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RESUMO

Croton agrupa cerca de 1.200 espécies portadoras de flores bissexuais e representa um
grupo complexo, sob o ponto de vista taxondmico e morfoldgico. Astraea, recentemente
separada de Croton e com quem divide inimeras caracteristicas morfoldgicas, é um género
pouco estudado. A natureza dos verticilos florais, especialmente nectarios e estruturas
filamentosas das flores pistiladas, € um assunto bastante controvertido, nos dois géneros.
Estudos com as flores de Croton mostram o desenvolvimento do 6vulo e da semente e outros
apenas descrevem a morfologia do grdo de p6len maduro. Entretanto, para o género Astraea
nada se conhece até 0 momento.

Analisando o desenvolvimento, a vasculariza¢do e a morfologia de flores estaminadas e
pistiladas, de Croton e Astraea, verificou-se que as estruturas filamentosas das flores
pistiladas correspondem as pétalas presentes nas flores estaminadas, e que 0s nectarios
representam estames transformados; observou-se, inclusive, que flores pistiladas podem
desenvolver estames em substituicdo aos nectarios. Também foi possivel apontar caracteres
que apdiem a segregacdo de Astraea e Croton, embora os dois géneros compartilnem
inimeras caracteristicas morfoldgicas.

O estudo do desenvolvimento da antera e 6vulo de duas espécies de Astraea e de sete
de Croton mostrou a ocorréncia de cristais estildides, no tapete, e de idioblastos portadores de
drusa, no endotécio; mostrou também, a presenca de 6vulos com os dois tegumentos de
origem epidérmica e a diferenciacdo de megasporo funcional em posi¢do micropilar. Esses
aspectos, descritos pela primeira vez para a familia, precisam ser melhor investigados a fim de
se determinar sua ocorréncia e distribuigéo, dentro do grupo, e avaliar melhor seu potencial

taxondmico.



ABSTRACT

Croton comprises approximately 1,200 species with bisexual flowers and is a
taxonomically and morphologically complex group. Astraea, which was recently separated
from Croton and shares innumerous morphological characteristics, is still a poorly studied
genus. The nature of the floral whorls, especially the nectaries and the filamentous structures
of the pistillate flowers, is a controversial subject in both genera. Some studies with Croton
flowers have examined the development of ovules and seeds, while others have only
described the morphology of mature pollen grains. Very little is currently known about
Astraea.

Analyses of the development, vascularization, and morphology of the staminate and
pistillate flowers of Croton and Astraea demonstrated that the filamentous structures of the
pistillate flowers represent transformed petals, and that nectaries represent transformed
stamens in pistillate flowers; stamens were occasionally observed in place of nectaries. Many
characteristics were observed that support the segregation of Astraea from Croton, although
the two genera do share numerous morphological features.

An examination of the development of the anthers and ovules of two species of
Astraea and seven species of Croton demonstrated the presence of styloid crystals in the
tapetum as well as idioblasts with druses in the endothecia; ovules with two teguments of
epidermal origin and the differentiation of a functional megaspore in a micropylar position
were also observed. These aspects, described here for the first time for the family, need to be
further investigated to determine their occurrence and distribution within the taxon, and to

evaluate their taxonomic potential.



INTRODUCAO GERAL

Euphorbiaceae sensu lato (s.l.) pertence a ordem Malpighiales e, segundo estudos
moleculares recentes (APG, 1998; WURDACK et al., 2005, DAVIS et al., 2007; WURDACK
E DAVIS, 2009), representa um um grupo artificial de onde foram retiradas as tribos
Drypeteae, Galearieae e Pereae, atualmente incluidas nas familias Putranjivaceae, Pandaceae
e Peraceae, respectivamente, bem como as subfamilias Phyllanthoideae (exceto pela tribo
Drypeteae) e Oldfieldioideae, atualmente em Phyllanthaceae e Picrodendraceae.
Euphorbiaceae sensu stricto (s.s.) compreende quatro subfamilias: Cheilosoideae,
Crotonoideae, Acalyphoideae e Euphorbioideae, segundo dados morfoldgicos e moleculares
(GOLDBERG, 1986; TOKUOKA E TOBE, 1998; WURDACK et al., 2005; TOKUOKA E
TOBE, 2006; TOKUOKA, 2007; DAVIS et al., 2007; WURDACK E DAVIS, 2009).

A subfamilia Crotonoideae Burmeist. abriga 12 tribos e 74 géneros de regides tropicais
e temperadas (WEBSTER, 1994; RADCLIFFE-SMITH, 2001) e encontra-se dividida em
quatro grupos: as Adenoclineae s.1., as Gelonieae, os crotondides articulados e os crotondides
inaperturados (WURDACK et al., 2005). Crotonoideae tem se mostrado polifilética e
determinados caracteres, como a presenca de laticiferos e de polen crotondide,
tradicionalmente interpretados como sinapomorfias, ndo sdo suportados por estudos
moleculares (WURDACK et al., 2005). J& a ocorréncia de vascularizagdo no tegumento
interno dos Ovulos e sementes pode representar, segundo WURDACK et al. (2005), uma
sinapomorfia para a subfamilia.

Tanto Croton L. como Astraea Klotzsch encontram-se incluidos na subfamilia
Crotonoideae, dentro do grupo crotondide inaperturado, que abrange representantes com
polen sem aberturas, 6vulo com tegumento interno vascularizado e pétalas presentes em pelo
menos um dos tipos florais (WURDACK et al., 2005). Croton relne aproximadamente 1200

espécies de ambientes tropicais e subtropicais (WEBSTER, 1993; GOVAERTS et al., 2000),



facilmente reconhecidas por seus tricomas estrelados ou aciculares, inflorescéncias longas ou
condensadas, latex, glandulas peciolares e limbo alaranjado quando senescentes (BERRY et
al., 2005). Passou a ser considerado um grupo monofilético com a exclusdo de sua secao
Astraea (Klotzsch) Baill., elevada a categoria de género, e com a inclusdo de Crotonopsis
Michx., Cubacroton Alain, Eremocarpus Benth., Julocroton Mart. e Moacroton Croizat
(BERRY et al., 2005; VAN EE et al., 2008; RIINA et al., 2009). Astraea é um género
monofilético e irmdo de Croton com quem compartilha inimeras caracteristicas morfologicas
(BERRY et al., 2005). Representa um grupo exclusivamente americano com apenas 10
espécies, caracterizadas pela presenga de folhas lobadas, receptaculo floral glabro, flores
estaminadas com perianto imbricado, pétalas pilosas na base, filetes estreitos e estilete
ramificado. Suas sementes sd@o quadrangulares, rugosas e carunculadas (MILLER E
WEBSTER, 1966; BERRY et al., 2005; CARUZO E CORDEIRO, 2007).

Dentro de Euphorbiaceae, as flores variam de completas, como em poucas espécies de
Jatropha, a bastante reduzidas, como nos tdxons com pseudantio (ciatio), com apenas um
estame, na flor masculina, e um unico pistilo na feminina. A morfologia do ciatio foi
analisada recentemente, por PRENNER E RUDALL (2007), mas pouco se conhece sobre as
flores de taxons portadores de inflorescéncias pouco condensadas (p.e. NAIR E ABRAHAM,
1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Em Croton e Astraea as flores sdo
unissexuais e encontram-se reunidas em inflorescéncias terminais, geralmente com as
pistiladas na porcéo basal e as estaminadas na parte apical (CARUZO E CORDEIRO, 2007).
Célice e corola estdo presentes nas flores estaminadas (BAILLON, 1858; NAIR E
ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968), enquanto que na flor
pistilada encontram-se apenas filamentos na posi¢do das pétalas. Tais filamentos tém sido
interpretados como pétalas reduzidas (BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962;

VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968, WEBSTER, 1993; RADCLIFFE-SMITH,



2001; CARUZO E CORDEIRO, 2007) apesar de ndo vascularizados (NAIR E ABRAHAM,
1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Tanto nas flores estaminadas como nas
pistiladas, ocorrem nectéarios que, apesar de origem desconhecida, tém sido denominados
estaminddios (MICHAELLIS, 1924) ou discos nectariferos (CORDEIRO E CARUZO, 2007).

Determinados aspectos anatdmicos e do desenvolvimento floral tém se mostrado
importantes na sistematica de Euphorbiaceae servindo, inclusive, como base para a exclusao
de Pandaceae (GOLDBERG, 1986) e Putranjivaceae (TOKUOKA E TOBE, 1998). Tal
excluséo foi confirmada, posteriormente, por estudos moleculares (APG, 1998; WURDACK
et al., 2005). Esses estudos reconheceram para Euphorbiaceae apenas o0s representantes
uniovulados, sendo que os biovulados, anteriormente incluidos na familia, sdo separados em
duas familias distintas: Phyllanthaceae e Picrodendraceae (APG, 1998; WURDACK et al.,
2005).

Alguns aspectos embrioldgicos podem, também, representar sinapomorfias para
determinadas Euphorbiaceae s.s.: somente em Crotonoideae, o tegumento interno dos 6vulos
é vascularizado (WURDACK et al., 2005) e, apenas o grupo monofilético dos crotonoides
inaperturados, possui grdos de pélen sem aberturas.

Com o objetivo de esclarecer a natureza dos verticilos florais, de Croton e Astraea, e
apontar caracteristicas que corroborem a separacdo desses dois géneros, foi estudado o
desenvolvimento e a vascularizacdo de flores pistiladas e estaminadas, bem como o

desenvolvimento das anteras e évulos.
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CAPITULO |

MORFOLOGIA, DESENVOLVIMENTO E NATUREZA DO PERIANTO E
NECTARIOS NAS FLORES DE CROTON L. E ASTRAEA KLOTZSCH

(EUPHORBIACEAE-MALPIGHIALEYS)



RESUMO

Croton agrupa cerca de 1.200 espécies portadoras de flores unissexuais e representa um
grupo complexo, sob o ponto de vista taxondmico e morfoldgico. Astraea, recentemente
separado de Croton com quem divide inumeras caracteristicas morfoldgicas, € um género
pouco estudado. A natureza dos verticilos florais, no género Croton, é um assunto bastante
controvertido havendo duvidas quanto a natureza dos nectarios e das estruturas filamentosas
das flores pistiladas. Estudando a ontogenia, a vascularizacdo e a morfologia de flores
estaminadas e pistiladas, de Croton e Astraea, foi possivel esclarecer que estruturas
filamentosas, das flores pistiladas, correspondem as pétalas das flores estaminadas e que 0s
nectarios representam estames transformados; observou-se inclusive que flores pistiladas
podem desenvolver estames em substituicdo aos nectarios. Com os resultados do presente
estudo também foi possivel apontar caracteres que apdiem a segregacdo de Astraea e Croton,

embora os dois géneros compartilhem inimeras caracteristicas morfolégicas.

palavras chave: Crotoneae; crotondides inaperturados; estaminddios; evolu¢do do nectario;

flores obdiplostémones; pétalas.

INTRODUCAO

Euphorbiaceae, sensu lato, pertence a ordem Malpighiales e tem se mostrado um grupo
artificial em estudos moleculares recentes (vide WURDACK et al., 2005). Por exemplo, as
analises do APG (1998), de DAVIS et al. (2007) e de WURDACK E DAVIS (2009) retiraram
de Euphorbiaceae as tribos Drypeteae, Galearieae e Pereae, atualmente incluidas nas familias
Putranjivaceae, Pandaceae e Peraceae, respectivamente, bem como as subfamilias
Phyllanthoideae (exceto pela tribo Drypeteae) e Oldfieldioideae, atualmente em
Phyllanthaceae e Picrodendraceae. Euphorbiaceae, sensu stricto, compreende quatro

subfamilias: Cheilosoideae, Crotonoideae, Acalyphoideae e Euphorbioideae, segundo dados
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morfoldgicos e moleculares (WURDACK et al.,, 2005, TOKUOKA E TOBE, 2006;
TOKUOKA, 2007; DAVIS et al., 2007; WURDACK E DAVIS, 2009). A subfamilia
Crotonoideae Burmeist. abriga 12 tribos e 74 géneros, de regides tropicais e temperadas
(WEBSTER, 1994; RADCLIFFE-SMITH, 2001), distribuidos em quatro grupos:
Adenoclineae s.l., as Gelonieae, os crotonoides articulados e os crotondides inaperturados
(WURDACK et al.,, 2005). Crotonoideae tem se mostrado polifilética e determinados
caracteres, tais como presenca de laticiferos e de pdlen crotondide, tradicionalmente
interpretados como sinapomorfias ndo sao apoiados por estudos moleculares (WURDACK et
al., 2005). Ja a ocorréncia de vascularizacdo no tegumento interno dos 6vulos e sementes

pode representar, segundo WURDACK et al. (2005), uma sinapomorfia para as Crotonoideae.

