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1. RESUMO

Cyperaceae apresenta cerca de 5000 espécies com distribuicdo cosmopolita, incluidas em duas
subfamilias: Mapanioideae (basal) e Cyperoideae (derivada), que se distinguem pela estrutura
de suas unidades reprodutivas. Para Mapanioideae ndo ha consenso se essas unidades sdo flores
ou inflorescéncias reduzidas. Para Cyperoideae, a unidade reprodutiva corresponde a uma
espigueta cuja variacdo estrutural dificulta o entendimento da evolugdo floral na subfamilia.
Com isso, 0 objetivo deste trabalho foi estudar a anatomia e o desenvolvimento das unidades
reprodutivas de Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum (Mapanioideae) e de
Rhynchospora consanguinea (Cyperoideae), buscando contribuir com o entendimento da
evolucdo dos caracteres reprodutivos em Cyperaceae. Flores e inflorescéncias em diferentes
estagios de desenvolvimento foram coletadas e processadas segundo técnicas usuais de
microscopia de luz e de varredura. O desenvolvimento e a vascularizagdo das unidades
reprodutivas de M. pycnostachya e H. schraderianum mostram que a diferenciacao das bracteas
florais externas é anterior a dos estames; o0s estames ndo se diferenciam simultaneamente e
divergem em alturas diferentes; e forma-se um plexo vascular no eixo reprodutivo. Tais
caracteristicas, juntamente com a presenca de bracteas florais entre os estames e 0 gineceu em
M. pycnostachya, comprovam que as unidades reprodutivas dessas espécies sdo inflorescéncias.
Através da anatomia e vascularizacdo floral de R. consanguinea, propde-se um modelo
evolutivo hipotético para Cyperoideae, baseado em uma flor ancestral trimera e pentaciclica.
Este mostra que ao longo da evolucdo da subfamilia, uma das sépalas reduzidas a cerdas foi
perdida, assim como o verticilo interno de estames e um carpelo, passando para a condi¢do
bicarpelar. Essa hipdtese € reforcada atraves de andlises comparativas da estrutura floral na
familia. Conclui-se atraves desses resultados que processos de reducdo e perda ao longo da
evolucdo das flores e inflorescéncias de Cyperoideae foram responsaveis pela grande variacéo

estrutural encontrada na subfamilia.



2. ABSTRACT

Cyperaceae comprises about 5000 species with a worldwide distribution. The family is divided
into two subfamilies: Mapanioideae (earlier divergent) and Cyperoideae that are distinguished
from each other by the structure of their reproductive units. There is no consensus on whether
these units are flowers or reduced inflorescences in Mapanioideae. In Cyperoideae, the
reproductive units correspond to a spikelet whose structural variation difficults the
understanding of the floral evolution in the subfamily. Therefore, this work aimed to study the
anatomy and development of the reproductive units of Mapania pycnostachya and Hypolytrum
schraderianum (Mapanioideae) and Rhynchospora consanguinea (Cyperoideae), in order to
contribute to the understanding of the evolution of reproductive traits in Cyperaceae. Flowers
and inflorescences in different developmental stages were collected and processed following
usual light and scanning electron microscopy techniques. The development and vascularization
of the reproductive units of M. pycnostachya and H. schraderianum show that the outer floral
bracts develop before the stamens; the two stamens do not develop simultaneously and diverge
at different levels; and a vascular plexus is formed in the reproductive axis. These
characteristics, along with the presence of floral bracts between the stamens and gynoecium in
M. pycnostachya, confirm that the reproductive units of the species studied are inflorescences.
With the results from floral anatomy and vascularization of R. consanguinea, we propose a
hypothetical evolutionary model for Cyperoideae, based on an ancestral trimerous-pentacyclic
flower. According to this model, during the evolution of the subfamily, one of the sepals was
lost, as well as the inner whorl of stamens and one carpel, reducing from a tricarpellate to a
bicarpellate condition, which is supported by comparative analyzes of floral structure in the
family. We concluded by these results that reduction and loss processes during the evolution of
inflorescences of Cyperoideae were responsible for the structural variations found in the

subfamily.



3. INTRODUCAO GERAL

As monocotileddneas formam um grupo monofilético com 12 ordens e 78 familias
(APG I, 2009), sendo o clado das commelinideas 0 mais representativo, incluindo quatro
ordens e cerca de metade dessas familias. Poales é a maior ordem do clado, reunindo 16
familias e cerca de 20000 espécies de grande importancia ecologica e econdmica (Linder &
Rudall, 2005; APG 111, 2009; Bouchenak-Khelladi et al., 2014). Agrupa espécies herbaceas que
ocorrem principalmente em ecossistemas campestres, tendo em comum a presenca de corpos
silicosos na epiderme e estiletes bem desenvolvidos, separados ou conados (Soltis et al., 2005;
Judd et al., 2009).

Dentre as Poales, Cyperaceae com Thurniaceae e Juncaceae formam o clado cyperideo
(Bremer, 2002; Linder & Rudall, 2005; Chase et al., 2006; Givnish et al., 1999, 2006, 2010),
compartilhando caracteristicas como: flores reduzidas, anteras tetrasporangiadas, grdos de
polen em tétrade, gineceu tricarpelar, estilete tripartido e 6vulos anatropos (Dahlgren et al.,
1985; Linder & Rudall, 2005; Chase et al., 2006; Givnish et al., 1999, 2006, 2010).
Recentemente, com base em dados moleculares, Mayacaceae e Rapateaceae também foram
incluidas no clado cyperideo (Bouchenak-Khelladi et al., 2014).

Cyperaceae apresenta alta diversidade, incluindo cerca de 5000 espécies e 104 géneros
(Goetghebeur, 1998). A familia tem distribuicdo cosmopolita, mas concentra-se na Africa e nos
neotropicos (Goetghebeur, 1998). No Brasil ocorrem cerca de 670 especies e 39 géneros,
distribuidos em todas as regides do pais (Alves et al., 2015). A familia foi previamente dividida
em quatro subfamilias: Mapanioideae, Cyperoideae, Sclerioidae e Bisboeckelereae
(Goetghebeur, 1998), entretanto estudos filogenéticos baseados em dados morfologicos e
moleculares reconheceram apenas duas subfamilias: Mapanioideae e Cyperoideae (Simpson et
al., 2007; Muasya et al., 2008). Mapanioideae € mais basal e inclui 13 géneros, sendo Mapania

(73 spp.) e Hypolytrum (40 spp.) os que apresentam maior riqueza de espécies (Simpson et al.,



2007; Muasya et al., 2008) e os demais géneros estdo incluidos em Cyperoideae, destacando-se
Carex (1757 spp.), Cyperus (686 spp.), Fimbristylis (300 spp.), Rhynchospora (250 spp.),
Bulbostylis (150 spp.), Eleocharis (200 spp.) e Scleria (200 spp.), que sdo 0S géneros com 0
maior niumero de espécies na subfamilia (Simpson et al., 2007; Muasya et al., 2008; Judd et al.,
2009).

As estruturas reprodutivas de Cyperaceae estdo organizadas em um eixo principal do
qual partem sucessivas ramificacdes, sendo todo o sistema denominado sinflorescéncia
(Vegetti, 2003; Guarise & Vegetti, 2008). No apice de cada eixo lateral encontra-se um
conjunto de unidades reprodutivas que variam estruturalmente nas diferentes subfamilias
(Vegetti, 2003; Guarise & Vegetti, 2008).

Em Mapanioideae, no 4apice dos eixos laterais estdo dispostas as espigas
(coflorescéncias) que portam as unidades reprodutivas, compostas por bracteas, estames e
pistilo, sendo que alguns estudos de desenvolvimento interpretam essas unidades reprodutivas
como inflorescéncias reduzidas compostas por flores estaminadas e uma flor pistilada
(Richards et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013), enquanto outros consideram 0s estames e 0
pistilo como partes de uma Unica flor (Goetghebeur, 1998). Ja 0s representantes de
Cyperoideae possuem eixos laterais terminando em espiguetas (coflorescéncias) que portam
flores verdadeiras, trimeras e com ampla variacdo morfolégica (Blaser, 1941a,b; Goetghebeur,
1998; Vrijdaghs et al., 2009; Reynders et al., 2012).

