal em espécies de Juncaceae e Cyperaceae em um contexto
ecologico e evolutivo. As tépalas, em Thurniaceae e Cyperaceae, recebem apenas um traco
vascular, enquanto em Juncaceae podem receber de um a trés tragos vasculares.
Considerando a posicdo filogenética de Thurniaceae, Juncaceae e Cyperaceae dentro do clado
cyperideo, a vascularizacdo das tépalas por um Unico feixe vascular é a condicdo ancestral
mais provavel, tendo ocorrido reversdes em Juncaceae. O padrdo de desenvolvimento do
gineceu difere entre as trés familias do clado. Enquanto em espécies de Luzula (Juncaceae) e
Thurnia (Thurniaceae) a zona sinascidiada do gineceu é evidente desde o inicio do
desenvolvimento do pistilo, em Juncus (Juncaceae) e em Cyperaceae 0 gineceu inicia-se
como um primordio anelar, que é plicado em Juncus pela formacéo das placentas parietais. A
tendéncia evolutiva foi a reducdo da zona sinascidiada por meio da reducdo dos septos, até
sua total supressdo, como ocorre em Cyperaceae, onde o gineceu é completamente unilocular
e a placentacdo € basal. A placentacdo axilar-basal, presente nas espécies de Thurniaceae, é

provavelmente a condi¢do ancestral. A variagdo na morfologia floral observada em



Cyperaceae resulta de diferentes processos de reducgéo (perda de diferentes pecas florais) nas
diferentes espécies analisadas, tendo esses processos ocorrido, provavelmente, de forma
independente nos diferentes clados. Em Thurniaceae também pode ocorrer reducéo,
resultando em flores dimeras pela perda das tépalas internas e dos estames internos latero-
abaxiais, além do carpelo abaxial. Em relagdo ao desenvolvimento pds-seminal, observou-se
que a germinacao das espécies de Juncaceae inicia-se com a emissdo do fanerdbmero e, em
Cyperaceae, com a protrusdo do coledptilo. O cotilédone do tipo fanerébmero é provavelmente
a condicao ancestral do clado, tendo derivado no cole6ptilo pelo maior desenvolvimento do

hipofilo em relacdo ao hiperfilo cotiledonar.

Palavras-chave: anatomia; cyperideas; coledptilo; cotilédone; desenvolvimento floral;
desenvolvimento pos-seminal; evolugdo floral; fanerdmero; germinagdo; gineceu;

vascularizagéo.



ABSTRACT

Juncaceae, Thurniaceae and Cyperaceae form the cyperid clade within the order Poales. In
the phylogenetic analyses, Thurniaceae appear as sister to Juncaceae plus Cyperaceae. The
cyperid clade is considered one of the most consistent in the order, based on morphological
and molecular data. In these families, the flowers are reduced, but show great morphological
diversity, especially in Cyperaceae. In Thurniaceae, and in the majority of Juncaceae, the
flowers are pentacyclic, whereas in Cyperaceae there is a reduction of floral parts and whorls.
This thesis aimed to study the floral anatomy, vasculature and development in representatives
of the three families, in order to understand the ontogenetic processes that led to the structural
differences found in the flowers within the clade; it also aimed to evaluate germination and
post-seminal development in Juncaceae and Cyperaceae species in an ecological and
evolutionary context. The tepals in Thurniaceae and Cyperaceae receive only one vascular
trace, whereas in Juncaceae they may receive one or three vascular traces. Considering the
phylogenetic position of Thurniaceae, Juncaceae, and Cyperaceae, tepals receiving one
vascular trace is the most likely ancestral condition in the clade, with reversals in Juncaceae.
The gynoecium development pattern differs among the three families. Whereas in Luzula
(Juncaceae) and Thurnia (Thurniaceae) the synascidiate zone is formed early in gynoecium
development, in Juncus (Juncaceae) and Cyperaceae the gynoecium begins as a ring
primordium, which is plicate in Juncus due to the formation of parietal placentae. The
evolutionary tendency was the reduction of the synascidiate zone of gynoecium by shortening
of the septa, until its total suppression, as occurs in Cyperaceae, in which the gynoecium is
completely unilocular and the placentation is basal. The axile-basal placentation, as observed
in Thurniaceae, is probably the ancestral condition in the clade. The variation in floral
morphology observed in Cyperaceae results from different reduction processes (loss of

different floral parts) that probably occurred independently in the different clades. In