Tanto Croton L. como Astraea Klotzsch encontram-se incluidos na subfamilia
Crotonoideae, dentro do clado crotonoides inaperturados, que abrange representantes com
polen sem aberturas, 6vulo com tegumento interno vascularizado e pétalas presentes em pelo
menos um dos tipos florais (WURDACK et al., 2005). Croton reline aproximadamente 1.200
espécies de ambientes tropicais e subtropicais (WEBSTER, 1993; GOVAERTS et al., 2000),
facilmente reconhecidas por seus tricomas estrelados ou aciculares, por suas inflorescéncias
mondclinas longas ou condensadas, pela produgdo de latex, pelas glandulas peciolares e
folhas alaranjadas quando senescentes (BERRY et al., 2005). Passou a ser considerado um
grupo monofilético com a exclusdo de sua se¢do Astraea (Klotzsch) Baill., elevada a categoria
de género, e com a inclus@o de Crotonopsis Michx., Cubacroton Alain, Eremocarpus Benth.,
Julocroton Mart. e Moacroton Croizat, anteriormente na tribo Crotoneae (BERRY et al.,
2005; VAN EE et al., 2008; RIINA et al., 2009). Essas modifica¢bes indicam a necessidade
de uma revisao, nas se¢des delimitadas por WEBSTER (1993), e de estudos morfoldgicos que
permitam reconhecer as sinapomorfias particulares aos taxa obtidos pelas analises

moleculares (RIINA et al., 2009). Astraea é um género monofilético e irmdo de Croton com
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quem compartilha inimeras caracteristicas morfoldgicas (BERRY et al., 2005). Representa
um grupo exclusivamente americano com apenas 10 espécies, caracterizadas pela presenca de
folhas profundamente lobadas, receptaculo floral glabro, flores estaminadas com pecas do
perianto imbricado, pétalas densamente pilosas na base e estiletes estreitos, avermelhados e
densamente ramificados. Suas sementes sdo quadrangulares, rugosas e carunculadas
(MILLER E WEBSTER, 1966; BERRY et al., 2005; CARUZO E CORDEIRO, 2007).
Dentro de Euphorbiaceae, as flores variam de completas, como em poucas espécies de
Jatropha, a reduzidas como nos taxa com pseudantio (ciatio). O ciatio é uma inflorescéncia
que apresenta bracteas fundidas em forma de culpula, frequentemente com nectarios
extraflorais e apéndices petaldides vistosos; inclui uma Unica flor pistilada central e quatro ou
cinco grupos de inflorescéncias masculinas parciais (PRENNER E RUDALL, 2007;
PRENNER et al., 2008). Embora a morfologia dessas estruturas seja bastante estudada (ver
revisdo de PRENNER E RUDALL, 2007), poucos estudos se referem aos érgdos florais de
taxa portadores de inflorescéncias ndo tdo especializadas (p.e. NAIR E ABRAHAM, 1962;
VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Em Croton e Astraea, as flores séo
unissexuais e encontram-se reunidas em inflorescéncias terminais, geralmente com as
pistiladas na porcdo basal e as estaminadas na parte apical (CARUZO E CORDEIRO, 2007).
Célice e corola estdo presentes nas flores estaminadas (BAILLON, 1858; NAIR E
ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968), enquanto que na flor
pistilada encontram-se apenas uma estrutura filamentosa na posicdo das pétalas. Tais
estruturas filamentosas tém sido interpretados como pétalas reduzidas (BAILLON, 1858;
NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968; WEBSTER,
1993; RADCLIFFE-SMITH, 2001; CARUZO E CORDEIRO, 2007), apesar de serem citados
como ndo vascularizados (NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E

RAMALAKSHMI, 1968). Em todas as espécies do género, aparece um nectario que é
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formado por cinco lobos opostos as sépalas, nas flores estaminadas, ou se apresenta inteiro a
variavelmente lobado, nas pistiladas (CARUZO E CORDEIRO, 2007). Esses nectarios,
apesar da origem desconhecida, tém sido denominados estaminddios (MICHAELIS, 1924) ou
discos nectariferos (CARUZO E CORDEIRO, 2007). Entretanto, segundo WEBERLING
(1989), discos nectariferos sdo somente aqueles que se desenvolvem a partir do receptaculo
floral e trabalhos ontogenéticos com as flores de Croton nédo sdo encontrados.

Neste capitulo foi investigada a morfologia e o desenvolvimento das flores estaminadas
e pistiladas, de Croton e Astraea, com o objetivo de esclarecer a natureza dos verticilos florais

nesses géneros.

MATERIAL E METODOS

O material foi coletado em seu ambiente natural. Parte dele foi herborizado e incluido
no Herbéario Rioclarense (HRCB) e na Colecdo de Fanerégamas do Herbario do Estado
"Maria Eneyda P. Kaufmann Fidalgo" (SP), e parte foi fixado em FAA 50 (JOHANSEN,
1940), e estocado em etanol 50%. O material depositado no HRCB e SP e encontra-se assim
identificado: Astraea lobata (L.) Klotzsch, De-Paula 10 (HRCB)-Botucatu, Sdo Paulo; A.
praetervisa (Mull. Arg.) P.E. Berry, Cordeiro 3016 (SP)-Salvador, Bahia; Croton floribundus
Spreng., De-Paula 25 (HRCB)-Botucatu, Sdo Paulo; C. fuscescens Spreng., De-Paula 29
(HRCB)-Sé&o Paulo, Sdo Paulo; C. glandulosus Miill. Arg., De-Paula 31 (HRCB)-Botucatu,
Sdo Paulo; C. lundianus (Didr.) Mill. Arg., De-Paula 26 (HRCB)-Jundiai, Sdo Paulo; C.
piptocalyx Mull. Arg., De-Paula 28 (HRCB)—Campinas, Sao Paulo; C. urucurana Baill., De-
Paula 30 (HRCB)-Botucatu, Sdo Paulo; C. triqueter Lam., 3016 (SP)-Feira de Santana,

Bahia.

Para o estudo anatdmico, flores inteiras foram desidratadas em série etilica e incluidas

em metacrilato Leica (Heidelberg, Germany), conforme indicagéo do fabricante. Em seguida
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0 material foi seccionado em micrétomo rotativo com 8-10 um, os cortes corados com azul
de toluidina 0,05%, pH 4,7 (O’BRIEN et al., 1964) e montados com Entellan (Merck,
Darmstadt, Germany). Os aspectos mais relevantes foram registrados em fotos digitais usando
um microscopio Leica DMLB, com cAmera DFC 290 (Wetzlar, Germany).

Para a andlise da ontogenia floral, flores inteiras, em diferentes fases de
desenvolvimento, foram cuidadosamente dissecadas e desidratadas em série alcodlica e no
secador de ponto critico, marca Autosamdri-815B CPD (Tousimis Research, Rockville,
Maryland, USA), usando CO; como meio de transicdo. Em seguida as amostras foram
montadas em suportes de aluminio, recobertas com platina, usando um “sputter coater”
Emitech (Hailsham, UK) K550, e observadas num microscopio de varredura marca Hitachi
(Tokyo, Japan) de campo de emisséo fria SEM S-4700-11a 1 kV.

As ilustracGes foram organizadas usando o programa Adobe Photoshop (Redwood City,
California, USA) e em alguns casos o fundo foi removido. Os diagramas foram desenhados a
partir de fotos digitais, usando o programa Adobe Illustrator (Redwood City, California,

USA).

RESULTADOS
Ontogenia

Tanto em Astraea como em Croton, o primérdio floral se origina na axila de uma
bractea e de duas bractéolas laterais, formadas em tempos diferentes (FIGURAS 1A-C). Os
primordios de sépalas se desenvolvem em sequéncia espiral (FIGURA 1C), exceto para C.
fuscescens e C. triqueter, com corola zigomorfa, cujas sépalas se iniciam lateralmente
(FIGURAS 1D-E). Foram observados dois tipos cristais epicuticulares na superficie dos
primordios florais de C. glandulosus, C. fuscescens e C. triqueter (FIGURA 1F).

Internamente as sépalas e alternos a elas, cinco primordios dao origem a cinco estruturas
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filamentosas, nas flores pistiladas (FIGURAS 1G, H, J), exceto em C. triqueter com apenas
uma em posicao abaxial (FIGURAS 1L-M) e por C. fuscescens sem nenhuma (FIGURA 1K).
Internamente as estruturas filamentosas e opostos as sépalas, cinco pares de primordios
originam cinco nectarios (FIGURAS 1H-I) que, em estagios posteriores, se fundem originado
um disco; em C. fuscescens e C. triqueter o nectéario tem a forma de arco (FIGURAS 1K-L).
Nas flores pistiladas de Astraea, além das estruturas filamentosas alternas as sepalas,
observam-se outras estruturas filamentosas alternas aos nectarios (FIGURAS 10-P). Em
algumas flores pistiladas, primordios que usualmente originariam nectérios se desenvolvem
em estames (FIGURA 1Q). O gineceu se origina a partir de trés primordios de carpelos
(FIGURA 1G) que fundem se num ovario sincarpico (FIGURAS 1N-0). O estigma ¢é bifido
(FIGURAS 1N, O, Q).

Como nas flores pistiladas, em Astraea e Croton, os cinco primdrdios de sépalas se
desenvolvem em sequéncia espiral e os primdrdios de pétalas se originam em posi¢éo alterna
a esses (FIGURA 2A). Os estames do verticilo externo se originam de primordios opostos as
sépalas e os demais verticilos alternam-se entre si (FIGURAS 2B-C). Ocasionalmente,
observa-se um estame no centro da flor (FIGURA 2B). Como no caso das flores pistiladas, os

nectarios somente se originam apds a formacéao dos elementos férteis (FIGURA 2D).

Vascularizagéo nas flores pistiladas

O padrdo de vascularizagdo observado nas espécies de Astraea encontra-se na Figura
3A. Observam-se, no pedicelo, 10 feixes vasculares (FIGURA 3B) que divergem, no
receptaculo, e originam trés anéis de tragos. Os 15 tracos do anel externo sdoos 15 tracos de
sépalas (trés para cada uma), que se apresentam unidas na base (FIGURA 3D). Os cinco
tracos do anel intermediério dirigem-se aos cinco estruturas filamentosas, observados

internamente as sépalas e em posicao alterna a elas (FIGURA 3C). Estes tracos, entretanto,
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nunca atingem o interior dessas estruturas (FIGURA 3D). Internamente as cinco estruturas
filamentosas e em posicdo alterna a eles, observam-se cinco nectarios, opostos as sépalas
(FIGURA 3D), que ndo recebem vascularizagdo. O gineceu é tricarpelar e o ovario é suprido
por trés feixes dorsais e por seis ventrais (FIGURAS 3E-F). Os estiletes sdo curtos, conatos e
vascularizados pelos feixes dorsais de carpelo (FIGURA 3G), que se dividem e vascularizam
o0 estigma ramificado (FIGURA 3H).