Estudos anatdmicos com 6rgéos reprodutivos de Cyperaceae envolvem principalmente a
vascularizacdo floral (Blaser et al., 1941a,b); o desenvolvimento floral de espécies de
Cyperoideae (Vrijdaghs et al., 2004, 2005a,b, 2006, 2009, 2010, 2011) e Mapanioideae
(Richards et al., 2006; Vrijdaghs et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013); desenvolvimento do
ovulo e fruto (Coan et al., 2008); formacédo do grdo de podlen (Coan et al., 2010) e anatomia e

desenvolvimento do gineceu (Reynders et al., 2012). Entretanto ha lacunas de informacoes,



tanto para Mapanioideae, principalmente no que diz respeito a estudos de desenvolvimento que
abordam também a vascularizacdo de suas unidades reprodutivas, sendo esta uma importante
ferramenta para entender a organizacao estrutural das mesmas. Assim como para Cyperoideae,
onde estudos de anatomia e vascularizacdo floral podem contribuir para o entendimento dos
processos de reducdo que resultaram nas variagdes observadas na subfamilia.

Neste trabalho foram escolhidas para o estudo morfol6gico e anatémico das flores e
inflorescéncias as espécies Mapania pycnostachya, Hypolytrum schraderianum, incluidas em
Mapanioideae, e Rhynchospora consanguinea, incluida em Cyperoideae, por se tratarem de
espécies-chaves dentro dos géneros. Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum
ocorrem no sub-bosque da Floresta Amazonica, na regido norte do Brasil, e sdo consideradas as
espécies mais comuns do género (Alves et al., 2009). Rhynchospora consanguinea também é
bastante comum e apresenta ampla distribuicdo, ocorrendo em todas as regibes do pais,
principalmente em areas de campos rupestres (Alves et al., 2009, 2015). Considerando que
estas espécies abrangem as duas subfamilias de Cyperaceae, apresentam diferentes posigoes
filogenéticas e diferentes estruturas de unidades reprodutivas, pode-se inferir que as mesmas
sirvam como modelo para estudos evolutivos das flores e das inflorescéncias.

Neste contexto, este trabalho teve como objetivo estudar o desenvolvimento e
vascularizacdo, pela primeira vez abordados juntos para Mapanioideae, com o intuito de
entender a estrutura das unidades reprodutivas de Mapania pycnostachya e Hypolytrum
schraderianum (Mapanioideae), para interpretar se sdo flores uUnicas ou inflorescéncias
reduzidas. Também objetivou estudar a morfologia, anatomia e vascularizacdo floral de
Rhynchospora consanguinea (Cyperoideae), buscando entender os processos de reducao
ocorridos na flor e como estes explicam as variacOes estruturais observadas nos demais

representantes de Cyperoideae.
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Capitulo 1

Interpretando a unidade reprodutiva de Mapania pycnostachya e Hypolytrum
schraderianum (Mapanioideae, Cyperaceae): flor ou inflorescéncia?

Mariana Maciel Monteiro, Aline Oriani e Vera LUcia Scatena

11

Artigo a ser submetido para publicacdo no periddico Annals of Botany



12

RESUMO

Introducdo e objetivos As unidades reprodutivas de Cyperaceae tém sido alvo de
estudos ao longo do tempo e suas variagdes tém levado a interpretacfes distintas.
Atualmente sdo reconhecidas duas subfamilias em Cyperaceae: Cyperoideae e
Mapanioideae, sendo que, para esta Ultima ndo ha consenso se 0s estames e 0 gineceu
de cada unidade reprodutiva representam flores individuais ou pe¢as de uma Unica flor.
Com isso, este trabalho objetivou estudar o desenvolvimento e a vascularizacéo floral
de Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum, visando contribuir para o
melhor entendimento da unidade reprodutiva de Mapanioideae.

Métodos Inflorescéncias em diferentes fases de desenvolvimento foram coletadas e
processadas seguindo-se técnicas usuais de microscopia de luz e microscopia eletronica
de varredura.

Principais resultados Nas unidades reprodutivas das duas espécies estudadas
diferenciam-se primeiramente duas bracteas florais externas subopostas e,
posteriormente, os primordios de dois estames também subopostos. A diferenciacdo
dos estames ndo é simultanea. Em Mapania pycnostachya, apds a diferenciacdo dos
estames, observa-se o primérdio de duas bracteas florais internas e, posteriormente, o
primordio do gineceu. Em Hypolytrum schraderianum ndo h& formacdo de bracteas
florais internas, surgindo diretamente o primoérdio do gineceu. Nos estagios mais
avancados de desenvolvimento fica evidente que os estames divergem em alturas
diferentes e que a filotaxia da unidade reprodutiva é espiralada. A divergéncia dos
estames em alturas diferentes é confirmada pela anatomia.

Conclusdes Com base nos resultados aqui apresentados, assume-se que as unidades
reprodutivas em Mapanioideae sdo inflorescéncias do tipo espicdide, que
correspondem a racemos abertos, compostos por flores estaminadas e uma flor
pistilada. Cada unidade reprodutiva apresenta duas bracteas florais externas adaxiais,
que envolvem as duas flores estaminadas proximais, e pode apresentar também
bracteas florais internas envolvendo as demais flores. Acredita-se que esse arranjo seja
um padrdo para Mapanioideae e que ocorreu a perda de flores estaminadas e de

bracteas florais internas no espicoide ao longo da evolugéo da subfamilia.

Palavras chaves: Hypolytrum, Mapania, Mapanioideae, ontogenia, unidade

reprodutiva, vascularizagéo.
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ABSTRACT

Background and Aims The reproductive units of Cyperaceae have been studied through
time and their variations have led to distinct interpretations. Cyperaceae comprises two
subfamilies: Cyperoideae and Mapanioideae, and for the latter there is no agreement
whether the stamens and gynoecium of the reproductive unit represent unisexual
flowers or parts of a single flower. Therefore, this work aimed to analyze the floral
development and vascularization in Mapania pycnostachya and Hypolytrum
schraderianum in order to better understand the reproductive units of Mapanioideae.
Methods Inflorescences in different developmental stages were collected and processed
following usual light and scanning electron microscopy techniques.

Key Results In the reproductive units of both species studied, two subopposite outer
floral bracts are the first to emerge, followed by two subopposite stamens primordia.
Subsequently, in Mapania pycnostachya it is observed the primordial of two opposite
inner floral bracts followed by the gynoecium primordium. In Hypolytrum
schraderianum the inner floral bracts are absent and the gynoecium primordium
appears just after the stamens primordia. At latter developmental stages it becomes
clear that the stamens diverge at different levels and that the reproductive unit has a
spiral phyllotaxy. The stamens divergence at different levels is evident in the
anatomical sections.

Conclusions Based on the results, the Mapanioideae reproductive units are interpreted
as inflorescences of spicoid type, corresponding to an open raceme with staminate
flowers and one pistillate flower. The two proximal staminate flowers are subtending
by two adaxial outer bracts and the other flowers may or may not present bracts termed
“inner floral bracts”. It is believed that this is a pattern among the Mapanioideae and
that loss of staminate flowers and inner floral bracts occurred during the evolution of

the reproductive unit in the subfamily.

Key words: Hypolytrum, Mapania, Mapanioideae, ontogeny, reproductive unit,

vascularization.
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INTRODUCAO
Cyperaceae inclui cerca de 5000 espécies e 104 géneros (Goetghebeur, 1998) com

distribuicdo cosmopolita, ocorrendo preferencialmente em &reas Umidas e ambientes abertos
(Alves et al., 2009). E considerada a terceira maior familia em riqueza de espécies das
monocotiledéneas (Bruhl, 1995; Goetghebeur, 1998) e atualmente, segundo estudos
filogenéticos baseados em dados morfoldgicos e moleculares, sdo reconhecidas duas
subfamilias, Cyperoideae e Mapanioideae, esta Ultima considerada mais basal (Simpson et al.,
2007; Muasya et al., 2008).

As unidades reprodutivas de Cyperaceae tém sido frequentemente abordadas,
principalmente em estudos taxondmicos (p.ex. Snell, 1936; Holttum, 1948; Kukkonen, 1967;
Eiten, 1976; Bruhl, 1991; Goetghebeur, 1998; Browning & Gordon-Gray, 1999; Alves et al.,
2001); anatdémicos (p.ex. Coan et al., 2008, 2010) e de desenvolvimento floral que buscam
entender a morfologia dessas unidades (Vegetti, 2003; Guarise & Vegetti, 2008a,b)
principalmente de Cyperoideae (p.ex. Richards, 2002; Vrijdaghs et al., 2004, 2005a,b, 20009,
2010, 2011; Reutemman et al., 2012;). Os estudos acerca de Mapanioideae sd0 escassos e
abrangem o desenvolvimento de suas unidades reprodutivas (Richards et al., 2006; Vrijdaghs
et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013) deixando uma lacuna no entendimento de sua morfologia
e anatomia, fato que tem levado a interpretacGes diferentes de suas estruturas e ao uso de
terminologias distintas para descrevé-las (Browning & Gordon-Gray, 1999; Richards et al.,
2006).