Thurniaceae, reduction processes may result in dimerous flowers by the loss of latero-abaxial
inner tepals, latero-abaxial inner stamens and abaxial carpel. Regarding the post-seminal
development, it was observed that the germination of Juncaceae begins with the emission of a
phaneromer and, in Cyperaceae, with the protrusion of the coleoptile. The coleoptile is
probably the derived condition in the clade and switched directly from a phaneromeric
cotyledon due to a greater development of the cotyledonary hypophyll in relation to the

hyperphyll.

Key words: anatomy; cyperids; coleoptile; cotyledon; floral development; post-seminal

development; floral evolution; phaneromer; germination; gynoecium; vasculature.
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INTRODUCAO GERAL

A ordem Poales e o clado cyperideo

A ordem Poales compreende aproximadamente 20.000 espécies distribuidas em 16
familias e agrupadas em quatro clados (Linder & Rudall 2005; Bouchenak-Khelladi et al.
2014; Givnish et al. 2010, 2018). Bromeliaceae, Typhaceae e Rapateaceae sdo as primeiras
familias a divergirem, seguidas do clado cyperideo (Thurniaceae, Juncaceae e Cyperaceae),
da familia Mayacaceae, a qual surge como grupo irmao do clado xyrideo (Eriocaulaceae e
Xyridaceae), das restiideas (Restionaceae, Anarthriaceae e Centrolepidaceae) e das
graminideas (Flagellariaceae, Joinvilleaceae, Ecdeiocoleaceae e Poaceae) (Linder & Rudall
2005; Bouchenak-Khelladi 2014; Givnish et al. 2010, 2018) (Fig. 1).

O clado cyperideo € considerado um dos mais consistentes em Poales (Linder Rudall
2005), suportado por dados moleculares e morfolégicos (Munro & Linder 1997; Chase 2004;
Chase et al. 2006; Bouchenak-Khelladi 2014; Givnish et al. 2010, 2018). Os representantes
de Thurniaceae, Juncaceae e Cyperaceae compartilham a presenca de grdos de poélen em
tétrades e tricelulares, dvulos anatropos, bitegumentados, sementes testal-tégmicas e
microsporogénese simultanea (Stevens 2001; Linder & Rudall 2005). As flores das
cyperideas sdo reduzidas, agrupadas em inflorescéncias, e estudos da morfologia e do
desenvolvimento floral permitirdo identificar sinapomorfias do clado e revelar padrbes

evolutivos.

Thurniaceae

Thurniaceae é uma familia que inclui poucas espécies, distribuidas de modo disjunto
pelo Hemisfério Sul, com éreas restritas de ocorréncia (Kubitzki 1998; Chase et al. 2000;
Jones et al. 2007). A familia inclui apenas dois géneros, Prionium e Thurnia. O género

Prionium é monoespecifico, representado por P. serratum, espécie endémica da flora da
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Regido do Cabo e da regido de Maputaland-Pondoland, na Africa do Sul (Mucina &
Rutherford 2006); Thurnia é composto por trés espécies endémicas da regido amazénica no
norte da América do Sul, ocorrendo na Colémbia, Guiana Francesa, Guiana, Suriname,
Venezuela e Brasil (Balslev 1998; Kubitzki 1998; Chase et al. 2000).

Com base em caracteres morfoldgicos, Prionium era incluido em Juncaceae (Balslev,
1998), mas posteriormente foi transferido para sua prépria familia Prioniaceae (Munro &
Linder 1998). E, atualmente, com base em dados morfolégicos e moleculares, Prionium
encontra-se incluido em Thurniaceae, emergindo nas analises filogenéticas como grupo-
irmdo de Thurnia (Chase et al. 2000; Bremer 2002). No Brasil, ocorre apenas uma espécie,
Thurnia sphaerocephala, em é&reas alagadas e igarapés, na regido amazobnica (Gil &
Schneider 2020). Os representantes dessa familia sdo adaptados a solos arenosos e pobres em
nutrientes € normalmente crescem perto de cursos d’agua (Kubitzki 1998; Jones et al. 2007).
Prionium serratum geralmente cresce em areas abertas ou em riachos com alguma cobertura
de arvores, enquanto as espécies de Thurnia crescem em sub-bosques de florestas tropicais
Umidas (Balslev 1998; Kubitzki 1998).