Em Croton floribundus (FIGURA 4A), C. lundianus, C. piptocalyx e C. urucurana, que
possuem flores actinomorfas, também se observa um anel de 10 feixes vasculares (FIGURA
4B), na regido do pedicelo. Na base do receptaculo, cinco desses feixes se dirigem para a
periferia da estrutura (FIGURA 4C) e se ramificam em trés, cada um (FIGURA 4D),
originando os tracos de sépalas. Na mesma altura da divergéncia desses tragos, outros cinco,
alternos a eles, divergem e se dirigem & base das estruturas filamentosas (FIGURA 4D),
embora ndo atinjam seu o interior, como nas flores pistiladas de Astraea. Alternando com
cada traco das estruturas filamentosas e oposto as sépalas, permanecem dois tragcos que nao se
dirigem para nenhuma peca floral (FIGURA 4D). As sépalas, estruturas filamentosas e
nectarios sdo unidos na base da flor (FIGURA 4E). O célice é composto por cinco sépalas,
cada uma irrigada por cinco feixes (FIGURA 4E). Internamente as sépalas e alternos a elas
encontram-se cinco estruturas filiformes ndo vascularizadas (FIGURA 4E), embora na base
de cada uma observe-se um trago vascular (FIGURA 4D). Cada uma das estruturas
filamentosas tem aspecto secretor (FIGURAS 4H-J). O nectéario é pentalobado com os lobos
opostos as sépalas (FIGURA 4E). A organizacdo e vascularizacdo do gineceu sao semelhantes
as de Astraea.

Em C. glandulosus (FIGURA 4F), ocorrem 10 feixes vasculares no pedicelo, como em
Astraea. Na base do receptaculo, cinco desses feixes divergem e constituem os tracos de

sépalas (FIGURAS 4G-H). Em posicéo alterna a esses feixes, divergem cinco tracos que irdo
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irrigar as cinco estruturas filamentosas (FIGURAS 4G-1). Na regido basal da flor, o célice, as
estruturas filamentosas, 0s nectarios e 0 gineceu encontram-se fundidos (FIGURA 4H). O
calice é formado por cinco sépalas, cada uma com um Unico feixe vascular (FIGURA 4l). As
estruturas filamentosas sdo alternas as sépalas e vascularizadas (FIGURAS 4H-I). Os
nectarios, aderidos as sépalas, sdo irrigados por divergéncias dos tragos de sépala. O gineceu €
tricarpelar e o ovario é suprido por trés feixes dorsais e por trés ventrais (FIGURAS 4H-I). O
estilete é curto e vascularizado pelos feixes dorsais, que se ramificam e irrigam os lobos do
estigma (FIGURA 4F).

Em Croton floribundus, C. glandulosus, C. lundianus, C. piptocalyx e C. urucurana as
estruturas filamentosas possuem aspecto secretor (FIGURAS 5I) e dessa forma, as flores
pistiladas, possuem dois verticilos secretores.

Em C. fuscescens e C. triqueter, que possuem flores zigomorfas, também ocorrem 10
feixes no pedicelo como em Astraea. Na base do receptaculo floral, divergem cinco conjuntos
de tragos (FIGURA 4K) que irdo irrigar cada uma das cinco sépalas. Nessa mesma regido,
observam-se quatro por¢des de tecido nectarifero alternas aos conjuntos de tracos de sépalas
(FIGURA 4K). O calice, zigomorfo, € formado por duas sépalas livres adaxiais e por trés
maiores e conatas na base, em posi¢do abaxial (FIGURA 4L). Cada sépala maior possui 5-7
feixes vasculares e, cada uma das pequenas, somente um (FIGURA 4M). Alterno as sépalas
menores, observa-se uma Unica estrutura filamentosa ndo vascularizada em C. triqueter
(FIGURA 4L) e nenhuma em C. fuscescens. Nas duas espécies, 0 nectario ocupa posi¢do
adaxial e apresenta formato de semicirculo, sendo vascularizado por tragos que divergem dos
tracos de sépala (FIGURA 4L). O gineceu é semelhante ao descrito para C. glandulosus,
embora aqui o ovario seja zigomorfo (FIGURA 71).

Em todas as espécies de Croton a epiderme do ovario apresenta inimeros tricomas,

ausentes em Astraea (FIGURAS 7F-G).
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Vascularizagédo nas flores estaminadas

Em Astraea, a flor estaminada (FIGURA 5A) é actinomorfa e possui, no pedicelo, um
estelo em forma de ferradura (FIGURA 5B) que, na base do receptaculo, se divide em 10
tracos: 0s cinco externos se dirigem para as sépalas e os cinco seguintes, alternos aos
primeiros, para as pétalas (FIGURAS 5C-F). O célice é formado por cinco sépalas unidas na
base, cada uma com um Unico feixe vascular (FIGURA 5E), enquanto que a corola é
composta por cinco pétalas livres e alternas as sépalas (FIGURAS 5E-F). Internamente as
pétalas, observam-se cinco nectarios livres entre si, adnatos ao androforo e opostos as sépalas
(FIGURAS 5D-E). Internamente aos nectérios, ocorre um andréforo com trés verticilos de
cinco estames cada: 0 mais externo & oposto as pétalas e alternam-se as estruturas
nectariferas, o segundo alterna-se ao mais externo e o interno ao intermediario, ficando
também oposto as pétalas (FIGURA 5F). Os estames sdo curvos no botdo de modo que, em
corte transversal, o filete aparece em posicdo externa a antera (FIGURA 5F). A
vascularizacdo da antera é dada por um feixe que percorre aproximadamente um terco do seu
comprimento (FIGURA 5A).

Em Croton, as flores estaminadas exibem o mesmo padréo de vascularizagéo que as de
Astraea, embora o pedicelo apresente um anel de feixes (FIGURA 5H), e ndo um arco, e 0s
nectarios sejam vascularizados por tragos que se ramificam no seu interior (FIGURA 5K), ao

contrério dos de Astraea, que ndo sao vascularizados.

Morfologia floral
Tricomas tectores e secretores sao comuns nas sépalas de Astraea e Croton (FIGURAS
6A-D), sendo que os tectores se distribuem por toda a superficie (FIGURAS 6A, D) e 0s

secretores restringem-se aos bordos dessas pecas (FIGURAS 6A-D). Os tricomas secretores
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sdo clavados, em Astraea (FIGURA 6A), e globoso em Croton (FIGURA 6D). Em Astraea, o
tricoma é pluricelular, revestido por células epidérmicas alongadas e apresentam idioblastos
cristaliferos internamente (FIGURAS 6B-C). A epiderme da sépala de C. lundianus é
ornamentada (FIGURA 6E). As pétalas das flores estaminadas apresentam somente tricomas
tectores tanto em Astraea como em Croton (FIGURAS 6J, L). Em Astraea, eles sdo
moniliformes e aparecem no tergo inferior dos bordos (FIGURAS 6J-K) enquanto que em
Croton os tricomas sdo simples e encontram-se presentes na base e no apice da pétala
(FIGURA 6L). Em C. lundianus a superficie das pétalas é levemente papilosa (FIGURA 6M).

As estruturas filamentosas das flores pistiladas, internas e alternas as sépalas,
apresentam-se bastante reduzidas, em Astraea, a semelhanga do observado em estagios
iniciais do desenvolvimento floral. Em Croton, essas estruturas sdo maiores e possuem
aspecto secretor (FIGURAS 6H-I), como os tricomas das sépalas de Astraea, embora
possuam um feixe vascular e sejam maiores (FIGURA 6J).

Os nectarios sdo recobertos por epiderme unisseriada (FIGURAS 6Q-S) que,
ocasionalmente apresenta estdomatos (FIGURA 6N), e encontra-se revestida por cera
epicuticular em forma de placas (FIGURA 60). Internamente, 0s nectarios sdo formados por
células parenquimaticas portadoras de paredes espessadas e citoplasma denso com contetido
fenolico, nas flores pistiladas de Astraea (FIGURA 6P), e por células portadoras de
amiloplastos (predominantes) e de substancias fendlicas, nas flores estaminadas (FIGURA
6R). Em Croton, os nectarios sdo formados por trés tipos celulares: células ricas em
amiloplastos, seguidas por células com contetdo fendlico e por idioblastos contendo drusas,
tanto nas das flores pistiladas (FIGURA 6Q) como nas estaminadas (FIGURA 6S).

Nos dois tipos de flores de Astraea aparecem, também, outras estruturas filamentosas
(FIGURAS 7A-C) que, nas flores pistiladas, se apresentam alternos aos nectarios (FIGURAS

7A-B) e, nas estaminadas, ndo possuem padrao especifico de distribuicdo (FIGURA 7C).
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Os estames possuem filetes curvos no botéo floral (FIGURA 7C), que se tornam eretos
na flor madura (FIGURA 7D), tanto em Astraea como em Croton. Nos dois géneros, as
anteras sdo tetrasporangiadas (FIGURA 7E) e introrsas. O ovario, tricarpelar, apresenta
superficie glabra em Astraea (FIGURA 7F) e pilosa em Croton (FIGURAS 7G-I), com o0s
carpelos simétricos, exceto por Croton fuscescens e Croton triqueter, com flores zigomorfas e
carpelo adaxial reduzido (FIGURAS 7H-I). A porcdo receptora do estigma é papilosa e
secretora, em Croton (FIGURAS 7M-0), e formada por células alongadas ndo secretoras em

Astraea (FIGURAS 7J-L).

DISCUSSAO

Tanto em Croton como em Astraea, as flores estaminadas apresentam calice e corola,
com cinco elementos, cada um, enquanto que nas flores pistiladas somente o calice é
evidente, embora exista um verticilo formado por cinco estruturas filamentosas na posicao das
pétalas.

Nos dois tipos de flores, os primdrdios de sépala se diferenciam numa sequéncia
espiral, exceto pelas flores pistiladas de C. fuscescens e C. triqueter, que sdo zigomorfas e
onde as sépalas se diferenciam no sentido lateral. Na flor em antese, as sépalas, conadas na
base, possuem apenas um feixe vascular, em Croton, e trés em Astraea, podendo se ramificar
em niveis superiores.

Internamente as sépalas, e em posicao alterna a elas, cinco primordios originam pétalas
nas flores estaminadas e estruturas filamentosas nas flores pistiladas, evidenciando uma
semelhanca ontogenética entre esses dois verticilos. Ao contrario das pétalas, com 1-3 feixes
vasculares, as estruturas filamentosas de Croton e Astraea ndo sdo vascularizados, em toda
sua extensdo, embora sempre aparecam tragos associados a eles, pelo menos na porcéo basal.

Somente em Croton glandulosus esses tracos atingem o interior das estruturas filamentosas.
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Com base no modelo de vascularizagdo floral proposto por PURI (1951), que descreve o0s
tracos vasculares alternos as sépalas como tracos de pétalas, pode-se considerar que as
estruturas filamentosas de Croton e Astraea constituam pétalas reduzidas, corroborando a
idéia de NAIR E ABRAHAM (1962) e de VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI (1968),
que descreveram a ocorréncia de corola nas flores pistiladas de Croton. A redugéo observada
no feixe da estrutura filamentosa (vascularizado em C. glandulosus e somente com trago
basal, nas demais espécies) sugere uma reducdo no verticilo interno do perianto que, em
alguns géneros de Crotonoideae, apresenta cinco elementos e, em outros, encontra-se ausente
(BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI,
1968). Em Croton fuscescens, esse verticilo seria representado por apenas uma pétala.

Estruturas filamentosas, semelhantes as encontradas em Astraea e Croton, aparecem nas
flores pistiladas de Hevea e Codieaum (Crotonoideae) e em Micrococca, Acalypha e
Mercurialis (Acalyphoideae) (BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-
RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Nesses casos, as estruturas filamentosas foram
interpretados como estaminddios em Hevea (NAIR E ABRAHAM, 1962), como pétalas
reduzidas em Codieaum (NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI, 1968), e como nectdrios em Micrococca (VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI, 1968) e Mercurialis (BAILLON, 1858).