Os processos de reducéo e perda de estruturas, juntamente com complexos sistemas de
ramificacdo na familia, tornam dificil a interpretacédo de suas inflorescéncias (Dahlgren et al.,
1985; Simpson, 1992; Alves et al., 2001). Em Cyperaceae as estruturas reprodutivas estao
organizadas em um eixo reprodutivo principal do qual partem ramificacfes de sucessivas
ordens, sendo todo o conjunto denominado sinflorescéncia. Cada ramificacdo da

sinflorescéncia termina em um conjunto de unidades reprodutivas (coflorescéncia) que
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apresentam diferentes estruturas nas duas subfamilias (Vegetti, 2003; Guarise & Vegetti,
2008), facilmente delimitadas pelo padrdo morfolégico das inflorescéncias e pelo arranjo
floral (Goetghebeur, 1998).

Em Cyperoideae, os eixos laterais terminam em espiguetas (coflorescéncia) que
apresentam pelo menos uma flor hermafrodita, trimera, tetraciclica (Goetghebeur, 1998;
Simpson et al., 2007; Muasya et al., 2008). Por outro lado, Mapanioideae apresenta eixos
laterais que terminam em espigas (coflorescéncias) portando unidades reprodutivas que
correspondem a um agregado de bracteas, estames e um pistilo, todos subtendidos por uma
bractea. Alguns autores, baseados em estudos de desenvolvimento, interpretam essas unidades
reprodutivas como inflorescéncias reduzidas compostas por flores estaminadas e uma flor
pistilada (Richards et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013), enquanto outros consideram 0s
estames e o pistilo como partes de uma Unica flor (Goetghebeur, 1998).

Os g@éneros Mapania e Hypolytrum estdo entre 0s mais representativos de
Mapanioideae em relagdo a riqueza de espécies (Simpson et al., 2007; Muasya et al., 2008) e
possuem distribuicdo pantropical, com maior diversidade nos continentes americano e
africano (Simpson, 1992; Alves et al., 2009). Esses dois géneros, juntamente com
Scirpodendron, formam a tribo Hypolytrae, que é apoiada por dados morfoldgicos e
moleculares, formando o clado basal da subfamilia (Bruhl, 1995; Muasya et al., 2008;
Simpson et al., 2003). Mapania pycnostachya se distribui pela América do Sul e apresenta
sinflorescéncias capitadas e globosas (Simpson, 1992). Hypolytrum schraderianum é
considerada a espécie mais comum do género, com ampla distribuigdo na regido Neotropical
(Alves, 2003) e apresenta sinflorescéncias paniculiformes, piramidais (Alves et al., 2001).

Tanto o arranjo das sinflorescéncias, quanto seu padrao de ramificacdo e o nimero de
brécteas florais nas unidades reprodutivas diferenciam os dois géneros (Eiten, 1976; Dahlgren
et al., 1985; Simpson, 1992; Goetghebeur, 1998). Em Mapania, as sinflorescéncias sdo pouco

ramificadas devido a reducdo significativa do eixo principal e as unidades reprodutivas
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apresentam de quatro a seis bracteas florais; em Hypolytrum as sinflorescéncias sdo muito
ramificadas, com duas a trés bracteas florais em cada unidade reprodutiva (Simpson, 1992;
Alves et al., 2002; Alves, 2003).

Considerando que h& lacunas de informacdes para Mapanioideae, principalmente no
que diz respeito a estudos de desenvolvimento que abordam também a vascularizagdo de suas
unidades reprodutivas, sendo esta uma importante ferramenta para entender sua organizagao
estrutural (Reynders et al., 2012; Rudall, 2003; Sokoloff et al., 2006), este trabalho objetivou
estudar o desenvolvimento e a vascularizacdo, pela primeira vez abordados juntos para
Mapanioideae, buscando responder a seguinte pergunta para Mapania pycnostachya e
Hypolytrum schraderianum: Os estames e o pistilo de cada unidade reprodutiva representam
uma inflorescéncia ou sdo partes de uma unica flor?

Com os dados levantados a partir deste estudo, somados aqueles disponiveis na
literatura para outros representantes da familia (p.ex. Holttum, 1948; Kukkonen, 1967; Eiten,
1976; Bruhl, 1991, 1995; Goethgebeur, 1998; Richards, 2002; Richards et al. 2006; Simpson
et al., 2003; Vrijdaghs et al., 2004, 2005a,b, 2006, 2009, 2010, 2011; Coan et al., 2008;
Reynders et al., 2012; Prychid & Bruhl, 2013) espera-se contribuir para melhor descricéo
estrutural da unidade reprodutiva de Mapanioideae e para o entendimento de sua evolucdo na

subfamilia.

MATERIAL E METODOS

Representantes de Mapania pycnostachya (Benth.) T. Koyama e Hypolytrum
schraderianum Nees foram coletados na Reserva Florestal Adolpho Ducke (Manaus,
Amazonas, Brasil), em areas imidas de sub-bosque da Floresta Amazonica.

Inflorescéncias em diferentes fases de desenvolvimento foram fixadas em FAAsg
(Johansen, 1940) por 48 horas e conservadas em alcool etilico 70%. Material testemunho foi

depositado no Herbario Rioclarense do Instituto de Biociéncias da Universidade Estadual
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Paulista (HRCB) (Hypolytrum schraderianum — Coan et al. 253; Mapania pycnostachya —
Coan et al. 252).

Para o estudo da vascularizacdo das unidades reprodutivas, inflorescéncias foram
desidratadas em série n-butilica para posterior infiltracdo e inclusdo em historresina (Leica
Historesin Embedding Kit, Nussloch, Alemanha) (Feder & O’Brien, 1968). Secgdes
transversais foram feitas em micrétomo rotativo (Leica RM 2245, Nussloch, Alemanha), com
espessura de 7um, utilizando-se navalhas de aco descartaveis Leica. As seccfes foram
coradas com &cido periodico — reativo de Schiff (PAS) e azul de toluidina (Feder & O’Brien,
1968) e montadas em laminas permanentes com Entellan (Merck, Darmstadt, Alemanha). Os
resultados foram documentados com imagens obtidas com o auxilio de um capturador (Leica
DFC 450, Heerbrugg, Suica) acoplado ao microscopio (Leica DM4000B, Wetzlar,
Alemanha), utilizando-se o programa de digitalizacdo de imagens LAS (Leica Application
Suite V 4.0.0).

Para o estudo do desenvolvimento, inflorescéncias fixadas foram dissecadas sob
estereomicroscopio (Leica MZ 6, Heerbrugg, Switzerland) e desidratadas em serie etilica. Em
seguida, foram submetidas a secagem em ponto critico (Balzers CPD 030, Balzers,
Liechtenstein), metalizadas com ouro (Bal-Tec SCD 050, Balzers, Liechtenstein) e analisadas

em microscopio eletronico de varredura (Hitachi TM 3000, Krefeld, Alemanha).

RESULTADOS

Estrutura das sinflorescéncias e desenvolvimento das unidades reprodutivas

As duas espécies estudadas apresentam sinflorescéncias com crescimento
indeterminado (Fig. 1A, D). Os ramos laterais das sinflorescéncias surgem nas axilas de
bracteas denominadas ferofilos. Os ferofilos séo foliaceos e, no eixo principal (12 ordem), seu

tamanho diminui da regido proximal para a regido distal (Fig. 1A, D).
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Em Mapania pycnostachya a sinflorescéncia apresenta ramificacdes de até 32 ordem,
sendo a distancia dos eixos de 22 ordem reduzida, o que da a inflorescéncia um aspecto
capituliforme (Fig. 1A). Cada eixo de 22 ordem é envolvido por um profilo na sua base e
apresenta uma bractea denominada bractea do paracladio, em cuja axila se desenvolve o eixo
de 32 ordem (Fig. 1A). Cada ramo lateral (22 e 32 ordem) porta uma espiga (coflorescéncia)
(Fig. 1A), que corresponde a um racemo portando as unidades reprodutivas (Fig. 1B).

Em Hypolytrum schraderianum a sinflorescéncia € intensamente ramificada, com
ramos de até 5% ordem (Fig. 1D). Assim como em Mapania pycnostachya, os eixos laterais (22
a 5% ordem) sdo envolvidos por um profilo na sua base e terminam em uma espiga
(coflorescéncia) (Fig. 1D), esta ultima composta por diversas unidades reprodutivas (Fig. 1E).

As unidades reprodutivas surgem nas axilas de bracteas denominadas de bracteas do
espicoide (Fig. 1B, C, E, F). Estas sdo alternas e de filotaxia espiralada (Fig. 1B, E). Nas
figuras 2A e 3A (asteriscos) é possivel observar essas bracteas que sdo abaxiais e envolvem
os primoérdios das unidades reprodutivas. O primordio de cada unidade € assimétrico, com a
regido adaxial achatada e a abaxial arredondada (Figs 2B; 3B).