As espécies de Thurniaceae, em geral, possuem habito rizomatoso robusto, com folhas
espiraladas, formando grandes rosetas (Kubitzki 1998) (Fig. 2A, B). As inflorescéncias de
Thurnia s&o racemosas, globosas e s&o caracterizadas por flores branco-esverdeadas (Fig.
2B), pequenas, actinomorfas, homoclamideas e monoclinas; as tépalas sdo livres e estdo
presentes dois verticilos de estames férteis, com filetes alongados; o gineceu é tricarpelar,
trilocular, com um ovulo por léculo. O ovario é supero, com estilete alongado e trés estigmas
(Kubitzki 1998).

A familia Thurniaceae € pouco estudada sob o ponto de vista anatdmico. Vale
ressaltar os trabalhos de Cutler (1963, 1965) sobre anatomia vegetativa, que revelaram

caracteristicas exclusivas para Thurnia como, por exemplo, feixes vasculares invertidos



16

presentes nas folhas. J& em relacdo a anatomia floral, Silva et al. (2020) estudaram
comparativamente Prionium serratum e Thurnia sphaerocephala, relatando algumas
diferencas entre as espécies, como o comprimento das zonas sinascidiada e simplicada no
gineceu, e presencga ou ndo de intrusdes na parede do ovario. No entanto, pouco se sabe sobre
o desenvolvimento floral na familia, sendo esse conhecimento essencial para o entendimento

da evolucdo floral no clado cyperideo.

Poaceae
Ecdeiocoleaceae
Joinvilleaceae
Flagellariaceae -
Restionaceae 7
Centrolepidaceae |Restiideas
Anarthriaceae i
Xyridaceae Tcyrideas
Eriocaulaceae .
Mayacaceae
Cyperaceae
Juncaceae Cyperideas
Thurniaceae
Rapateaceae
Typhaceae
Bromeliaceae

Graminideas

Figura 1. Arvore de credibilidade méaxima obtida por anélise de méaxima verossimilhanca a
partir de sequéncias plastidiais, mostrando o posicionamento das familias dentro dos clados
de Poales. Extraida de Givnish et al. (2018).
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Juncaceae

A familia Juncaceae compreende cerca de 440 espécies distribuidas em oito géneros:
Distichia, Juncus, Luzula, Marsippospermum, Oxychloé, Patosia, Rostkovia e Oreojuncus,
todos com ampla distribuicdo nas regifes temperadas e subtropicais e com poucos
representantes nas regides tropicais (Kirschner et al. 2002a,b,c; Drabkova & Kirschner 2013).
Dentre esses géneros, Juncus (ca. 300 spp.) e Luzula (ca. 115 spp.) sdo 0s maiores em
namero de espécies, e ambos possuem distribuicdo cosmopolita (Kirschner et al. 2002a,b).
No Brasil, ha registro de 23 espécies e dois géneros (Juncus e Luzula) que ocorrem,
principalmente, em campos de altitude nas regides sul e sudeste (Alves & Luz 2015;
Valadares 2020).

As flores dos representantes de Juncaceae sdo diminutas, actinomorfas, trimeras,
homoclamideas e monoclinas (Fig. 2C-E) (Balslev 1996, 1998). As tépalas sdo gluméceas e
livres. O androceu € haplostémone na maioria das espécies de Juncus e diplostémone nas
espécies de Luzula (Balslev 1996, 1998; Oriani et al. 2012). O gineceu é tricarpelar, stpero,
com estilete simples, trés estigmas e elevado por um gin6foro curto; em Juncus, 0 nimero de
6vulos é variado, enquanto em Luzula o ovéario é sempre triovulado (Balslev 1996, 1998;
Oriani et al. 2012).