Calice e corola ndo sdo constantes em Euphorbiaceae. Nas Crotonoideae, em geral,
ocorrem os dois verticilos, exceto pelas flores estaminadas de Hevea, Manihot e
Baliaspermum e pelas pistiladas de Hevea e Manihot, que possuem apenas calice (NAIR E
ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Reconhece-se ainda, nas
flores pistiladas, corola com dois verticilos em Garcia (BAILLON, 1858) e pétalas
transformadas em estruturas filamentosas, em Croton e Astraea, conforme aqui defendido.

Para a subfamilia Cheilosoideae, as flores sdo descritas como monoperiantadas, apresentando



21

somente célice (RADCLIFFE-SMITH, 2001), situacdo que também predomina nas
Acalyphoideae (BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI, 1968; RADCLIFFE-SMITH, 2001). Nesta ultima subfamilia, o calice
pode apresentar 2-12 sépalas (RADCLIFFE-SMITH, 2001) ou estar ausente nas flores
pistiladas de Homonoia (VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Em Euphorbioideae,
as flores estaminadas podem ser aperiantadas, possuir uma estrutura semelhante ao perianto
(PRENNER E RUDALL, 2007; PRENNER et al., 2008) ou exibir apenas o calice com 1-8
elementos (BAILLON, 1858; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968; RADCLIFFE-
SMITH, 2001). No caso das flores pistiladas, o perianto é formado por 1-6 sépalas
(BAILLON, 1858; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968; RADCLIFFE-SMITH,
2001) ou por uma estrutura de natureza ndo determinada, em Neoguilaumnia, Euphorbia e
Monandenium, que diferencia tardiamente durante a ontogenia floral (PRENNER E
RUDALL, 2007).

Devido a essa variagdo, WURDACK et al. (2005) acreditam que o perianto tenha um
papel importante na especializacdo floral das Euphorbiaceae e apontam a ocorréncia de
pétalas, em pelo menos um dos tipos florais dos crotondides inaperturados, como uma
sinapomorfia para o grupo. A ideia de que as estruturas filamentosas das flores pistiladas, de
Croton e Astraea, representam pétalas reduzidas e transformadas corrobora a afirmacéo
desses autores.

Internamente ao perianto observam-se, nas flores de Croton e Astraea, estruturas
descritas como “discos nectariferos”, pela sua morfologia (CARUZO E CORDEIRO, 2007)
Ou como “nectarios extraestaminais”, pela sua posi¢do (WEBSTER, 1993; BERNARDELLO,
2007). Nas flores estaminadas, o “disco nectarifero” é formado por cinco nectérios livres e
externos aos estames em posicao oposta as sepalas e alterna as pétalas. Esses nectarios séo

vascularizados por divergéncias de tragos das sépalas, em Croton, mas sdo avascularizados
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em Astraea. Nas flores femininas, os nectarios sdo livres e ndo vascularizados, em Astraea, e
formam um anel vascularizado por tracos de sépalas em Croton. Eles se originam a partir de
cinco primdrdios que se diferenciam tardiamente, sendo evidentes apenas apds a formacéo
dos demais elementos do 6rgdo (ver FIGURAS 1H-I, 2D), e que aparecem em posi¢ao oposta
as sépalas alternando-se as pétalas, no caso das flores estaminadas, ou as estruturas
filamentosas, no caso das pistiladas.

Apesar de se originarem tardiamente, pela posi¢do que ocupam, tanto 0s nectérios das
flores estaminadas como o anel nectarifero, das pistiladas, devem representar o verticilo
externo de estames (associado as sépalas) transformados em estaminddios secretores. O fato
dos nectérios serem irrigados por divergéncias de tracos de sépalas, na maioria das espécies, e
dos estames, do verticilo externo, serem opostos as petalas reforca essa interpretagdo. Alem
disso, flores femininas de C. urucurana mostram, ocasionalmente, estames desenvolvidos a
partir dos primérdios opostos as sépalas que, normalmente, originariam nectéarios (FIGURA
1Q).

Nectarios florais sdo comuns em outras Crotonoideae, ocorrendo nos dois tipos de flores
de Jatropha, Manihot, Baliaspermum, Codieaum e Aleurites e nas flores estaminadas de
Mozinna e Ricinocarpus (BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI, 1968). Como em Croton e Astraea, nas flores estaminadas, 0s nectérios
sd0 opostos as sépalas e 0s estames do verticilo externo sdo opostos as pétalas (BAILLON,
1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968). Essas
observagdes indicam que, também nesses géneros, 0s nectarios podem representar o verticilo
externo de estames, sugerindo que a ocorréncia de estaminddios secretores pode constituir
uma sinapomorfia para as Crotonoideae.

Embora de natureza desconhecida, nectarios florais estdo presentes em outras

Euphorbiaceae, como nas Acalyphoideae Cluytia, Micrococca, Chrozophora, Argythamnia e
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Ditaxis (BAILLON, 1858; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968) e em algumas
Cheilosoideae (RADCLIFFE-SMITH, 2001). Em Euphorbioideae, os nectarios relacionados a
reproducdo ndo sdo, aparentemente, de origem floral e encontram-se associados a
inflorescéncia (cidtio ou pseudantio) (PRENNER E RUDALL, 2007). Dentro de
Malphigiales, nectarios derivados de estames aparecem em Passifloraceae (CRONQUIST,
1981; BERNHARD, 1999), Violaceae (SMETS, 1986; VOGEL, 1998; FREITAS E
SAZIMA, 2003), Linaceae (BROWN, 1938; CRONQUIST, 1981) Bonnetiaceae
(DICKINSON E WEITZMAN, 1998), Clusiaceae (ROBSON, 1961; DECRAENE E SMETS,
1991) e Caryocaceae (DICKINSON, 1990; PRANCE E FREITAS DA SILVA, 1973), mas
encontram-se ausentes em Rafflesiaceae e Peraceae, familias irmds de Euphorbiaceae
(DAVIS et al., 2007; WURDACK E DAVIS, 2009).

Além de nectarios, na maioria dos Croton, as estruturas filamentosas das flores
pistiladas apresentam natureza glandular, observando-se flores com dois verticilos secretores,
conforme sugerido por FREITAS et al. (2001) para Croton sarcopetalus. Nesses casos, 0
verticilo secretor externo seria formado por pétalas transformadas, as estruturas filamentosas,
e o verticilo interno por estames modificados, os nectarios. Nas flores de C. triqueter e C.
fuscecens, com uma ou nenhuma estrutura filamentosa, o Unico verticilo secretor é formado
por nectarios; como nesses casos, 0s lobos dos nectérios encontram-se alternos aos tracos de
sépalas (FIGURA 4K), pode-se pensar que eles sejam de natureza petalar. Entretanto,
somente estudos mais detalhados poderdo confirmar essa suposicao.

A fungdo dos nectarios florais em Croton ainda ndo se encontra esclarecida. Em C.
suberosus, que mostra indicios de anemofilia em sua biologia reprodutiva (DOMIMGUEZ E
BULLOCK, 1989), os nectarios florais parecem ndo ser essenciais para a polinizacéo.
Entretanto, em C. sarcopetalus, espécie entomofila, tanto os nectérios florais externos

(interpretados no presente trabalho como pétalas) como os internos (aqui denominados
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estaminddios) secretam frutose e glucose na antese (FREITAS et al., 2001). Além disso, 0s
nectarios externos permanecem no fruto onde secretam apenas glucose (FREITAS et al.,
2001).

Nas flores de Astraea, observam-se, ainda, cinco estruturas filamentosas, que se origina
depois dos nectérios (FIGURAS 10-P) e ocupam posicdo alterna a estes e oposta as pétalas
transformadas (FIGURAS 7A-C). Tais estruturas podem representar um verticilo adicional de
estaminodios, embora a auséncia de vascularizacdo nesses elementos ndo apoie essa idéia.
Sendo assim, somente estudos mais detalhados poderéo indicar sua natureza. No bordo das
sépalas, das flores pistiladas de Astraea, observam-se tricomas glandulares morfologicamente
semelhantes a coléteres.

Os estames se originam a partir de primoérdios diferenciados sincronicamente. Com
relacdo ao numero, ocorrem desde cinco estames em C. glandulosus até vinte em C.
urucurana. Nesta Gltima espécie, os tracos de estames se dispdem em trés verticilos (cinco
tracos cada), sendo o externo oposto as pétalas, o segundo alterno ao primeiro e o interno
alterno ao segundo; os outros cinco estames sdo irrigados por tracos do verticilo interno, que
se dividem. Dois verticilos de estames parecem predominar em Crotonoideae e nas
Euphorbiaceae, em geral, embora ocorram representantes com trés verticilos em todas as
subfamilias (BAILLON, 1858; NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI, 1968). Como observado para Croton, 0 nimero de estames varia em
Euphorbiaceae (RADCLIFFE-SMITH, 2001), encontrando-se apenas um, em determinadas
Euphorbioideae, ou muitos, em algumas Crotonoideae e Acalyphoideae (BAILLON, 1858;
NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968; PRENNER E
RUDALL, 2007; PRENNER et al., 2008). Quanto & posicdo, os estames do verticilo externo
aparecem opostos as sépalas ou alternos a elas, em todas as subfamilias, embora a segunda

situacdo predomine em Crotonoideae.
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Apesar de descritos como livres (RADCLIFFE-SMITH, 2001), em Croton 0s estames
estdo unidos em um androforo, concordando com as observagfes de VENKATA-RAO E
RAMALAKSHMI (1968) e NAIR E ABRAHAM (1962). Essa condigdo parece ocorrer mais
comumente em Crotonoideae, mas também pode ser encontrada em Acalyphoideae como em
Micrococca, Acalypha e Chrozophora e, mais raramente, em Euphorbioideae como em
Maprounea (VENKATA-RAO E RAMALAKSHMI, 1968).

Como na maioria das Euphorbiaceae (RADCLIFFE-SMITH, 2001), o ovario em Croton
é tricarpelar, trilocular e possui um unico 6vulo por loculo. Ele é irrigado por trés feixes
dorsais, como em outros representantes da familia (NAIR E ABRAHAM, 1962; VENKATA-
RAO E RAMALAKSHMI, 1968), e por seis feixes ventrais, em Astraea e por trés em
Croton. Em C. glandulosus, o ovario é adnato ao hipanto e, em C. fuscescens e C. triqueter
(secdo Julocroton), o carpelo adaxial € menor originando um ovario zigomorfo. A zigomorfia,
considerada uma sinapomorfia para a se¢do Julocroton, também aparece de maneira discreta
nas flores dos demais Croton e de Astraea, que apresentam perianto pentdmero e gineceu
tricarpelar (FIGURA 1G).