No desenvolvimento de cada unidade reprodutiva, primeiramente surgem duas
projecOes laterais, que correspondem aos primordios de duas brécteas florais externas,
subopostas, adaxiais, que envolvem os estames (Figs 2C, D; 3C, D). Os primordios dos
estames surgem posteriormente, opostos as bracteas florais externas (Figs 2C-E; 3D, E). A
diferenciacdo dos estames ndo é simultanea (Figs 2C-G; 3C-E) e em estagios sucessivos de
desenvolvimento fica evidente que os mesmos divergem em alturas diferentes do eixo
reprodutivo (Figs 2H; 4A, C, D). Em Mapania pycnostachya foram observados dois, um ou
nenhum estame por unidade reprodutiva e em Hypolytrum schraderianum foram observados
sempre dois estames por unidade reprodutiva.

Em Mapania pycnostachya, apds o surgimento dos estames, observam-se 0s

primoérdios de duas bracteas florais (Fig. 2E). Essas bracteas sdo opostas entre e si e envolvem
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o gineceu (Fig. 2F, G, I). O primordio do gineceu surge apds a diferenciacdo das bracteas
florais internas e ocupa posigéo distal (Fig. 2F).

Em Hypolytrum schraderianum, ndo ha formagdo de bracteas florais internas e o
primérdio do gineceu surge logo apo6s o inicio da diferenciacdo dos estames, ocupando
posicdo distal (Figs 3F; 4A). Em ambas as espécies observa-se uma depressdo central no
primérdio do gineceu e de cada lado surge uma projecao lateral que ird se diferenciar nos
estigmas (Figs 2G, H; 4B-D).

A estrutura das unidades reprodutivas de cada uma das espécies estudadas esta
representada nos esquemas das figuras 1C e 1F.

Vascularizagdo das unidades reprodutivas

Em ambas as espécies, em secc¢Oes transversais da base para o apice da unidade
reprodutiva, observa-se um plexo vascular central (Figs 5A; 6A).

Em Mapania pycnostachya as bracteas florais externas ndo sdo vascularizadas (Figs
5E-1), surgindo primeiro o traco vascular de um dos estames (Fig. 5B - seta) e posteriormente,
do segundo estame (Fig. 5B-D - cabega de seta). Em niveis superiores, observa-se a separacao
de um dos estames (Fig. 5E, F) e posteriormente, do outro estame (Fig. 5F, G). Apés a
separagdo do primeiro estame, inicia-se a separacao das duas bracteas florais internas opostas
(Fig. 5F), que também n&o sdo vascularizadas (Fig. 5G-1). Apds a diferenciacdo das bracteas
florais internas, evidenciam-se os trés feixes vasculares dos carpelos, sendo dois dorsais e um
ventral (Fig. 5G). Os feixes dorsais ascendem até os estigmas (Fig. 5H-1) e o feixe ventral
vasculariza o Unico dvulo, anatropo. Os feixes vasculares dos estames ascendem até o
conectivo (Fig. 5J).

Em Hypolytrum schraderianum, do plexo vascular central (Fig. 6A) séo emitidos dois
tracos subopostos, que irdo vascularizar as bracteas florais externas da unidade reprodutiva

(Fig. 6B-E - asteriscoS). Ap0s a separacao dos feixes das bracteas florais externas, observa-se
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a divergéncia do traco vascular do primeiro estame (Fig. 6C - seta), seguida da divergéncia do
traco vascular do segundo estame (Fig. 6D - cabeca de seta).

Em niveis superiores, distinguem-se os feixes das duas bracteas florais externas, dos
dois estames (Fig. 6E) e, posteriormente, os trés feixes do gineceu (Fig. 6F). As duas bracteas
florais externas, que séo fundidas entre si nas regides basal e mediana, se separam entdo do
eixo principal (Fig. 6F-G), seguida da separacdo de um dos estames (Fig. 6G) e
posteriormente, do outro estame e do gineceu (Fig. 6H). Os feixes dorsais dos carpelos

ascendem pelo estilete (Fig. 6H, 1) até os estigmas e o feixe ventral vasculariza o 6vulo.

DISCUSSAO

Com base nos resultados apresentados, assume-se que as unidades reprodutivas de
Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum séo inflorescéncias, em concordancia
com outros autores que tratam essas estruturas como espicéides (p.ex. Holttum, 1948; Eiten,
1976; Richards et al., 2006; Vrijdaghs et al. 2006; Prychid & Bruhl, 2013). Cada unidade
reprodutiva surge na axila de uma bréctea, denominada bréctea do espicéide, e € composta
por duas flores estaminadas, subopostas, cada qual envolvida por uma bréctea (bréctea floral
externa); e uma flor pistilada ocupando posigdo distal, envolvida ou ndo por duas bracteas
(brécteas florais internas).

Estudos com representantes de angiospermas que abordam padrées de inflorescéncias
em nivel de familia ou acima demonstram que a complexidade das inflorescéncias esta
relacionada principalmente com a repeticdo de um padrdo basico de ramificacdo (Endress,
2010; Stutzel & Trovo, 2013), assim como observado nas espécies aqui estudadas. Partindo-
se dessa premissa, pode-se interpretar as bracteas do paracladio, presentes nos eixos de 22 a 42
ordem, como homélogas aos ferofilos presentes no eixo principal (12 ordem). Em posicéo
oposta a essas bracteas, ocorre um profilo adaxial que também fica na base e envolve os

ramos laterais. Tanto a bractea do paracladio quanto os profilos protegem os meristemas
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laterais e determinam o padrdo de ramificacdo da inflorescéncia (Endress, 1994, 2010;
Weberling, 1989).

Considerando que as unidades reprodutivas (espicOides) correspondem a menor
unidade da inflorescéncia e que também seguem o mesmo padrdo de ramificacdo apresentado
por esta, as bracteas do espicdide podem ser interpretadas como homélogas aos ferofilos e as
bracteas florais como homdlogas aos profilos. Ressalta-se que nas unidades reprodutivas o0s
profilos sdo desenvolvidos, pois desempenham a funcdo de protecdo dos estames e do
gineceu, j& que essas flores unissexuais sdo aclamideas. Em estudos prévios com outras
espécies de Mapanioideae (Haines, 1967; Richards et al., 2006; Vrijdaghs et al., 2006;
Prychid & Bruhl, 2013) os autores também interpretam as bracteas florais como homdlogas
aos profilos.

Os termos aqui empregados apos o estudo do desenvolvimento e da vascularizagéo das
unidades reprodutivas de Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum seguem, de
forma geral, a terminologia adotada por Simpson (1992) e Alves et al. (2001), devido ao uso
de uma nomenclatura mais simples na descricdo das estruturas, quando comparada com
outros autores (Tabela 1). A bréactea do espicdide, que delimita e envolve a unidade
reprodutiva, recebe as denominagdes: “glumelike bract” (Eiten, 1976; Vrijdaghs et al., 2006),
“leaflike structure” (Richards et al., 2006), ou “subtending bract” (Prychid & Bruhl, 2013), 0
uso do termo “gluma” para descrever tais bracteas ¢ muitas vezes evitado para Cyperaceae
por ndo serem homologas as glumas presentes em Poaceae (Dahlgren et al., 1985; Prychid &
Bruhl, 2013).

As bracteas florais externas subopostas, que envolvem as flores estaminadas
proximais, correspondem a “lateral leaflike structures” (Richards et al., 2006), “lateral scales”
(Vrijdaghs et al., 2006), ou “prophyll-like units” (Prychid & Bruhl, 2013) e vale ressaltar que,
apesar das diferencas estruturais entre as espécies aqui estudadas e as abordadas nos estudos

citados acima, a diferenciacdo de duas brécteas florais externas no inicio do desenvolvimento
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ocorre em todas essas espécies, e parece ser um padrdo para as unidades reprodutivas de
Mapanioideae (Richards et al., 2006). Ja as brécteas florais internas, que podem estar
presentes envolvendo as demais flores da unidade, sdo denominadas “adaxial/abaxial leaflike
structures” (Richards et al., 2006), “inner scales” (Vrijdaghs et al., 2006), ou “leaflike
structures” (Prychid & Bruhl, 2013) e estdo geralmente em posicdo intercalada com os
estames ou entre estames e gineceu (Richards et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013), diferente
das pecas do perianto em Cyperoideae que se desenvolvem abaixo das partes férteis (Richards
et al., 2002, Vrijdaghs et al., 2006, 2010). Alguns autores ndo diferenciam as bracteas florais
externas das internas, denominando ambas de “glumella” (Eiten, 1976).