Dados de morfologia floral sdo encontrados nas revisdes taxondmicas da familia
(Balslev 1996, 1998; Kirschner et al. 2002a,b,c), no trabalho de Eleuterius (1974), sobre a
morfologia floral de Juncus roemerianus, e de Schaeppi (1974), sobre a morfologia do
gineceu de Juncus effusus, Juncus tenuis e Luzula nivea. Porém, estudos de anatomia floral
S80 escassos, restritos a algumas espécies de Juncus e de Luzula (Barnard 1958; Oriani et al.
2012). Oriani et al. (2012) relatam uniformidade na familia com relagdo a anatomia floral,
sendo os géneros distintos por caracteres morfoldgicos do gineceu, como o nimero de 6vulos

e o tipo de placentacdo. Essas variacOes provavelmente resultam de diferentes processos
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ontogenéticos, ainda ndo estudados para a familia. Assim, o estudo do desenvolvimento floral

trara dados inéditos, que contribuirdo para o conhecimento de Juncaceae.

Cyperaceae

Cyperaceae compreende cerca de 5500 espécies organizadas em 90 géneros, com
distribuicdo cosmopolita e maior diversidade na Africa e nos Neotropicos (Bruhl 1995;
Goetghebeur 1998; Govaerts et al. 2021). No Brasil, onde ocorrem cerca de 30 géneros e 646
espécies, distribuidas em diferentes ecossistemas (Fig. 3A-D), que vdo desde campos a
bordas de mata, dunas litoraneas, margem de rios e lagos, e ambientes perturbados, com
espécies presentes em todas as regifes do pais (Lucefio & Alves 1997; Alves et al. 2009;
Schneider et al. 2020).

Cyperaceae foi tradicionalmente dividida em quatro subfamilias, com base em
caracteres morfoldgicos: Mapanioideae, Cyperoideae, Sclerioideae e Caricoideae
(Goetghebeur 1998). Atualmente, com base em analises moleculares, a familia esta dividida
em duas subfamilias: Cyperoideae e Mapanioideae, que emergem COmo grupos-irmaos e se
diferenciam pela estrutura da unidade reprodutiva, que é a menor unidade de suas
inflorescéncias (Simpson et al. 2003, 2007; Muasya et al. 2009). Nas espécies de
Cyperoideae as unidades reprodutivas correspondem a espiguetas, compostas por flores
monoclinas (Blaser 1941a,b; Goetghebeur 1998; Vrijdaghs et al. 2009). J4 em Mapanioideae,
as unidades reprodutivas sdo espicOides compostos por flores estaminadas e uma flor
pistilada, todas aperiantadas, formando um pseudanto (Bruhl 1995; Goetghebeur 1998).

As espécies de Cyperaceae apresentam habito herbaceo, sdo anuais ou perenes, e
podem ser cespitosas, rizomatosas, ou estoloniferas. Nas flores o perianto pode estar presente
Ou ausente e, caso presente, pode variar em tamanho, nimero e forma (Goetghebeur 1998). O

numero de estames pode variar de 1-3 (-6), sendo os filetes livres e as anteras basifixas. O
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gineceu € tricarpelar ou bicarpelar, com ovario stpero, placentacdo basal e um Unico 6vulo
(Goetghebeur 1998).

Cyperaceae exibe uma grande diversidade morfoldgica, principalmente na arquitetura
da inflorescéncia (Fig. 2F,G; 3E-G). O entendimento das inflorescéncias e da unidade
reprodutiva € bem complexo dentro da familia, 0 que promove diferentes interpretacdes
evolutivas e, consequentemente, formulacdo de hipoteses equivocadas, dificultando o
estabelecimento de homologias (Kukkonen 1994; Simpson 1995; Goetghebeur 1998; Muasya
et al. 1998; Vegetti 2003; Guarise & Vegetti 2008).

Existem diversos estudos envolvendo a anatomia dos érgdos reprodutivos com
espécies de Cyperaceae, principalmente com a subfamilia Cyperoideae. Tais estudos abordam
a vascularizacao floral, como o de Blaser (1941a,b), que mostra modificagdes, reducdes e
perda de pecas florais. Segundo o autor, ao longo da evolugdo da familia, ocorreu reducéo no
nimero e na estrutura das pecas do perianto como, por exemplo, de sépalas para cerdas
vascularizadas, devido a compressdo do mesofilo e a persisténcia do feixe vascular, e, em um
estagio mais derivado, a perda da vascularizagdo das cerdas (Blaser 1941a,b).