Os resultados aqui obtidos sugerem novas interpretacdes para os nectarios, das flores
pistiladas e estaminadas de Croton e Astraea, e para as estruturas filamentosas, das flores
pistiladas, desses dois géneros. Suportam, também, a segregacdo de Astraea que possui
estruturas semelhantes aos coléteres, nas sépalas (ausentes em Croton), tricomas
moniliformes nas pétalas (simples em Croton) e nectérios avascularizados (vascularizados em
Croton). Além disso, em Astraea, as estruturas filamentosas, aqui interpretadas como pétalas,
sdo bastante reduzidas e ndo possuem natureza secretora, ao contrario do observado para
Croton com estruturas filamentosas desenvolvidas e secretoras, em varios representantes. Os
resultados apontam, ainda, a necessidade de uma investigagdo mais detalhada da morfologia

floral dos grupos basais (crotonoides articulados e subfamilia Cheilosoideae), para melhor
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entender os processos morfoldgicos envolvidos na especializacdo desses 6Orgdos em

Euphorbiaceae.
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FIGURAS



Figura 1. Primérdios de flores pistiladas de Astraea e Croton (MEV). (A-B) Croton
fuscescens, primordio floral na axila de bractea (A) e bractéolas (B). (C) C. glandulosus,
cinco primérdios de sépalas. (D-F) Croton fuscescens, desenvolvimento lateral de sépalas
(D-E) e cristais de cera (F). (G) A. lobata, cinco primordios de estruturas filamentosas (seta)
alternos as sépalas e trés primérdios de carpelos, note o plano de simetria da flor (linha
tracejada). (H-J) C. piptocalyx, carpelos unidos, filamentos (seta) alternos as sépalas e
primordios de nectario. (K) Croton fuscescens, nectario em forma de arco. (L-M) C.
triqueter, nectario em forma de arco (L) e detalhe do filamento abaxial (M). (N) C.
urucurana, ovario sincarpico e estigmas bifurcados. (O-P) A. lobata, filamentos alternos aos
nectarios. (Q) C. urucurana, primordios de estames e sem nectarios. (R) Croton fuscescens,
gineceu em estagio final de diferenciacdo. b = bractea, bl = bractéola, ¢ = carpelo, f = &pice
floral, fs = estrutura filamentosa, g = gineceu, n = nectério, s = sépala. Barras = 500 pm em J-

L, O; 200 um em G-H, M-N, Q-R; 100 um em C-E, I; 50 um em A-B, P; 5 um em F.
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Figura 2. Primordios de flores estaminadas de Astraea e Croton (MEV). (A) C. glandulosus
com sépalas, primordios de pétalas (asterisco) e primérdios de estames opostos as sépalas. (B)
C. fuscescens com pétalas (sépalas removidas) e primoérdios de estames. (D) C. lundianus com
primordio de nectério se diferenciando apds os estames estarem formados. a = androceu, p =

pétala, n = nectério, s = sépala. Barras = 500 um em C; 200 um em A, D; 100 um em B.
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Figura 3. Vascularizacdo da flor pistilada de Astraea lobata. (A) Flor em corte longitudinal,
indicando a regido onde foram obtidos os cortes transversais seguintes. (B) Pedicelo com 10
feixes vasculares. (C) Receptaculo; notar a divergéncia dos tragos de sépalas, pétalas e
estames. (D) Base das sépalas com estruturas filamentosas (seta) e nectarios (cinza). (E)
Regifo mediana do ovario. (F) Apice do ovario onde se da a emissdo dos tracos para os
ovulos. (G) Estilete. (H) Estigma. at = tracos de estame, db = feixes dorsais do carpelo, dt =
tracos dorsais do carpelo, ft = tragos das estruturas filamentosas, n = nectéario, ov = 6vulo, ot =
traco ovular, s = sépala, seta = estruturas filamentosas, sg = estigma, sgb = feixe do estigma,
sgt = trago do estigma, sl = estilete, sl = estilete, st = traco de sépala, vb = feixes ventrais do

capelo, vt = tragos ventrais do carpelo. Barras = 200 um em todas.






Figura 4. Vascularizacdo da flor pistilada de Croton. (A—E) Croton floribundus. (A) Flor em
corte longitudinal, indicando a regido onde foram obtidos 0s cortes transversais seguintes. (B)
Pedicelo com 10 feixes. (B) Receptaculo; notar a divergéncia dos tracos de sépalas. (D)
Receptaculo mostrando a base dos nectérios (cinza); notar a divergéncia dos tracos de pétalas
e estames. (E) Base das sépalas com estruturas filamentosas e nectarios (cinza); notar a
divergéncia dos tracos dorsais de carpelo. (F-1) Croton glandulosus. (F) Flor em corte
longitudinal, indicando a regido onde foram obtidos os cortes transversais seguintes. (G) Base
do receptaculo; notar a divergéncia dos tracos dos filamentos e dos dorsais e ventrais de
carpelo. (H) Regido basal da flor. (1) Regido mediana da flor; notar os nectarios aderidos as
sépalas bem como os filamentos s&o vascularizados. (J-M) Croton triqueter. (J) Flor em corte
longitudinal, indicando a regido onde foram obtidos os cortes transversais seguintes. (K) Base
do receptaculo; notar regides de tecido nectarifero (cinza) opostas aos grupos de tragos de
sépalas. (L) Base das sépalas com tracos de estames na regido abaxial, feixes carpelares, na
regido central, e uma Unica estrutura filamentosa ndo glandular, na regido adaxial. (M) Regiédo
basal das sépalas e gineceu, e mediana do nectario (cinza); notar a zigomorfia floral. at = trago
de estame, db = feixe dorsal, dt = trago dorsal fb = feixe das estruturas filamentosas, ft = traco
das estruturas filamentosas, g =gineceu, lo = l6culo, n = nectério, nt = traco de nectério, ov =
ovulo, s = sepala, sb = feixe de sépala, seta = estruturas filamentosas, sg = estigma, sl =
estilete, st = traco de sépala, vb = feixe ventral, vt = trago ventral do carpelo. Barra: 400 um

em A-E, G-H, J-M; 200 pmem F, I.
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Figura 5. Vascularizacdo da flor estaminada de Astraea e Croton. (A—F) Astraea praetervisa.
(A) Flor em corte longitudinal, indicando a regido onde foram obtidos os cortes transversais
seguintes. (B) Pedicelo. (C) Base do receptaculo onde divergem tragos de sepalas. (D) Regido
basal da flor; note a divergéncia dos feixes de pétala. (E) Regido mediana dos nectarios e
basal do androforo; note a divergéncia dos feixes de estame (setas). (F) Regido mediana da
antera. (G-L) Croton piptocalyx. (G) Flor em corte longitudinal, indicando a regido onde
foram obtidos os cortes transversais seguintes. (H) Pedicelo. (I) Base do receptaculo. (J)
Regido mediana do receptaculo. (K) Detalhe da base do nectario. (L) Regido mediana dos
nectarios e basal do andréforo; note a divergéncia dos tracos de estames, cujo verticilo mais
externo é oposto as pétalas. af = andrdforo, atl = tracos de estames do verticilo externo, at2 =
tracos de estames do segundo verticilo, at3 = tracos de estames do verticilo interno, e =
estame, n = nectério, nb = feixe do nectério, pb = feixe de pétala, pt = traco de pétala, s =

sépala, sb = feixe de sépala, st = traco de sépala. Barras = 200 um em A-F; 400 um em G-L.






Figura 6. Aspectos da flor desenvolvida de Croton (D-E, G-I, L-0, Q, S) e Astraea (A-C, F,
J-K, P, R). (A) Sepala de Astraea lobata. (B—C) Astraea lobata, detalhe do tricoma indicado
em A em corte longitudinal (B) e transversal (C). (D) Sépala de C. lundianus. (E) Detalhe da
epiderme da sépala de C. lundianus. (F) Flor pistilada de A. lobata, com sépalas e nectarios
removidos, mostrando uma das estruturas filamentosas que se alternam as sépalas. (G)
Estrutura filamentosa presente na flor feminina de C. glandulosus. (H-I) C. glandulosus,
cortes transversais na regido mediana (H) e basal () da estrutura mostrada na figura G. (J)
Pétala de A. praetervisa. (K) A. praetervisa; detalhe dos tricomas indicados na figura J. (L)
Pétala de C. lundianus. (M) C. lundianus, detalhe da epiderme da pétala. (N) Nectéario de C.
glandulosus com estdmato. (O) e cristais de ceras epicuticulares. (P-S) Cortes transversais de
nectario. (P) Flor pistilada de A. lobata. (Q) Flor pistilada de C. urucurana. (T) Flor
estaminada de A. praetervisa. (U) Nectério da flor estaminada de C. piptocalyx. cr = cristais
epicuticulares, duas pontas de seta = idioblastos cristaliferos, fs = estrutura filamentosa, g =
gineceu, n = nectério, pontas de seta = células com contetdo fendlico, setas = células ricas em
amiloplastos, sm = estbmato, tr = tricoma. Barras = 500 um em A, D, L; 250 um em J; 100
pmem F-G, N; 50 um em B-C, H-1, Q; 25 umem E, M, P, R, S; 10 ym em K, T; 5 um em

O.
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Figura 7. Aspectos da flor desenvolvida de Croton (D-E, G-I, M-O) e Astraea (A-C, F, J-
L). A lobata (A-C, F, J-L); C. glandulosus (D); C. piptocalyx (E); C. urucurana (G); C.
triqueter (H-I); C. lundianus (M-0). (A) Flor pistilada de A. lobata, com duas sépalas e
nectarios removidos; notar estruturas filamentosas (seta) alternas aos nectarios e opostas a
outras estruturas filamentosas. (B) Detalhe da anterior. (C-D) A. lobata, aspecto da flor
estaminada jovem (C) e detalhe de um estame (D); notar filamentos na base do estame. (E)
Flor estaminada de C. piptocalyx: corte transversal da antera. (F-O) Flor pistilada. (F) Astraea
lobata: corte transversal do ovério. (G) Croton urucurana: corte transversal do ovario. (H-I)
C. triqueter: cortes transversais do ovario na regido mediana (H) e apical (I). (J-L) Estigma
de Astraea lobata, mostrando o aspecto geral (J) e a porgéo receptiva em vista frontal (K) e
em corte transversal (L). (M-O) Estigma de Croton lundianus, mostrando o aspecto geral (M)
e a porgéo receptiva secretora (seta) em vista superficial (N) e em corte transversal (O). g =
gineceu, n = nectério, ov = 6vulo, po = gréo de polen, s = sépala. Barras = 500 um em A, C, J;
400 um em G; 250 um em D, M; 200 um em B, E-F, H-I; 100pm em K-L, 50 pm em N; 25

pumem O.
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CAPITULO 11

MORFOLOGIA E DESENVOLVIMENTO DA ANTERA E DO OVULO DE CROTON

L. E ASTRAEA KLOTZSCH (EUPHORBIACEAE)
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RESUMO

O estudo do desenvolvimento da antera e 6vulo de duas espécies de Astraea (A. lobata
e A. praetervisa) e de sete de Croton (C. floribundus, C. fuscescens, C. glandulosus, C.
lundianus, C. piptocalyx, C. urucurana e C. triqueter) mostrou a ocorréncia de cristais
estiloides no tapete e de idioblastos portadores de drusa no endotécio; mostrou também, a
presenca de dvulos com os dois tegumentos de origem epidérmica e de megasporo funcional
em posicdo micropilar. Esses aspectos, descritos pela primeira vez para a familia, precisam
ser melhor investigados a fim de se determinar sua ocorréncia e distribuicdo, dentro do grupo,

e avaliar melhor seu potencial taxonémico.

palavras chave: Crotoneae; crotondides inaperturados; cristais no tapete; embriologia;

megasporogénese; megagametogénese; microsporogénese; microgametogénese.

INTRODUCAO

A familia Euphorbiaceae Juss., com aproximadamente 250 géneros e 6.000 espécies,
distribui-se por todo o mundo (RADCLIFFE-SMITH, 2001; GOVAERTIS et al., 2000) e
agrupa quatro subfamilias: Cheilosoideae, Acalyphoideae, Crotonoideae e Euphorbioideae
(APG, 1998, WURDACK et al., 2005; TOKUOKA E TOBE, 2006; TOKUOKA, 2007;
DAVIS et al., 2007; WURDACK E DAVIS, 2009). A subfamilia Crotonoideae Burmeist.,
formada por 12 tribos e 74 géneros (WEBSTER, 1994; RADCLIFFE-SMITH, 2001),
representa um grupo polifilético (WURDACK et al., 2005; TOKUOKA E TOBE, 2006;
TOKUOKA, 2007), que compreende quatro grupos: Adenoclineae s.l., Gelonieae,

crotonoides articulados e crotonoides inaperturados (WURDACK et al., 2005).