Vale lembrar que em outros géneros de Mapanioideae podem ocorrer mais de duas
flores estaminadas por unidade reprodutiva e que brécteas florais internas podem estar
presentes na base dessas flores (Goetghebeur, 1998; Richards et al., 2006; Prychid & Bruhl,
2013). A variacdo do numero de bracteas florais internas em cada espicoide, assim como do
namero de flores estaminadas, sdo as principais variagdes encontradas nos géneros de
Mapanioideae e apresentam valor taxondmico (Holttum, 1948; Eiten, 1976; Bruhl, 1991;
Simpson, 1992; Richards et al., 2006; Vrijdaghs et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013).
Destaca-se que o desenvolvimento de brécteas florais internas nas unidades reprodutivas,
conforme observado em Mapania pycnostachya, € uma forte evidéncia de que essas unidades
correspondem a inflorescéncias reduzidas (Holttum, 1948; Eiten, 1976; Bruhl, 1991; Sokoloff
et al., 2006).

Comparando-se 0s géneros de Mapanioideae, acredita-se que a estrutura da unidade
reprodutiva - inflorescéncia do tipo racemo - seja um padrdo para a subfamilia e que
processos de reducdo no nimero de flores estaminadas e de bracteas florais internas tenham
ocorrido ao longo da evolugdo do grupo, como observado quando se compara a unidade
reprodutiva de Mapania pycnostachya com a de Hypolytrum schraderianum, em que acredita-

se que ocorreu a perda de bracteas florais internas nesta Gltima espécie. Uma vez que a
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reducdo € a modificacdo mais comum nas inflorescéncias de Cyperaceae (Guarise & Vegetti,
2008a) e que a perda de estruturas, principalmente bracteas, é fato recorrente na familia
(Dahlgren et al., 1985), os argumentos sdo mais consistentes para interpretar a unidade
reprodutiva de Hypolytrum schraderianum como inflorescéncia reduzida do que como uma
Unica flor.

Além da presenga de bracteas florais internas, outra evidéncia de que as unidades
reprodutivas de Mapanioideae s&o inflorescéncias é o fato de que a diferenciagdo das bracteas
florais externas ocorre antes da diferenciacdo dos estames. Segundo Vrijdaghs et al. (2005a,b,
2006), em Cyperoideae, que apresenta flores bissexuais, o desenvolvimento do perianto
ocorre apos a diferenciagdo dos estames. Por outro lado, em Paramapania (Vrijdaghs et al.,
2006), Exocarya (Richards et al., 2006) e Lepironia (Prichyd & Bruhl, 2013), que pertencem
a Mapanioideae, o desenvolvimento das bracteas florais externas antecedem a diferenciacdo
dos estames, como ocorre em Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum. Isso
indica que estas estruturas ndo sdo homologas ao perianto das flores de Cyperoideae e
corroboram a nossa interpretacéo.

Além disso, os estames das unidades reprodutivas das espécies estudadas apresentam
posicdo suboposta e seus tragos vasculares divergem em alturas diferentes, indicando filotaxia
espiralada, como observado nas inflorescéncias da maioria das angiospermas (Carpenter et
al., 1995). Segundo Bradley et al. (1996), para Antirrhinum majus, a filotaxia do meristema
apical caulinar passa de oposta cruzada para espiralada na transicdo de vegetativo para
reprodutivo. Entretanto, quando o meristema assume identidade floral, a filotaxia passa a ser
verticilada (Carpenter et al., 1995), assim como observado nos ramos florais das
monocotileddneas e também das angiospermas em geral (Endress, 2006; Endress & Doyle,
2007; Remizowa et al., 2010b). Dessa forma, a filotaxia espiralada dentro das unidades

reprodutivas € mais um indicativo de que sdo inflorescéncias e de que os estames, que
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divergem em alturas diferentes, correspondem a flores individuais e ndo a verticilos de uma
Unica flor.

Em Cyperoideae, os primeiros 6rgdos florais a receberem feixes vasculares sdo 0s
estames e esses sdo emitidos na mesma altura (Reynders et al., 2012), o que ndo ocorre em
Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum, em que o0s tragos estaminais divergem
em alturas diferentes. Nestas Ultimas, a diferenca de altura dos estames € sutil, pelo fato do
eixo da inflorescéncia ser bastante reduzido e da diferenciacdo das flores da unidade
reprodutiva ocorrer em um curto intervalo de tempo, caracteristica também observada em
Lepironia por Prychid & Bruhl (2013). Somando-se a isso, no eixo da inflorescéncia das
espécies estudadas o tecido vascular forma um dnico plexo, do qual divergem os tracos das
flores masculinas e da feminina, ao contrario do que se observa no receptaculo de flores
verdadeiras, onde o tecido vascular em geral se organiza em conjuntos de complexos
vasculares que irdo vascularizar perianto, estames e carpelos (Puri, 1951; Remizowa et al.,
2013), como observado em Rhynchospora consanguinea (Cyperoideae) (Monteiro et al., 2015
- dados do 2° capitulo). Sendo assim, a organizacdo do tecido vascular em Mapania
pycnostachya e Hypolytrum schraderianum é mais uma evidéncia de que suas unidades
reprodutivas sdo inflorescéncias.

Com relacéo a flor pistilada, alguns autores assumem que esta é terminal no espicéide
e interpretam a inflorescéncia de Mapanioideae como um racemo fechado (Simpson, 1992;
Richards et al., 2006; Prychid & Bruhl, 2013). Entretanto, nossa interpretacdo é a de que se
trata de um racemo aberto e de que a aparente posi¢do terminal da flor pistilada é resultado do
deslocamento do seu eixo em posicdo ereta, dando a impressdao de um eixo continuo e
simulando a presenca de uma flor terminal, como observado por Eiten (1976) para outras
espécies da familia. Essa interpretacdo é suportada pela presenca de bréacteas florais
envolvendo a flor pistilada em Mapania pycnostachya, que evidenciam sua origem lateral.

Além disso, a maturacdo da unidade reprodutiva é acropeta, como observado nas
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inflorescéncias com crescimento indeterminado (Weberling, 1989; Sokoloff et al., 2006),
corroborando nossa interpretagao.

Como conclusdes, a presenca de bracteas entre estames e gineceu; a diferenciacdo das
bracteas florais externas antes da diferenciacdo dos estames; a posi¢ao suboposta dos estames;
a divergéncia dos feixes vasculares estaminais em alturas diferentes; e a organizagéo do tecido
vascular no eixo reprodutivo, confirmam a hipétese de que as unidades reprodutivas das
espécies estudadas séo inflorescéncias. Considerando que as angiospermas apresentam grande
diversidade na organizacgéo de suas inflorescéncias (Endress et al., 2006, 2010, 2011) e que a
evolucdo dessas estruturas é regida tanto por mecanismos genéticos como pela interacdo com
0 ambiente (Prusinkiewicz et al., 2007, Prenner et al., 2009), acredita-se que as variagoes
estruturais observadas nas unidades reprodutivas de Mapanioideae resultaram da reducdo e da
perda de flores estaminadas e de brécteas florais internas ao longo da evolucao da subfamilia,
sendo a transi¢do da polinizacdo pelo vento para polinizacdo por insetos a provavel pressao
seletiva, assim como ocorre em outras monocotiledéneas (Linder, 1998; Rudall, 2003,

Sokoloff et al., 2009; Wragg & Johnson, 2011).
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Tabela 1. Terminologia empregada para as estruturas das unidades reprodutivas de Mapanioideae

. Simpson (1992) Richards etal. | Vrijdaghs etal. | Prychid & Bruhl
Neste trabalho | Eiten (1976) | y\\oc et al.(2001) (2006) (2006) (2013)
Espicoide Pseudanth Spicoid Reproductive unit Spicoid Pseudanth
Be;%%%a}(?eo Glumelike bract |  Spicoid bract Leaflike structure | Glumelike bract | Subtending bract
Bractea floral Glumella Floral bract Lateral leaflike Lateral scales | Prophyll-like unit
externa structure
Bréctea floral Adaxial/abaxial Leaflike
. Glumella Floral bract ; Inner scales
interna leaflike structure structures
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Figura 1. Representacdo esquematica de Mapania pycnostachya e Hypolytrum schraderianum. (A-
C) Mapania pycnostachya (A) Sinflorescéncia. (B) Espiga. (C) Detalhe da unidade reprodutiva.
(D-F) Hypolytrum schraderianum. (D) Sinflorescéncia. (E) Espiga. (F) Detalhe da unidade
reprodutiva. fe = Ferofilo; pr = Profilo; bp = Bractea do paracladio; sp = Espiga; ur = Unidade
reprodutiva; bspc = Bractea do espicoide; be = Bractea floral externa; bi = Bractea floral interna; e