O desenvolvimento floral com espécies de Cyperaceae ja foi abordado em varios
estudos, os quais trouxeram resultados relevantes para o entendimento da estrutura floral,
envolvendo tanto espécies de Cyperoideae (Vrijdaghs et al. 2004, 2005a,b, 2006, 2009, 2010,
2011; Reynders et al. 2012), como Mapanioideae (Richards et al. 2006; Vrijdaghs et al. 2006;
Prychid & Bruhl 2013). Blaser (1941a,b) relata que, assim como 0 perianto, 0 gineceu
também sofreu reducdo em relacdo ao nimero de carpelos, de tricarpelar para bicarpelar,
reducdo essa evidenciada pela presenca de vestigios na vascularizacdo floral. Ja para
Reynders et al. (2012) revelaram que por meio da fusdo congénita dos carpelos e reducao da
zona meristematica, o gineceu se desenvolve a partir de um primordio anelar, o que,

juntamente com o desenvolvimento bidirecional dos feixes vasculares, possibilitou nova
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organizacdo estrutural do gineceu ao longo da evolugdo da familia, possibilitando a dimeria
nesse verticilo e diferentes morfologias: gineceu achatado dorsiventralmente, com estigmas
em posicdo lateral, e gineceu achatado lateralmente, com estigmas em posi¢do dorsiventral.
Portanto, estudos sobre a anatomia e vascularizagéo floral em representantes de Cyperaceae
sdo fundamentais para o entendimento dos processos de reducdo e da evolugéo floral, tanto
no contexto da familia como no do clado cyperideo.

Apesar do numero considerdvel de trabalhos com espécies de Cyperaceae, ainda ha
lacunas de informacdes, principalmente no que diz respeito a anatomia e ao desenvolvimento
floral, sendo essa uma importante ferramenta para entender a organizacdo e estrutura das
flores e os processos de reducdo que resultaram nas diferentes morfologias florais observadas

na familia.
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Figura 2. Habitat, habito e morfologia de espécies do clado cyperideo. A, B. Thurnia
sphaerocephala (Thurniaceae) coletada em éareas alagadas e igarapés de solo arenoso,
Manaus/AM. C, D. Habito e inflorescéncia de Juncus microcephalus e E. Juncus micranthus,
ambos coletados em areas de campos umidos em ltirapina/SP. F. Inflorescéncia de Kyllinga
odorada (Cyperaceae), coletada em areas Umidas de Floriandpolis/SC. G. Inflorescéncia de
Scleria distans (Cyperaceae), coletada em areas de campos Umidos em Itirapina/SP.
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Figura 3. Habitat e morfologia de espécies de Cyperaceae. A. Margens da Lagoa
Pequena em Floriandpolis, SC. B-D. Campos rupestres da Serra do Cip6, MG. E.
Inflorescéncia de Lagenocarpus bracteosus. F. Inflorescéncia de Rhynchospora rugosa
G. E. Inflorescéncia de Lagenocarpus rigidus.
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Estrutura do fruto e da semente em Juncaceae e Cyperaceae

Os frutos dos representantes de Juncaceae sdo do tipo capsula loculicida. As sementes
podem ser ovoides, obovoides, elipsoides, oblongas, fusiformes, ou obliquas; externamente,
podem ser lisas ou reticuladas (estriadas) (Luz 2004). Apresentam coloragdo hialina,
amarelada, parda ou castanha; o endosperma é amilaceo e o embrido € pequeno em relacdo ao
tamanho da semente (Balslev 1998; Luz 2004).

Estudos sobre o desenvolvimento do 6vulo e da semente sdo escassos para as espécies
de Juncaceae. Dentre esses estudos, pode-se citar o de Zaman (1950), com duas espécies de
Juncus: Juncus prismatocarpus e J. effusus. O autor relatou a presenca de manchas vermelhas
no tegumento interno, porém a natureza dessa substancia ndo foi identificada. Além disso,
Zaman (1950) demostra que o envoltorio semnal é formado por endotégmen e endostesta,
sendo a exotesta e 0 exotégmen absorvidos ao longo do desenvolvimento da semente. No
entanto, pouco se sabe sobre a ontogenia e anatomia dos frutos e sementes em Juncaceae, e
estudos sdo necessarios para que se possa entender melhor suas estruturas.