40

Croton L., incluido no grupo dos crotondides inaperturados (WURDACK et al., 2005),
possui cerca de 1.200 espécies de ambientes tropicais e subtropicais (WEBSTER, 1993;
GOVAERTS et al., 2000), reconhecidas pela presencga de tricomas estrelados ou aciculares,
inflorescéncias mondclinas longas ou condensadas, latex incolor ou colorido, glandulas
peciolares e folhas senescentes alaranjadas (BERRY et al., 2005). O género se tornou
monofilético com a exclusdo de sua secdo Astraea (Klotzsch) Baill., elevada a categoria de
género, e com a inclusdo de Crotonopsis Michx., Cubacroton Alain, Eremocarpus Benth.,
Julocroton Mart. e Moacroton Croizat, anteriormente na tribo Crotoneae (BERRY et al.,
2005; VAN EE et al.,, 2008; RIINA et al., 2009). Astraea € um género monofilético,
exclusivamente americano, com apenas 10 espécies e que representa um grupo irmao de
Croton com quem compartilha inimeras caracteristicas morfoldgicas (BERRY et al., 2005;
CARUZO E CORDEIRO, 2007). Suas plantas possuem folhas profundamente lobadas,
receptaculo floral glabro, flores estaminadas com pecas do perianto imbricado, pétalas pilosas
na base e estiletes estreitos, avermelhados e ramificados. As sementes sdo quadrangulares,
rugosas e carunculadas (MILLER E WEBSTER, 1966; BERRY et al., 2005; CARUZO E

CORDEIRO, 2007).

Determinados aspectos anatdmicos e do desenvolvimento floral tém se mostrado
importantes na sistematica de Euphorbiaceae servindo, inclusive, como base para a exclusao
de Pandaceae (GOLDBERG, 1986) e Putranjivaceae (TOKUOKA E TOBE, 1998).
Pandaceae difere de Euphorbiaceae por possuir antera bilocular (predominantemente
tetralocular em Euphorbiaceae), Ovulos ortétropos sem obturador (anatropos ou
hemianatropos e com obturadores placentarios em Euphorbiaceae), e fruto do tipo drupa
(capsula em Euphorbiaceae). J& em Putranjivaceae, os 6vulos apresentam arquespério bi—
tricelular (predominantemente unicelular em Euphorbiaceae) com nucelo que se desintegra

precocemente e formado apenas por duas camadas de células (muitas camadas em
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Euphorbiaceae); os tegumentos sdo plurisseriados com apenas o externo vascularizado
(variavel em Euphorbiaceae) e o endotélio é persistente (ausente em Euphorbiaceae). A
segregacédo desses dois clados foi posteriormente confirmada por estudos moleculares (APG,
1998; WURDACK et al., 2005), que reconhecem para Euphorbiaceae apenas os
representantes uniovulados. Os biovulados, anteriormente incluidos na familia, foram
separados em duas familias distintas: Phyllanthaceae e Picrodendraceae (APG, 1998;

WURDACK et al., 2005).

Alguns aspectos embrioldgicos podem, também, representar sinapomorfias para
determinadas Euphorbiaceae s.s.: somente em Crotonoideae, o tegumento interno dos 6vulos
é vascularizado (WURDACK et al., 2005) e, apenas o grupo monofilético dos crotondides

inaperturados, possui grdos de polen sem aberturas.

Estudos com o género Croton mostram o desenvolvimento do 6vulo e da semente
(MANI, 1960; VENKATESWARLU E RAO, 1963; SINGH E CHOPRA, 1970; PAL, 1974,
TOKUOKA E TOBE, 1998) e outros descrevem a morfologia do grdo de poélen maduro
(NOWICKE, 1994). Entretanto, o0 género Astraea permanece desconhecido sob esse ponto de
vista. Dessa forma, no presente trabalho sdo descritos o desenvolvimento da antera e do
6vulo, de Croton e Astraea, com 0 objetivo de complementar os conhecimentos sobre a
embriologia desses representantes e apontar caracteristicas com possivel potencial

taxondmico para familia.

MATERIAL E METODOS

Ramos férteis de Astraea e Croton foram coletados no seu ambiente natural. Parte do
material foi herborizado e incluido no Herbario Rioclarense (HRCB) e na Colecdo de

Fanerégamas do Herbario do Estado "Maria Eneyda P. Kaufmann Fidalgo” (SP), com
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seguintes especificacdes: Astraea lobata (L.) Klotzsch, De-Paula 10 (HRCB)-Botucatu, S&o
Paulo; A. praetervisa (Mull. Arg.) P.E. Berry, Cordeiro 3016 (SP)-Salvador, Bahia; Croton
floribundus Spreng., De-Paula 25 (HRCB)-Botucatu, Sdo Paulo; C. fuscescens Spreng., De-
Paula 29 (HRCB)-Séo Paulo, Séo Paulo; C. glandulosus Miill. Arg., De-Paula 31 (HRCB)-
Botucatu, Sdo Paulo; C. lundianus (Didr.) Miill. Arg., De-Paula 26 (HRCB)-Jundiai, Sdo
Paulo; C. piptocalyx Mill. Arg., De-Paula 28 (HRCB)-Campinas, Sdo Paulo; C. urucurana
Baill., De-Paula 30 (HRCB)-Botucatu, Sdo Paulo; C. triqueter Lam., 3016 (SP)-Feira de

Santana, Bahia.

A outra parte do material foi fixada em FAA 50 (JOHANSEN, 1940), e estocada em

etanol 50% para o estudo estrutural.

Flores, em diversas fases de desenvolvimento, foram desidratadas em série etilica e
incluidas em metacrilato Leica (Heidelberg, Germany), conforme indicacdo do fabricante. O
material foi seccionado em micrétomo rotativo com 2-8 um e os cortes foram corados com
azul de toluidina 0,05%, pH 4,7 (O’BRIEN et al., 1964) e montados com Entellan (Merck,
Darmstadt, Germany). Os aspectos mais relevantes foram registrados usando um microscopio

Leica DMLB acoplado a uma camera DFC 290 (Wetzlar, Germany).

Flores inteiras em antese foram cuidadosamente dissecadas e desidratadas em série
alcoolica e no dissecador de ponto critico, marca Autosamdri-815B CPD (Tousimis Research,
Rockville, Maryland, USA), usando CO, como meio de transicdo. Em seguida as amostras
foram montadas em suportes de aluminio, recobertas com platina, usando um “sputter coater”
Emitech (Hailsham, UK) K550, e observadas hum microscépio de varredura marca Hitachi

(Tokyo, Japan) de campo de emisséo fria SEM S-4700-11 a 1 kV.

As ilustracGes foram organizadas usando o programa Adobe Photoshop (Redwood City,

California, USA) e em alguns casos o fundo das fotos foi removido.
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RESULTADOS

Em estégios iniciais de crescimento, a antera de Croton e Astraea é quadrilobada e
formada por tecido meristematico. A camada externa desse tecido se diferencia em epiderme
(FIGURAS 1A-1) e a subepidérmica divide-se periclinalmente originando duas camadas: a
externa se divide novamente e forma o endotécio (externamente) e a camada média

(internamente) e a interna se transforma diretamente no tapete (FIGURAS 1B-C).

A camada média é formada por células pouco desenvolvidas que se desintegram antes
da diferenciacdo dos grdos de polen (FIGURAS 1D-I). O tapete, de aspeto secretor, possui
células ocasionalmente multinucleadas e portadoras de citoplasma denso e cristais estiloides
(FIGURAS 1D-F). A antera é tetraesporangiada (FIGURAS 1H, 2A-B) e recoberta por
epiderme de células papilosas e com contetddo fendlico (FIGURAS 1H-I). As células do
endotécio apresentam espessamento parietal anelado e, ocasionalmente, aparecem nesse
tecido, idioblastos portadores de drusas e sem espessamento de parede (FIGURA 11). O tapete
degenera durante o desenvolvimento dos graos de polen. A deiscéncia das anteras se da por

uma abertura longitudinal na regiéo do estomio (FIGURAS 1H, 2A-B).

No interior de cada léculo da antera, o tecido espor6geno origina 0s microsporocitos,
distintos pelo tamanho e pelo denso conteddo celular (FIGURAS 1B-C). Esses
microsporocitos sofrem meiose simultdnea formando tétrades tetraédricas de microsporos
(FIGURAS 1D-F), que se desenvolvem em graos de pélen. Os grdos de pélen sdo esferoidais,
ndo possuem abertura (FIGURAS 2C-D, E) e apresentam citoplasma denso; ocasionalmente
podem possuir pouco citoplasma com granulos (FIGURAS 1G-J). Quando maduros, 0s graos
de pdlen sdo dispersos com trés células sendo os gametas fusiformes (FIGURA 1G). A parede

do gréo de podlen possui intina e exina evidentes (FIGURAS 1H-J). A exina possui tectum
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com pequenos granulos na superficie (Figuras 1J, 2E) e os elementos supratectais tem a forma

de triangulos arredondados com ranhuras longitudinais (Figura 2E).

O gineceu ¢€ tricarpelar e trilocular e cada lI6culo possui apenas um Gnico Gvulo
(FIGURAS 3A-B). O primordio do évulo surge a partir de divisGes das células da placenta
que formam o nucelo; logo no inicio do seu desenvolvimento o évulo inicia uma curvatura em
direcdo ao apice do loculo (FIGURAS 3B-C). Os dois tegumentos desenvolvem-se a partir de
células epidérmicas, sendo que o tegumento externo diferencia antes do interno (FIGURAS
3B-E). Quando os dois tegumentos j& se encontram em diferenciacdo, células da placenta

alongam-se radialmente formando um obturador proximo ao nucelo (FIGURAS 3B-E).

O nucelo é alongado e projeta-se através da micropila, formada apenas pelo tegumento
externo, ja que o tegumento interno é mais curto (FIGURAS 3F, K) . No interior do 6vulo,
observam-se duas ou mais células arquesporiais, embora apenas uma delas se diferencie no
megasporocito (FIGURAS 3D-E); o megasporocito, apds meiose, da origem a quatro
megasporos dispostos linearmente (FIGURAS 3E-G). Trés deles degeneram, restando apenas
0 megasporo micropilar (FIGURA 3G) que sofre mitoses formando um megagameto6fito com
sete células: trés sinérgides na regido calazal, duas antipodas e uma oosfera na regido

micropilar (Figura 31) e uma célula binucleada na regido central (FIGURA 3J).

Os oOvulos, anatropos e bitegumentados (FIGURAS 3L-M), apresentam
vascularizagdo, nos dois tegumentos (FIGURAS 3L-N), resultante dos feixes ventrais de
carpelo que se unem e percorrem o curto funiculo (FIGURA 3L) e a rafe (FIGURA 3M) até a
regido da calaza (FIGURA 3N). Nessa regido, o feixe rafeal se ramifica e vasculariza o
tegumento interno (FIGURAS 3M-N). Os 6vulos, alongados, apresentam projecdes laterais

na porcdo basal (FIGURAS 4A-B) e rafe evidente e elevada (FIGURA 4B). A projecédo
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nucelar externa ao évulo apresenta-se dobrada (FIGURA 4C) e no obturador observam-se

inimeros tricomas (FIGURAS 4A-D).

DISCUSSAO

As paredes das anteras de Croton e Astraea apresentam quatro camadas: epiderme,
endotécio, uma camada média e o tapete secretor. Esse tipo de parede corresponde ao descrito
para a subfamilia Crotonoideae, ocorrendo também na maioria das Acalyphoideae e
Euphorbioideae (JOHRI et al., 1992), embora com algumas exce¢Oes: por exemplo, em
espécies do género Chrozophora (Acalyphoideae), as células do endotécio podem ou nao
apresentar espessamentos (KAPIL, 1956; SHARMA, 1956) e, em Acalypha indica, o tapete é

ameboide (JOHRI E KAPIL, 1953).