= Estame; g = Gineceu.
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Figura 2. Micrografias da unidade reprodutiva de Mapania pycnostachya em diferentes fases de
desenvolvimento. (A) Apice da espigueta com as unidades reprodutivas envolvidas pelas bracteas
do espicoide (asteriscos). (B) Primérdio da unidade reprodutiva. (C) Inicio da diferenciacdo das
bracteas florais externas e do primeiro estame. (D) Bracteas florais externas envolvendo 0s
primérdios dos estames. (E) Inicio da diferenciacdo das brécteas florais internas. (F) Inicio da
diferenciacdo do gineceu. (G) Desenvolvimento dos primordios dos estigmas. (H) Espicdide
desenvolvido sem as bracteas florais externas e internas. (I) Espicoide desenvolvido, mostrando os
estames e as brécteas florais internas envolvendo o gineceu. be = Bractea floral externa; bi =
Bractea floral interna; e = Estame; g = Gineceu; stg = Estigmas. Barras = 41,4 um (A); 7 um (B);

12,45 pum (C); 10,4 um (D); 12,45 pm (E-F); 25 pm (G); 83 pum (H); 0.4mm (1).
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Figura 3. Micrografias da unidade reprodutiva de Hypolytrum schraderianum em diferentes fases
de desenvolvimento. (A) Apice da espigueta com as unidades reprodutivas envolvidas pelas
bracteas do espicdide (asteriscos). (B) Primordio da unidade reprodutiva. (C) Inicio da
diferenciacdo de uma das bracteas florais externas e do primeiro estame. (D) Bracteas florais
externas adaxiais subopostas e inicio da diferenciacdo dos estames. (E) Primordios dos estames. (F)
Inicio da diferenciacdo do gineceu (g). be = Bréctea floral externa; e = Estames; g = Gineceu.

Barras = 25 um (A); 6,9 um (B); 5 um (C); 8,2 um (D); 10,5 um (E); 12,5 pm (F).
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Figura 4. Micrografias da unidade reprodutiva de Hypolytrum schraderianum em diferentes fases
de desenvolvimento. (A) Estames divergindo em alturas diferentes e primoérdios do gineceu. (B)
Primordios dos estigmas. (C) Espicoide em desenvolvimento evidenciando os estames estigmas.
(D) Espicoide desenvolvido evidenciando os estames divergindo de alturas diferentes, em posicéo
suboposta e gineceu. be = Bréctea floral externa; e = Estames; g = Gineceu; stg = Estigma. Barras =

12,5 um (A); 15,6 um (B); 20,08 pum (C); 62,2 um (D).
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Figura 5. SecgOes transversais da base para o é&pice da unidade reprodutiva de Mapania
pycnostachya. (A) Plexo vascular do eixo de uma unidade reprodutiva. (B-E) Divergéncia dos
tragos vasculares dos estames (seta e cabeca de seta) em diferentes niveis. (F-G) Divergéncia dos
feixes vasculares do gineceu. (H-1) Feixes dorsais e feixe ventral dos carpelos diferenciados. (J)
Apice da unidade reprodutiva, mostrando as anteras, bracteas florais internas e estilete da flor
pistilada. fd = Feixe dorsal do carpelo; fv = Feixe ventral do carpelo; tt = Tecido transmissor. Barras

=25 um (A-1); 50 pm (J).
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Figura 6. SecgOes transversais da base para o &pice da unidade reprodutiva de Hypolytrum
schraderianum. (A) Plexo vascular do eixo da unidade reprodutiva. (B) Divergéncia do traco
vascular da primeira bractea floral externa (asteriscos). (C) Divergéncia do trago vascular da
segunda bractea floral externa (*) e do primeiro estame (seta). (D) Emissdo do traco vascular do
segundo estame (cabeca de seta). (E) Feixes vasculares das bracteas florais externas e dos estames
diferenciados. (F) Divergéncia dos tragos vasculares do gineceu. (G-H) Apice da unidade
reprodutiva, mostrando as brécteas florais externas envolvendo as anteras e estilete da flor pistilada.
fd = Feixe dorsal do carpelo; fv = Feixe ventral do carpelo; tt = Tecido transmissor. Barras = 25 pm

(A-H); 50 pm (1).
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Capitulo 2

Anatomia floral de Rhynchospora consanguinea e consideracdes sobre a evolucdo da flor

em Cyperoideae (Cyperaceae)

Mariana Maciel Monteiro, Aline Oriani e Vera LUcia Scatena

Artigo a ser submetido para publicacdo no periddico Annals of Botany
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RESUMO

Introducdo e objetivos Cyperoideae apresenta flores completas cuja variacdo
morfoldgica é resultado de processos de reducdo. Rhynchospora apresenta espiguetas
com flores hermafroditas e estaminadas, sendo as primeiras caracterizadas pelo
perianto reduzido a cerdas e o estilete com a base dilatada (estilopddio), persistente no
fruto. Este trabalho objetivou estudar a anatomia floral e a vascularizacdo das
espiguetas de Rhynchospora consanguinea, visando fornecer subsidios para entender a
evolugdo floral em Cyperoideae, aléem de elucidar as caracteristicas anatémicas do
estilopddio, dada a importancia desta estrutura na subfamilia.

Métodos Inflorescéncias em diferentes fases de desenvolvimento foram coletadas e
processadas seguindo-se técnicas usuais de microscopia de luz e eletrénica de
varredura.

Principais resultados As espiguetas de R. consanguinea sao compostas por uma flor
hermafrodita proximal e 3-12 flores estaminadas. Na flor hermafrodita, as cerdas do
perianto, desprovidas de vascularizacdo, estdo dispostas em dois verticilos, sendo as
duas externas opostas aos estames adaxiais (sépalas) e as trés internas alternas aos
estames (pétalas). Os trés estames correspondem ao verticilo externo. O ovaério é
bicarpelar e vascularizado pelos feixes dorsais, que ascendem até o estigma, passando
pelo estilopddio. Este apresenta, nas flores em antese e nos frutos, idioblastos com
paredes espessadas e idioblastos contendo compostos fenolicos. Na base do eixo da
espigueta observa-se um cilindro de complexos vasculares dos quais divergem 0s
tracos que vascularizam as bracteas e as flores. Nos receptaculos florais observam-se
trés complexos vasculares que irdo para os estames. Na flor hermafrodita, a partir
destes trés complexos, divergem outros trés internos a eles, que irdo vascularizar 0s
carpelos, sendo um deles vestigial, uma vez que o terceiro carpelo é suprimido.
Conclusdes A anatomia floral de R. consanguinea evidencia que sua morfologia é
resultante da reducdo e perda de pecas do perianto, estames e carpelo. Com isso,
propde-se aqui um modelo hipotético para explicar a evolucdo da flor no género e na

subfamilia, a partir de um ancestral com flores trimeras e pentaciclicas.

Palavras chaves: Cyperoideae, espigueta, estilopddio, vascularizagao.



49

ABSTRACT

Background and Aims Cyperoideae has complete flowers whose morphological
variation resulted from reduction processes. Rhynchospora presents spikelets with
bisexual and staminate flowers, the first with a perianth reduced to bristles and a
swollen stylar base (stylopodium), which is persistent in the fruit. This study
investigated the floral anatomy and vascularization of Rhynchospora consanguinea to
contribute to the understanding of floral evolution in Cyperoideae, and to elucidate the
anatomical features of stylopodium, given its importance for the subfamily.

Methods Inflorescences in different developmental stages were collected and processed
following usual light and scanning electron microscopy techniques.

Key Results The spikelet of R. consanguinea is composed of a proximal bisexual
flower and 3-12 staminate flowers. The perianth bristles of bisexual flowers are not
vascularized and are arranged in two whorls, being two external bristles opposite to
the adaxial stamens (sepals) and three internal bristles alternated with the stamens
(petals). Only the external whorl of stamens is present. The ovary is bicarpellate and
vascularized by the dorsal bundles that extend to the stigma, passing through the
stylopodium. The stylopodium presents idioblasts with thickened walls and idioblasts
containing phenolic compounds in the mature flowers and fruits. At the basis of
spikelet axis, it can be observed a cylinder of vascular complexes from which diverge
the traces that vascularize bracts and flowers. At floral receptacles, three vascular
complexes diverge to the stamens. In the bisexual flower, from these three complexes
diverge other three internal ones that vascularize the carpels. One of these complexes
is vestigial, since the third carpel is suppressed.

Conclusions The floral anatomy of R. consanguinea shows that its morphology
resulted from reduction and loss of perianth parts, stamens and carpel. Therefore, a
hypothetical model is proposed to explain the floral evolution in the genera and

subfamily, from an ancestor with trimerous, pentacyclic flowers.