Em relacdo a dispersdo de sementes em Juncaceae, Salisbury (1974) e Balslev (1996;
1998) relataram algumas estratégias de dispersdo como, por exemplo, a presenca de uma
camada mucilaginosa nas sementes de espécies de Juncus, que, quando umedecidas, tornam-
se pegajosas, aderindo facilmente aos dispersores. Segundo Balslev (1996, 1998), dispersao
pelo vento ou pela &gua também podem ocorrer em Juncaceae.

Em Cyperaceae o fruto é indeiscente, do tipo aquénio. Em sua maioria, 0s aquénios
possuem um contorno eliptico, oval ou oboval, e sua seccdo transversal apresenta-se de
arredondada a triangular, ou, nos casos de ovarios bicarpelares, dorsiventral ou lateralmente
achatada (Goetghbeur 1998; Vitta 2005).

Em Cyperaceae, 0 aquénio reune uma grande quantidade de caracteres de importancia

taxonébmica, tanto na diferenciacdo supragenérica quanto infragenérica (Bruhl 1995,
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Goetghbeur 1998). Forma, tamanho, coloragdo, caracteres da superficie, persisténcia e
estrutura da base do estilete (estilopddio) e de apéndices, como cerdas hipdginas, sdo
caracteristicas utilizadas com frequéncia nos estudos taxonémicos em todos os grupos de
Cyperaceae (Vitta 2005).

Estudos abordando a anatomia e desenvolvimento do fruto em Cyperaceae ainda séo
poucos diante da grande quantidade de espécies. Dentre esses estudos, destacam-se o0 de Shah
(1968), Ragonese et al. (1984), Browning & Gordon-Gray (1993, 1996) e Lye (2000) que
forneceram caracteres de valor diagndstico para os géneros, como variacdo no nimero de
camadas do pericarpo e formato das células do exocarpo. No clado cyperideo, os frutos
deiscentes (capsulas) encontrados em Thurniaceae e Juncaceae sdo considerados condigdo
plesiomérfica, sendo os frutos indeiscentes (aquénios) de Cyperaceae a condi¢do derivada
(Plunkett et al. 1995; Simpson 1995).

As espécies de Cyperaceae, por possuirem frutos indeiscentes, transferem para o
pericarpo a fungdo de protecdo do embrido, e até mesmo de regulacdo da germinacdo, ja que
as células do exocarpo apresentam corpos silicosos nas paredes periclinais internas, e as
células do mesocarpo geralmente possuem paredes lignificadas (Ragonese et al. 1984;
Browning & Gordon-Gray 1993, 1996; Coan et al. 2008). O envoltério seminal das
Cyperaceae é constituido apenas pela exotesta e pelo endotégmen, os quais sdo pouco
diferenciados. A exotesta é caracterizada por possuir células inconspicuas e com paredes
finas, enquanto o endotégmen apresenta células de paredes mais espessadas (Makde &

Bhuskute 1987; Coan et al. 2008).

Desenvolvimento pds-seminal de Juncaceae e Cyperaceae
Nas Gltimas décadas, estudos sobre o desenvolvimento pds-seminal de espécies de
monocotiledéneas tém contribuido para a elucidacdo de relacbes evolutivas e padronizacéo

da terminologia utilizada para descri¢éo das estruturas do embrido e da plantula (Tillich 2000,
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2007). Em Poales, esses estudos concentram-se principalmente nas familias: Eriocaulaceae
(p.ex. Ramaswamy et al. 1981; Scatena et al. 1993, 1996; Kraus et al. 1996; Corredor et al.
2015; Mascarenhas & Scatena 2021) e Bromeliaceae (p.ex. Scatena et al. 2006; Pereira et al.
2008, 2009; Silva & Scatena 2011).