Na antera da maioria das Euphorbiaceae, o tapete é formado por células binucleadas
(JOHRI et al.,, 1992), embora em Sebastiania chamaelea (Euphorbioideae) elas sejam
multinucleadas (NAIR E MAITREYI, 1962), como também observado para Croton e
Astraea. Cristais estiloides, como 0s encontrados no tapete de Croton e Astraea, ndo sdo
descritos para Euphorbiaceae, embora estejam presentes em outras eudicotiledéneas, como
Philydraceae (HAMANN, 1966; PRYCHID et al., 2003), Labiatae, Fabaceae (BUSS JR. E
LERSTEN, 1972) e Asteraceae (MERIC E DANE, 2004; GOTELLI et al., 2008) e em poucas
monocotiledéneas, como Haemodoraceae (SIMPSON, 1988; PRYCHID et al., 2003),

Commelinaceae (HARDY E STEVENSON, 2000; PRYCHID et al., 2003).

Gréos de polen inaperturados, como os de Croton e Astraea, aparecem em diversas
angiospermas (FURNESS E RUDALL, 1999; FURNESS, 2007) sendo que, em
monocotileddneas, esse carter é associado ao ambiente aquatico ou umido (FURNESS E

RUDALL, 1999). Nas eudicotiledbneas, grdos de pdélen inaperturados ndo parecem se
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relacionar a um tipo especifico de dispersdo, mas sim a mecanismos diversos como:
anemofilia, dioicia funcional, hbito aquético, parasitismo, insectivoria e presenca de polinias
(FURNESS, 2007). O tipo de polinizagéo de Croton ainda ndo se encontra bem estudado,
ocorrendo anemofilia em C. suberosus (DOMINGUEZ E BULLOCK, 1989) e entomofilia

em C. sarcopetalus (FREITAS et al., 2001).

Os oOvulos, de Croton e Astraea sdo anatropos, bitegumentados e crassinucelados, como
descrito para a maioria das Euphorbiaceae, embora évulos anatropos e ortétropos também
sejam reportados para a familia (JOHRI et al., 1992). Os dois tegumentos de sdo de origem
epidérmica, embora em Euphorbiaceae, predominem &vulos com tegumento externo de
origem epidérmica e subepidérmica e tegumento interno de origem epidérmica (BOR E
BOUMAN, 1974; BOR E KAPIL, 1975; BOR E KAPIL, 1976), como na maioria das
angiospermas (JOHRI et al., 1992). Ovulos com tegumentos de origem epidérmica exclusiva
ndo tinham sido, ainda, descritos para Euphorbiaceae embora também aparecam em algumas
Caryophyllales e Brassicales (JOHRI et al., 1992). Nos géneros aqui estudados, a micropila é
formada apenas pelo tegumento externo, como em outras Euphorbiaceae (JOHRI et al., 1992).
No 6vulo maduro, o nucelo é alongado e ultrapassa os limites da micropila atingindo a por¢édo
apical do loculo. O nucelo projetado é comum em Euphorbiaceae mas estd presente em
Polygonaceae, Lythraceae (JOHRI et al. 1992), Picrodendraceae (SUTTER et al., 2006) e
Malpighiaceae (RAO, 1940; 1941; STENAR, 1937; SINGH, 196l1a, b; SOUTO E

OLIVEIRA, 2005, 2008).

No nucelo, desenvolvem-se varios arquespoOrios embora somente um origine o
megasporocito que, apos sofrer meiose, origina quatro megaporos dispostos em forma linear.
Em Euphorbiaceae aparecem arquespérios maltiplos e Gnicos e 0s megasporos se dispdem em
T ou em forma linear (JOHRI et al., 1992). Em Croton e Astraea, 0 megasporo funcional é o

micropilar, ao contrario do descrito para as Euphorbiaceae, com megasporo calazal funcional
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(JOHRI et al., 1992). O megagametofito é do tipo Polygonum, como na maioria das
Euphorbiaceae (JOHRI et al., 1992). Entretanto, h variacdo registradas para a familia: na
Crotonoideae Codiaeum variegatum, o megagametofito € descrito como monosporico,
tetracelular, com duas sinérgides, uma oosfera e uma célula média binucleada
(GALIMBERTI, 1963), na Acalyphoideae Mallotus japonicus ele é do tipo Drusa
(VENTURA, 1933) e em Acalypha aparecem os tipos Penaea (TATEISHI, 1927; SWAMY E
BALAKRISCHNAN, 1946; MUKHERJEE, 1958) e Penaea modificado (MAHESHWARI E
JOHRI, 1940, 1941; JOHRI E KAPIL, 1953; BANERJI, 1949; THATHACHAR, 1952). J&
em Euphorbia (Euphorbioideae) ocorrem megagametéfitos do tipo Allium (D’AMATO,
1939; D’AMATO, 1946; VENTURA, 1933), Penaea (MODILEWSKI, 1909, 1910, 1911),
Fritillaria (KAPIL, 1961), Adoxa (CESCA, 1969) e Chysanthemum com dezesseis e doze

celulas (CESCA, 1969).

Como em outras Crotonoideae, os 6vulos de Croton e Astraea, sdo irrigados pelos
feixes ventrais de carpelo, que se unem e percorrem a regido rafeal da semente, ramificando-
se na regido calazal para irrigar também o tegumento interno. A ocorréncia de vascularizag&o,
no tegumento interno do dvulo confirma a idéia de que esse cardter constitui uma
sinapomorfia para a subfamilia Crotonoideae (TOKUOKA E TOBE, 1998; WURDACK et
al., 2005; TOKUOKA, 2007). O obturador € de origem epidérmica e formado por tricomas

desenvolvidos, como em outras Euphorbiaceae (JOHRI et al., 1992).

Determinados aspectos, aqui registrados, estdo sendo descritos pela primeira vez para
a familia. Sdo eles: ocorréncia de cristais estiloides, no tapete, e de idioblastos portadores de
drusa, no endotécio; dvulos com os dois tegumentos de origem epidérmica e megasporo
funcional micropilar. Tais aspectos precisam ser melhor investigados, dentro de
Euphorbiaceae, a fim de se determinar sua ocorréncia e distribuicdo e avaliar melhor seu

potencial taxondmico.



48

REFERENCIAS

APG. An ordinal classification for the families of flowering plants. Annals of the Missouri

Botanical Garden, v. 85, p. 531-553, 1998.

BANERJI, I. A contribution to the life history of Acalypha fallax Muell. Bulletin of the

Botanical Society of Bengal, v. 3, p. 29-32, 1949.

BERRY, P. E. et al. Molecular phylogenetics of the giant genus Croton and tribe Crotoneae
(Euphorbiaceae sensu stricto) using ITS and trnL-trnF DNA sequence data. American

Journal of Botany, v. 92, p. 1520-1534, 2005.

BOR, J.; BOUMAN, F. Development of ovule and integuments in Euphorbia milii and

Codiaeum variegatum. Phytomorphology, v. 24, p. 280-2965, 1974.

BOR, J.; KAPIL, R. N. Euphorbia geniculata: Ovule to seed. Acta Botanica Neerlandica, v.

24, p. 257-258, 1975.

. Anatropy and ontogeny of the bitegmic ovule in Chrozophora A.H.L. Jussieu

(Euphorbiaceae). Acta Botanica Neerlandica, v. 25, p. 385-400, 1976.

BUSS JR., P. A,; LERSTEN, N. R. Crystals in tapetal cells of the Leguminosae. Botanical

Journal of the Linnean Society, v. 65, p. 81-85, 1972.

CARUZO, M. B. R.; CORDEIRO, I. Sinopse da tribo Crotoneae Dumort. (Euphorbiaceae

s.s.) no Estado de Séo Paulo, Brasil. Hoehnea, v. 34, p. 571-585, 2007.

CESCA, G. Cytological an embryological studies in the genus Euphorbia: Euphorbia
epithymoides L. Proceedings of the Indian National Science Academy B, v. 35, p. 139-

152, 19609.



49

D'AMATO, F. Ricerche embryologiche e caryologiche sul genere Euphorbia. Nuovo giornale

botanico italiano, v. 46, p. 470-509, 1939.

. Nuove ricerche embryologiche e caryologiche sul genere Euphorbia. Nuovo giornale

botanico italiano, v. 53, p. 405-436, 1946.
DAVIS, C. C. et al. Floral gigantism in Rafflesiaceae. Science, v. 315, p. 1812, 2007.

DOMINGUEZ, C. A.; BULLOCK, S. H. La reproduccion de Croton suberosus

(Euphorbiaceae) en luz y sombra. Revista de Biologia Tropical, v. 37, p. 1-10, 1989.

FREITAS, L. et al. Nectaries and reproductive biology of Croton sarcopetalus

(Euphorbiaceae). Botanical Journal of the Linnean Society, v. 136, p. 267-277, 2001.

FURNESS, C. A. Why does some pollen lack apertures? A review of inaperturate pollen in

eudicots. Botanical Journal of the Linnean Society, v. 155, p. 29-48, 2007.

FURNESS, C. A.; RUDALL, P. J. The tapetum and systematics in monocotiledons. The

Botanical Review, v. 64, p. 201-239, 1999.

GALIMBERTI, Z. Embriologia di Codiaeum veriegatum (L.) Blume var. pictum (Lodd.)

Muill. Nuovo giornale botanico italiano, v. 70, p. 21-32, 1963.

GOLDBERG, A. Classification, Evolution and Phylogeny of the Families of Dicotyledons.

Washington: Smithsonian Institution Press, 1986. 314p.

GOTELLI, M. M. et al. Embryology of Helianthus annuus (Asteraceae). Annales Botanici

Fennici, v. 45, p. 81-96, 2008.

GOVAERTS, R. et al. World checklist of Euphorbiaceae (and Pandaceae). Kew: Royal

Botanic Gardens, 2000. 1661p.



50

HAMANN, U. Embriologiche,  morphologich-anatomische und  systematische

Untersuchungen an Philydraceen. Willdenowia, Beiheft, v. 4, p. 1-178, 1966.

HARDY, C. R.; STEVENSON, D. W. Development of the gametophytes, flower and floral
vasculature in Cochliostema odoratissimum (Commelinaceae). Botanical Journal of the

Linnean Society, v. 134, p. 131-157, 2000.

JOHANSEN, D. A. Plant microtechnique. New York: McGraw-Hill Book, 1940. 523p.

JOHRI, B. M. et al. Comparative embryology of angiosperms. Berlin: Springer-Verlag, 1992.

1221p.

JOHRI, B. M.; KAPIL, R. N. Contribution to the morphology and life history of Acalypha

indica L. Phytomorphology, v. 3, p. 137-151, 1953.

KAPIL, R. N. A further contribution to the morphology and life story of Crozophora Neck.

Phytomorphology, v. 6, p. 278-288, 1956.

. Some embryologycal aspects of Euphorbia dulcis L. Phytomorphology, v. 10, p. 24—

36, 1961.

MAHESHWARI, P.; JOHRI, B. M. A note on the embryo sac of Acalypha indica L. Current

science, v. 9, p. 322-323, 1940.

. The embryo sac of Acalypha indica L. Beihefte zum Botanischen Centralblatt, v.

61A, p. 125-136, 1941.

MANI, A. P. Development of ovule and embryo sac in Croton bonplantianum Baill. Science

and culture, v. 25, p. 439-440, 1960.

MERIC, C.; DANE, F. Calcium oxalate crystals in floral organs of Helianthus annuus L. and

H. tuberosus L. (Asteraceae). Acta Biologica Szegediensis, v. 48, p. 19-23, 2004.



51

MILLER, K. I.; WEBSTER, G. L. Chromosome numbers in the Euphorbiaceae. Brittonia, v.

18, p. 372-379, 1966.

MODILEWSKI, J. Zur embryobildung von Euphorbia procera. Berichte Der Deutschen

Botanischen Gesellschaft, v. 27, p. 21-26, 1909.

. Weitere beitrdge zur Embryobildung eininger euphorbiaceen. Berichte Der

Deutschen Botanischen Gesellschaft, v. 28, p. 413-418, 1910.