Key words: Cyperoideae, spikelet, stylopodium, vascularization.
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INTRODUCAO

Cyperaceae compreende cerca de 5000 espécies distribuidas em 104 géneros de
ocorréncia cosmopolita, sendo considerada a terceira maior familia em riqueza de espécies
das monocotiledéneas (Bruhl, 1995; Goetghebeur, 1998). Com base em dados morfoldgicos e
moleculares, sdo reconhecidas duas subfamilias: Mapanioideae e Cyperoideae (Simpson et
al., 2007; Muasya et al., 2008), esta Ultima caracterizada por apresentar pelo menos uma flor
hermafrodita por espigueta (Goetghebeur, 1998; Simpson et al., 2007; Muasya et al., 2008).

Rhynchospora Vahl encontra-se entre 0s géneros mais representativos de Cyperoideae
em relacdo a riqueza de espécies (Simpson et al., 2007; Muasya et al., 2008), com cerca de
250 espécies de distribuicdo cosmopolita (Strong, 2006). No Brasil, € o maior género da
familia com 157 espécies de ampla distribuicdo, ocorrendo principalmente no cerrado, em
areas de campos rupestres (Alves et al., 2009, 2014). Cyperaceae apresenta cerca de 200
espécies endémicas do pais, sendo que 20% destas estdo incluidas em Rhynchospora (Alves et
al., 2009, 2014).

Uma das caracteristicas reprodutivas de Rhynchospora é a presenca de inflorescéncias
paniculadas ou capitadas, com diversas espiguetas (Eiten, 1976; Thomas, 1992; Guaglianone,
2001; Araujo et al., 2003; Strong 2006). Essas inflorescéncias s&o envolvidas por bracteas
involucrais, folidceas, com a porcdo proximal geralmente branca e a distal verde (Aradjo,
2001). A composigdo das espiguetas € o que distingue as espécies de Rhynchospora das
demais Cyperaceae, contendo espiguetas compostas por apenas flores hermafroditas ou por
uma flor hermafrodita proximal e flores estaminadas distais (Thomas, 1992; Guaglianone,
2001; Strong, 2006; Lucero et al., 2014). Cada espigueta é composta por flores e bracteas
dispostas espiraladamente, com uma a duas bracteas proximais estéreis e as demais férteis. As
flores hermafroditas apresentam perianto reduzido a cerdas, um a trés estames e gineceu

bicarpelar, com um unico évulo e placentacdo basal. O estilete pode ser bifido, pouco
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dividido ou indiviso, com sua base dilatada, que é persistente no fruto do tipo aquénio
(Goetghebeur, 1998; Guaglianone, 2001; Araujo et al., 2003; Strong, 2006).

A base dilatada do estilete, também denominada de estilopodio (Kukkonen, 1984),
rostro (Oliveira, 1980), ou simplesmente base do estilete (Aradjo, 2001; Strong, 2006),
apresenta variaces morfoldgicas que sdo utilizadas na identificacdo das espécies de
Rhynchospora (Strong, 2006) e na separacdo das subsecdes (Araujo et al., 2003).

O estilopddio ndo ocorre somente em Rhynchospora, podendo ser encontrado em
outros géneros de Cyperoideae, como em Bulbostylis Kunth, Fimbristylis Vahl, Abildgaardia
Vahl, Eleocharis R.Br. e Fuirena Rotth., com variagdo na forma e no tamanho em relagéo ao
aquénio, caracteristicas que sdo utilizadas na distingdo intergenérica (Thomas, 1992;
Goetghebeur, 1998; Araujo et al., 2003; Vrijdaghs et al., 2004; Gil & Bove, 2007; Swan &
Richards, 2007; Gonzalez & Loépez, 2010; Reutemann et al., 2012). A persisténcia do
estilopddio no fruto maduro em Bulbostylis, Fuirena, Eleocharis e Rhynchospora tem funcgao
provavel na dispersdo e/ou germinagdo das sementes (Goetghebeur, 1998; Vrijdaghs et al.,
2004; Gil & Bove, 2007; Swan & Richards, 2007; Strong, 2006; Gonzalez & L6pez, 2010;
Reutemann et al., 2012). Estudos anatdbmicos do estilopdédio em Cyperaceae foram
desenvolvidos em Bulbostylis (Gonzalez & Lépez, 2010; Reutemann et al., 2012),
Fimbristylis e Abildgaardia (Reutemann et al., 2012) mostrando a presenca de células com
paredes espessadas.

Em relacdo a morfologia floral, Cyperoideae apresenta flores tipicas de
monocotileddneas, com perianto, androceu e gineceu trimeros e ovario supero (Blaser,
1941a,b; Goetghebeur, 1998; Vrijdaghs et al., 2009; Reynders et al., 2012). Acredita-se que, a
partir desse padrdo, processos de reducdo resultaram nas variagfes encontradas (Blaser,

1941a,b; Vrijdaghs et al., 2009, 2010; Reynders et al., 2012). Tais processos atuaram no
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numero e na morfologia das pec¢as do perianto e também no nimero de estames e de carpelos
(Vrijdaghs et al., 2004, 2005a,b, 2006, 2009, 2010; Reynders et al. 2012).

Uma flor tipica de Cyperoideae apresenta dois verticilos estéreis (Blaser, 1941a,b;
Vrijdaghs et al.; 2009) e acredita-se que ao longo da evolucéo da subfamilia tenha ocorrido
reducdo no nimero e na estrutura das pecas do perianto, de sépalas para cerdas
vascularizadas, devido a compressdo do mesofilo e persisténcia do feixe vascular, e em um
estagio mais derivado, a perda da vascularizacdo das cerdas (Blaser, 1941a,b). Estudos com
desenvolvimento floral também levantam a hipdtese de que as flores isostémones derivaram
de flores diplostémones pela perda do verticilo interno de estames (Blaser, 1941a,b; Vrijdaghs
et al., 2005a,b, 2009). Além disso, outra importante reducdo ocorreu no numero de carpelos,
de tricarpelar para bicarpelar, o que pode ser evidenciado por vestigios na vascularizacéo
(Blaser, 1941a,b) e pela morfologia do gineceu (Reynders et al., 2012).

Neste contexto, este trabalho objetivou estudar anatomia floral e vascularizacdo das
espiguetas de Rhynchospora consanguinea, visando contribuir para o entendimento da
evolucdo floral em Cyperoideae. As caracteristicas anatdmicas do estilopddio foram
analisadas comparativamente aquelas dos géneros previamente estudados, dada sua

importancia na subfamilia.

MATERIAL E METODOS

Rhynchospora consanguinea ocorre nos dominios fitogeograficos brasileiros da
Caatinga, Amazonia e do Cerrado (Alves et al., 2014). Para este estudo, as amostras foram
coletadas no Parque Nacional da Serra do Cip6é (municipio de Santana do Riacho, estado de
Minas Gerais), em areas de campos rupestres (Cerrado).

Inflorescéncias em diferentes estagios de desenvolvimento foram fixadas em FAAs

(Johansen, 1940) por 48 horas e conservadas em alcool etilico 70%. Material testemunho foi
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depositado no Herbarium Rioclarense do Instituto de Biociéncias da Universidade Estadual
Paulista (HRCB) (Coan et al. 17).

Para estudo da anatomia floral e vascularizagdo das espiguetas, inflorescéncias foram
desidratadas em série n-butilica para posterior infiltracdo e inclusdo em historresina (Leica
Historesin Embedding Kit, Nussloch, Alemanha) (Feder & O’Brien, 1968). Secc¢Oes
transversais foram feitas em micrétomo rotativo (Leica RM 2245, Nussloch, Alemanha), com
espessura variando entre 6 a 10um, utilizando-se navalhas de aco descartaveis Leica. As
sec¢Oes foram coradas com &cido periddico — reativo de Schiff (PAS) e azul de toluidina
(Feder & O’Brien, 1968) e montadas em ladminas permanentes com Entellan (Merck,
Darmstadt, Alemanha). Os resultados foram documentados com imagens obtidas com o
auxilio de um capturador (Leica DFC 450, Heerbrugg, Suiga) acoplado ao microscépio (Leica
DM4000B, Wetzlar, Alemanha), utilizando-se o programa de digitalizacdo de imagens LAS
(Leica Application Suite V 4.0.0).

Para dissociacdo das células do estilopddio, amostras retiradas de fruto maduro foram
maceradas em solucdo de peroxido de hidrogénio e acido acético (Franklin, 1945) e em
seguida montadas em laminas semipermanentes com glicerina.

O estilopddio também foi analisado sob microscopia eletrénica de varredura. Para
tanto, frutos em diferentes estagios de desenvolvimento foram desidratados em série etilica,
submetidos a secagem em ponto critico (Balzers CPD 030), metalizados com ouro (Bal-Tec
SCD 050) e analisados em microscopio eletrénico de varredura (Hitachi TM 3000). As

imagens foram capturadas utilizando-se o programa TM 3000 Application Program.