Na maioria das Poales, o embrido é indiferenciado e o cotilédone é compacto
(Scatena et al. 1993, 1996; Kraus et al. 1994, 1996; Rudall & Sajo 1999; Tillich 2007,
Corredor et al. 2015; Mascarenhas & Scatena 2021). No entanto, algumas familias como
Bromeliaceae e Poaceae apresentam embrido diferenciado (Benzing 2000; Prado et al. 2014;
GPWG 2001), sendo o tipo de cotilédone bastante variavel (Tillich 2000, 2007).

Tillich (2007) realizou um trabalho importante, que descreve, sob o ponto de vista
morfolégico, o tipo de cotilédone e o desenvolvimento pos-seminal para as
monocotiledéneas, com énfase na ordem Poales. Esse trabalho inclui representantes de todas
as familias da ordem, inclusive Cyperaceae, e € referéncia, pois identifica homologias e
padroniza a terminologia. Segundo Tillich (2007), o cotilédone é uma das estruturas mais
diversas e apresenta varios estados de carater derivados dentre as monocotileddneas, o que
dificulta as analises morfolégicas. Ainda segundo o autor, existem quatro tipos de cotilédones
nas monocotiledéneas, sendo eles: cotilédone do tipo compacto, coleodptilo, hipofilo
cotiledonar laminar e fanerémero.

Tillich (2007) descreveu o cotilédone para as espécies de Juncaceae como do tipo
fanerdbmero e, para as Cyperaceae, como do tipo coledptilo. O fanerémero corresponde a
porcdo proximal do hiperfilo cotiledonar, que se alonga e eleva a semente bem acima da
superficie do solo, enquanto o coleodptilo corresponde a uma estrutura tubular produzida pela
atividade meristematica do tecido marginal da bainha cotiledonar. A hipétese evolutiva do

autor é a de que o cotilédone do tipo compacto seria a condi¢ao ancestral em Poales e, a partir
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dele, teriam derivados os outros tipos: coleoptilo e hipofilo cotiledonar laminar devido ao

alongamento do hipofilo, e fanerémero pelo alongamento do hiperfilo (Fig. 4).

Haustorio

' Hipofilo cotiledonar Coleoptilo

' !laminar

Haustorio Haustorio

C '\-J
/ Faneromero

Haustorio Lobo
mediano
A' L
da bainha

/
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@ = —— »
A i D [ Y Bainha

Cotilédone compacto

Figura 4. Tipos de cotilédones em Poales. A. Cotilédone compacto que deu origem aos
outros tipos de cotilédone na ordem. B, C e D. Tipos de cotilédone derivados do cotilédone
compacto. B. Hipofilo cotiledonar laminar. C. Coledptilo. D. Fanerdmero. Extraido de Tillich

(2007).
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Nesse contexto, 0 objetivo desta tese foi estudar comparativamente a anatomia,
vascularizacdo e o desenvolvimento floral em espécies do clado cyperideo (Thurniaceae,
Juncaceae e Cyperaceae), buscando identificar homologias e contribuir para o entendimento
da evolugdo floral no clado. Somando-se a isso, estudou-se a germinacdo e o
desenvolvimento pds-seminal em espécies de Juncaceae e Cyperaceae, buscando caracterizar
morfoldgica e anatomicamente as plantulas em inicio de desenvolvimento em um contexto

ecoldgico e evolutivo. Os resultados obtidos sdo apresentados em cinco capitulos intitulados:

Capitulo 1: Desenvolvimento e vascularizacéo floral em Juncus e Luzula (Juncaceae, Poales)

e inferéncias sobre a evolucao floral nas cyperideas

Capitulo 2: Organogénese floral de Thurnia sphaerocephala (Thurniaceae, Poales):

contribuicOes para o entendimento do desenvolvimento floral no clado cyperideo

Capitulo 3: Entendendo as variacbes da morfologia floral em Cyperoideae (Cyperaceae,

Poales) com base na anatomia

Capitulo 4: Desenvolvimento do envoltério seminal e pds-seminal em Juncus tenuis

(Juncaceae, Poales): aspectos ecolégicos e evolutivos

Capitulo 5: Entendendo o desenvolvimento pos-seminal em espécies de Cyperaceae (Poales)

em uma perspectiva anatdbmica
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CONSIDERACOES FINAIS

Este trabalho traz informacGes sobre a anatomia, a vascularizacdo e o
desenvolvimento floral de forma comparada em espécies do clado cyperideo. Além disso,
apresenta dados anatdémicos inéditos do desenvolvimento pds-seminal em espécies de
Juncaceae e Cyperaceae.