. Uber die anormale embryosackbildung bei Euphorbia palustris L. Berichte Der

Deutschen Botanischen Gesellschaft, v. 29, p. 430-436, 1911.

MUKHERJEE, P. K. The female gametophyte of Acalypha malabarica Muell., with a brief
discussion of the Penaea type of embryo sac. Journal of the Indian Botanical Society, v.

37, p. 504-508, 1958,

NAIR, N. C.; MAITREYI, N. Morphology and embryology of Sebastiana chamaelea Muell.

Botanical Gazette, v. 124, p. 58-68, 1962.

NOWICKE, J. W. A palynological study of Crotonoideae (Euphorbiaceae). Annals of the

Missouri Botanical Garden, v. 81, p. 245-269, 1994.

O'BRIEN, T. P. et al. Polychromatic staining of plant cell walls by toluidine blue O.

Protoplasma, v. 59, p. 368-373, 1964.

PAL, A. Structure and development of seed in Croton oblongifolius. Acta Botanica Indica, v.

2, p. 147-150, 1974.

PRYCHID, C. J. et al. Systematic significance of cell inclusions in Haemodoraceae and allied

families: silica bodies and tapetal raphides. Annals of Botany, v. 92, p. 571-580, 2003.



52

RADCLIFFE-SMITH, A. Genera Euphorbiacearum. Kew: Royal Botanic Gardens, 2001.

455p.

RAO, A. M. S. Studies in the Malpighiaceae. I. Embryo-sac development and embryogeny in
the genera Hiptage, Banisteria and Stigmatophyllum. Journal of the Indian Botanical

Society, v. 18, p. 145-156, 1940.

. Studies in the Malpighiaceae. 2. Structure and development of the ovules and
embryo-sacs of Malpighia coccifera Linn. and Tristellateia australis Linn. Proceedings

of the National Academy of Sciences, India. Section B, v. 7, p. 393-404, 1941.

RIINA, R. et al. Molecular phylogenetics of the Dragon’s Blood Croton section Cyclostigma
(Euphorbiaceae): A polyphyletic assemblage unraveled. Systematic Botany, v. 42, p. 360—

374, 2009.

SHARMA, G. Studies in the family Euphorbiaceael. The gametophytes of Chrozophora

rottleri A. Juss. Journal of the Indian Botanical Society, v. 35, p. 189-193, 1956.

SIMPSON, M. G. Embryological development of Lacnanthes caroliniana (Haemodoraceae).

American Journal of Botany, v. 75, p. 1394-1408, 1988.

SINGH, B. Studies in the family Malpighiaceae 2. Morphology of Malpighia glabra Linn. .

Horticultural Advance, v. 5, p. 83-95, 1961a.

. Studies in the family Malpighiaceae 3. Development and structure of the seed and

fruit of Malpighia glabra. Horticultural Advance, v. 5, p. 145-155, 1961b.

SINGH, R. P.; CHOPRA, S. Structure and development of seeds in Croton bonplantianum

Baill. Phytomorphology, v. 20, p. 83-87, 1970.



53

SOUTO, L. S.; OLIVEIRA, D. M. T. Morfoanatomia e ontogénese do fruto e semente de
Byrsonima intermedia A. Juss. (Malpighiaceae). Revista Brasileira de Botanica, v. 28, p.

697-712, 2005.

. Morfoanatomia e ontogénese das sementes de espécies de Banisteriopsis C.B.
Robinson e Diplopterys A. Juss. (Malpighiaceae). Acta Botanica Brasilica, v. 22, p. 733-

740, 2008.

STENAR, H. Zur Embryosackentwicklung einiger Malpighiazeen. Botaniska Notiser, v.

1937, p. 110-118, 1937.

SUTTER, D. M. et al. Female flowers and systematic position of Picrodendraceae
(Euphorbiaceae s.l., Malpighiales). Plant Systematics and Evolution, v. 261, p. 187-215,

2006.

SWAMY, B. G. L.; BALAKRISHNAN, B. P. Female gametophyte of Acalypha tricolor.

Journal of the Indian Botanical Society, v. 25, p. 67-69, 1946.

TATEISHI, S. On the development of the embryo sac and fertilization of Acalypha australis.

Botanical Magazine Tokyo, v. 41, p. 477-485, 1927.

THATHACHAR, T. Morphological studies in the Euphorbiaceae 1. Acalypha lanceolata

Willd. Phytomorphology, v. 2, p. 197-201, 1952.

TOKUOKA, T. Molecular phylogenetic analysis of Euphorbiaceae sensu stricto based on
plastid and nuclear DNA sequences and ovule and seed character evolution. Journal of

Plant Research, v. 120, p. 511-522, 2007.



54

TOKUOKA, T.; TOBE, H. Ovules and seeds in Crotonoideae (Euphorbiaceae): structure and
systematic implications. Botanische Jahrbucher fir Systematik, Pflanzengeschichte und

Pflanzengeographie, v. 120, p. 165-186, 1998.

. Phylogenetic analyses of Malpighiales using plastid and nuclear DNA sequences,
with particular reference to the embryology of Euphorbiaceae sens. str. Journal of Plant

Research, v. 119, p. 599-616, 2006.

VAN EE, B. W. et al. Molecular phylogenetics and biogeography of the Caribbean-Centered
Croton subgenus Moacroton (Euphorbiaceae s.s.). The Botanical Review, v. 74, p. 132-

165, 2008.

VENKATESWARLU, J.; RAO, P. N. Endosperm in Euphorbiaceae and occurrence of
endosperm haustoria in two species of Croton Linn. Current Science, v. 11, p. 514-516,

1963.

VENTURA, M. Sviluppo del gametofito femminile di Euphorbia mauritania. Annales

Botanici Fennici, v. 20, p. 267-273, 1933.

WEBSTER, G. L. A provisional synopsis of the sections of the genus Croton

(Euphorbiaceae). Taxon, v. 42, p. 793-823, 1993.

. Synopsis of the genera and suprageneric taxa of Euphorbiaceae. Annals of the

Missouri Botanical Garden, v. 81, p. 33-144, 1994.

WURDACK, K. J.; DAVIS, C. C. Malpighiales phylogenetics: Gaining ground on one of the
most recalcitrant clades in the angiosperm. American Journal of Botany, v. 96, p. 1551—

1570, 2009.



55

WURDACK, K. J. et al. Molecular phylogenetic analysis of uniovulate Euphorbiaceae
(Euphorbiaceae sensu stricto) using plastid rbcL and trmL-trnF sequences. American

Journal of Botany, v. 92, p. 1397-1420, 2005.



FIGURAS



Figura 1. Cortes transversais de flores mostrando o desenvolvimento da antera e do grdo de
polen em Croton e Astraea (ML). Croton urucurana (A-C), Astraea praetervisa (D-E),
Astraea lobata (F), Croton piptocalix (G), Croton triqueter (H), Croton floribundus (I1-J). A.
Primdrdio de antera com inicio de formacdo dos arquespoério, notar as divisGes (ponta de
seta). B. Antera jovem mostrando a formagdo de camadas parietais e de microsporocitos. C.
Detalhe da figura anterior. D. Microsporangio com microspécitos sofrendo meiose (ponta de
seta). E. Microsporangio em fase semelhante a da figura anterior, mostrando células do tapete
multinucleadas e com cristais estildides no citoplasma. F. Teca com um microsporangio
funcional e um abortado. G. Microsporangio com graos de polen em formacdo, notar os graos
de pdlen vacuolados (asterisco). H. Antera em estagio de pré-antese. |. Detalhe da figura
anterior. J. Grdo de pdlen. cy = citoplasma, en = endotécio, ep = epiderme, es = estbmio, ex =
exina, gc = gametas, in = intina, ml = camada média, mi = células m&e dos microsporos, nu =
nicleo, p = grdo de pdlen, sa = esporangio, ta = tapete, te = tétrade de microsporos, vc =

célula vegetativa. Barras = 200 pm em H; 50 um em A-B; 25 um em C-G, I; 10 um em J.
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Figura 2. Antera e graos de polen de Croton (MEV). Croton fuscescens (A), Croton triqueter
(B), Croton urucurana (C-F). A. Antera pronta. B. Antera aberta. C—F. Gréaos de p6len. C-D,
F. Aspecto geral. E. Detalhe da superficie. es = estdmio; p = polen. Barras = 500 um em A-B;

50 umem C-D; 20 umem F; 5 um em E.
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Figura 3. Cortes de flores mostrando o gineceu. SecgOes transversais (A, L—N). Seccoes
longitudinais (B-K). Croton floribundus (A, G-J), Croton lundianus (B-D), Croton
urucurana (E-F), Astraea lobata (K-N). A. Aspecto geral do ovéario. B. Ovario com 6vulos
em inicio de diferenciacdo. C. Ovulo tegumentos externos se diferenciando (setas). D. Ovulo
com tegumento interno se diferenciando. E. Ovulo com megaspordcito em diferenciagéo;
notar compostos fendlicos na epiderme e no obturador (asterisco). F—G. Diferenciagdo dos
megasporos (ponta de seta). H. Megasporo binucleado. 1-J. Megagametdfito. K-N. Ovulo
mostrando a vascularizacdo (seta). ac = antipodas; ar = arquesporio; ii = tegumento interno;
ms = célula méde do megasporo; nu = nucelo; ob = obturador; oi = tegumento externo; 0o =
oosfera; ov = dvulo; pn = ndcleos polares da célula média; rb = feixe rafeal; sy = sinérgide.

Barras = 200 um em A, J-M; 100 um em B-D; 50 um em E-F; 25 pm em G-H.
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Figura 4. Ovulo maduro e obturador (MEV). Croton glandulosus (A-B). Astraea lobata (C—-
D). A. Face antirafeal; notar projecdo do tegumento externo (seta). B. Face rafeal; notar
projecdes do tegumento externo (seta e ponta de seta). C. Face micropilar. D. Obturador. nu =

nucelo, ob = obturador. Barras = 150 um em A-C; 30 um em D.
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CONSIDERACOES FINAIS

Estudando a morfoanatomia floral de duas espécies Astraea e sete de Croton foi
possivel esclarecer que as estruturas filamentosas, das flores pistiladas, representam pétalas
modificadas e que 0s nectarios, dos dois tipos florais, sdo estames transformados. Os
resultados obtidos também apoiam a segregacdo entre Croton e Astraea, ja que nas flores
desse ultimo género aparecem estruturas semelhantes a coléteres (ausentes em Croton),
tricomas moniliformes (simples em Croton) e nectarios avascularizados (vascularizados em
Croton). Além disso, em Astraea, as estruturas filamentosas, aqui interpretadas como pétalas,
sdo bastante reduzidas e ndo possuem natureza secretora, ao contrério do observado para
Croton com filamentos desenvolvidos e secretores em varios representantes.

O presente estudo aponta, também, a necessidade de se analisar a organizacao floral dos
crotondides articulados, grupo basal da subfamilia Crotonoideae onde Croton e Astraea
encontram-se incluidos, e de representantes da subfamilia basal Cheilosoideae, para
determinar a ocorréncia de estames e pétalas transformados nesses grupos, a fim de melhor
entender os processos morfoldgicos envolvidos na especializagéo floral de Euphorbiaceae.

Com relagdo & morfologia da anteras e 6vulos, a maioria dos aspectos encontrados
para Croton e Astraea coincidem com descrito para a familia e ndo apoiam a segregacéao
desses dois géneros. Entretanto, a ocorréncia de determinados caracteres como cristais
estildides, no tapete, idioblastos portadores de drusa no endotécio, 6vulos com os dois
tegumentos de origem epidérmica e megasporo funcional em posi¢gdo micropilar, indicam que
esses aspectos, descritos pela primeira vez para a familia, precisam ser melhor investigados a
fim de se determinar sua ocorréncia e distribuicdo, dentro dos crotonoides articulados, e

avaliar melhor seu potencial taxondmico.
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