- Ha variacdo no nimero de tragos vasculares que as tépalas recebem nas trés familias
do clado. Nas espécies de Juncus as tépalas recebem trés tragos vasculares, enquanto em
Luzula ocorre variacao entre as espécies, podendo suas tépalas receberem trés ou apenas um
traco. Ja as tépalas de Thurnia sphaerocephala e as de Cyperaceae recebem um Unico traco
vascular. Essa € provavelmente a condi¢do ancestral no clado, tendo ocorrido reversdes em
Juncaceae;

- O desenvolvimento floral nas espécies de cyperideas mostrou algumas diferencas,
principalmente em relacdo ao perianto e ao gineceu. As espécies de Luzula e Thurnia
sphaerocephala apresentaram desenvolvimento tardio das tépalas internas. Em relagdo ao
desenvolvimento do gineceu, em Juncus e em Cyperaceae 0 mesmo inicia-se a partir de um
primérdio anelar, porém em Juncus os septos sdo evidentes. J& em Luzula o gineceu surge
como um primérdio triangular ao redor de uma placenta central e em Thurnia
sphaerocephala como um primoérdio sélido onde se formam depressdes;

- A reducdo de pecas florais e de verticilo é frequente na evolucdo floral de
Cyperaceae, porém, nas espécies analisadas, as reducbes diferem das encontradas
anteriormente para outras espécies de Cyperaceae, indicando que, provavelmente, essas
reducdes ocorreram de forma independente nos diferentes clados da familia;

- A reducdo de pegas florais também foi observada em Thurnia sphaerocephala. A

perda das tépalas internas latero-abaxiais, dos estames internos latero-abaxiais e do carpelo
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abaxial origina flores dimeras. Além disso, os estames nas flores dimeras podem variar de
quatro a seis, com diferentes graus de aborto;

- A reducdo estrutural no androceu das flores de Thurnia sphaerocephala é causada
por dois processos: a ndo formagdo do primérdio ou o aborto;

- O gineceu trimero é uma carateristica ancestral no clado cyperideo e a sua evolugdo
em direcdo a dimeria ocorreu em representantes de Thurniaceae e Cyperaceae;

- A forma e disposicdo das glumas na espigueta é provavelmente uma das causas do
pistilo dimero achatado lateralmente em Cyperus sesquiflorus;

- A presenca de compostos fendlicos nas diferentes pecas florais de Fuirena robusta,
Pleurostachys stricta e Schoenoplectus californicus deve estar associada com a protecao
contra a herbivoria e com a atracdo de agentes polinizadores;

- Em relagdo ao desenvolvimento pds-seminal, o cotilédone do tipo fanerébmero é
caracteristica compartilnada por Juncaceae e Thurniaceae, e condi¢do plesiomorfica mais
provavel no clado cyperideo;

- Acredita-se que o cotilédone do tipo cole6ptilo derivou do fanerémero devido a um
maior desenvolvimento do hipofilo cotiledonar em relagéo ao hiperfilo;

- A reducdo da raiz primaria e presenca de coledptilo nas plantulas de Cyperaceae séo
considerados caracteres derivados em relacdo as demais familias do clado;

- O envoltério mucilaginoso presente nas sementes de Juncus tenuis corresponde a
testa, pois tem origem do tegumento externo do dvulo. O aspecto mucilaginoso das sementes

pode estar relacionado com a protecdo e com a disperséo zoocorica.

Perspectivas futuras:
- Considerando a grande diversidade morfologica de Cyperaceae, pretende-se ampliar
0s estudos sobre vascularizagdo e desenvolvimento floral em espécies mais basais, para

melhor  entender a evolucdo floral na familia;
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- Estudar a anatomia e o desenvolvimento pds-seminal em Thurniaceae para
compreender como se deu a evolugao do cotilédone no clado cyperideo;

- Analisar, comparativamente, a anatomia e o desenvolvimento pés-seminal em
espécies da subfamilia Mapanioideae, a fim de entender a diversidade morfoldgica da familia

Cyperaceae.