RESULTADOS
Rhynchospora consanguinea apresenta espiguetas capituliformes envolvidas por uma

bractea denominada “bractea da espigueta” e cada flor € envolvida por uma bréctea floral



54
(Fig. 1). Cada espigueta é constituida por uma flor hermafrodita proximal e trés a doze flores
estaminadas distais (Fig. 1), cada uma delas com trés estames. A flor estaminada proximal
apresenta perianto constituido por duas cerdas. A flor hermafrodita apresenta perianto
reduzido a cinco cerdas, trés estames e um pistilo.

As cerdas apresentam células epidérmicas com projec¢des de parede (Fig. 2A) e células
parenquimaticas, e sdo desprovidas de vascularizacao (Fig. 2B). Os estames apresentam filete
constituido por epiderme uniestratificada, parénquima e feixe vascular reduzido (Fig. 2C) que
ascende até o conectivo (Fig. 2D, E). As anteras sdo tetrasporangiadas (Fig. 2D, E), com
epiderme uniestratificada. Quando jovens, apresentam endotécio sem espessamento, camada
mediana e tapete (Fig. 2D). Quando maduras, somente a epiderme e o endotécio persistem,
este com células com espessamento de parede em espiral (Fig. 2E). Algumas células do
conectivo apresentam compostos fendlicos (Fig. 2D, E). Os grdos de polen maduros sdo
cuneiformes (Fig. 2E).

O ovério é sUpero, bicarpelar, sincarpico, unilocular e com placentacdo basal (Fig. 2F,
G). A epiderme externa e interna do ovario é uniestratificada, com células de paredes finas
(Fig. 2G), sendo as externas alongadas radialmente (Fig. 2F, G) e as internas alongadas
transversalmente (Fig. 2G). O mesofilo apresenta uma a duas camadas de células
parenquimaticas e é vascularizado por dois feixes carpelares dorsais (Fig. 2G), que ascendem
até o estigma (Fig. 21). O estilete, na regido mediana, apresenta células epidérmicas
arredondadas, com nucleo grande, e tecido parenquimatico envolvendo o tecido transmissor
(Fig. 2H). O estigma é simples, constituido por células epidérmicas arredondadas de paredes
finas, com limen maior em relagdo as demais, contendo compostos fendlicos (Fig. 21). O

ovulo é vascularizado pelo feixe carpelar ventral (Fig. 2G).
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Estilopddio

Nos botbes florais, a base do estilete ndo é diferenciada (Fig. 3A). Sua dilatacdo se
inicia nas flores jovens (Fig. 3B) e se estabelece nas flores em antese, assumindo forma
oblonga (Fig. 3F). Apds a fecundagdo, durante o desenvolvimento do fruto, ocorre a
senescéncia das por¢des mediana e apical do estilete, permanecendo a basal que corresponde
ao estilopaddio (Fig. 3G). O estilopddio, no fruto maduro, € mamiliforme (Fig. 3G, H, J).

Durante o desenvolvimento, a base do estilete, em seccdo transversal do botéo floral e
flores jovens, é constituida por células epidérmicas e parenquimaticas de paredes finas (Fig.
3C, D). Nas flores em antese (Fig. 3E, F) e nos frutos (Fig. 3H, 1), as células epidérmicas se
alongam longitudinalmente e suas paredes periclinais externas se espessam. Células do tecido
de preenchimento formam um parénquima clorofiliano subepidérmico, algumas diferenciam-
se em idioblastos com paredes espessadas e outras em idioblastos contendo compostos
fenolicos (Fig. 3E, F, H, ). Os idioblastos com células de paredes espessadas podem ser
longos (Fig. 3M, N) ou curtos (Fig. 3L, O), com espessamento helicoidal (Fig. 3M, N) ou
reticulado (Fig. 3L, M, O).

Vascularizagdo das espiguetas

Da base para o apice do eixo da espigueta, em sec¢Oes transversais, observa-se um
cilindro de cinco complexos vasculares (Fig. 4A), a partir dos quais divergem os tragos que
irdo vascularizar as brécteas (circulos amarelos), a flor hermafrodita (circulos vermelhos) e as
flores estaminadas (circulos azuis) (Fig. 4B-F).

O primeiro a divergir é o traco vascular da bréactea da espigueta (Fig. 4B, C) e, em
posicdo oposta, observa-se a saida do traco que ira vascularizar a bractea da flor hermafrodita
(Fig. 4D - seta). Em seguida, ocorre a divergéncia do trago vascular da bréactea da flor
estaminada proximal, oposto a bractea da flor hermafrodita (Fig. 4E - cabeca de seta). A partir

dai, torna-se evidente a distin¢do dos complexos que irdo vascularizar a flor hermafrodita e as



56
flores estaminadas (Fig. 4E, F). Estes complexos dividem-se em dois e depois em trés, tanto
na flor hermafrodita (Fig. 5A, B) como nas flores estaminadas (Fig. 6A, B), apresentando-se
sempre em numero de trés nos receptéaculos florais.

Na base da flor hermafrodita, primeiramente os trés complexos iniciais se unem e
depois se dividem novamente (Fig. 5C-E), formando outros trés complexos (cabecas de seta e

Em posicdo oposta aos dois complexos externos adaxiais, observa-se a separagéo de
duas cerdas externas ndo vascularizadas (Fig. 5G). Dos complexos vasculares externos (Fig.
5F — setas) divergem os tracos estaminais (Fig. 5G-1 — seta) e dos complexos vasculares
internos abaxiais (Fig. 5F — cabeca de seta) divergem os dois tragos carpelares dorsais (Fig.
5G-1). O complexo vascular interno adaxial (Fig. 5F — asterisco), em um nivel superior,
desaparece (Fig. 5G). Na Figura 5H observa-se os filetes e as cerdas internas, alternas aos
estames. Os feixes carpelares dorsais se dividem para formar o feixe carpelar ventral (Fig.
5H), que ira vascularizar o évulo (Fig. 51).

As flores estaminadas apresentam dois complexos vasculares centrais (Fig. 6A), que
originam um terceiro (Fig. 6B-C). Desses trés complexos divergem trés tragos estaminais que
irdo se diferenciar nos feixes vasculares dos estames (Fig. 6D-F). Na flor estaminada
proximal, no nivel da separacdo dos filetes, observa-se a diferenciacdo das duas cerdas do

perianto, ndo vascularizadas, opostas aos estames adaxiais (Fig. 6E, F).

DISCUSSAO

As flores de Rhynchospora consanguinea apresentam pecas florais com idioblastos
contendo compostos fendlicos que estdo concentrados principalmente no no estigma, que é
glabro, caracteristica que indica a zoofilia, uma vez que estes idiobalstos podem atuar na

atracao de agentes polinizadores. Para Cyperaceae, em geral, é relatada a anemofilia (Endress,
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1994; Leppik, 1995; Wragg & Johnson, 2011), entretanto, em algumas espécies de
Rhynchospora, ocorrem estruturas que indicam a zoofilia, como espiguetas bissexuais, com
flores estaminadas e pistiladas proximas entre si (Lucero et al., 2014); inflorescéncias com
bracteas involucrais de base branca (Costa & Machado, 2012); e flores pistiladas com estilete
e estigma glabros com idioblastos contendo compostos fendlicos, que segundo Dobson &
Bergstrom (2000) podem estar associadas com a volatilizagcdo de odores que sdo importantes
na atracdo de agentes polinizadores.

As estruturas que desempenham papel na atracdo de agentes polinizadores em Poales
sofreram modificacdes ao longo do tempo e parecem ter surgido diversas vezes na ordem
(Linder & Rudall, 2005). Dentre as Poales basais (Linder & Rudall, 2005; Givnish et al.,
2010), como em Bromeliaceae, a presenga de nectarios septais € recorrente entre 0s géneros e
parece ter evoluido em reposta a agentes polinizadores especificos (Sajo et al., 2004). Nas
familias mais intermediarias em Poales (Linder & Rudall, 2005; Givnish et al., 2010), como
Xyridaceae e Eriocaulaceae, observa-se a presenca de apéndices nectariferos (Rosa &
Scatena, 2007; Oriani & Scatena, 2011) e nas mais derivadas (Linder & Rudall, 2005;
Givnish et al., 2010), como em Cyperaceae e Juncaceae (Oriani et al., 2012), a atracdo de
agentes polinizadores parece estar associada principalmente com a presenca de idioblastos
com compostos fenolicos.

Chama-se a atencdo para a presenga de flores e frutos com estilopddio, contendo
idioblastos constituidos por células de paredes com espessamento helicoidal e reticulado em
Rhynchospora consanguinea, que pode estar relacionada com a retencdo de &gua para a
germinacdo das sementes, corroborando o que foi descrito para Bulbostylis por Gonzalez &
Ldpez (2010). O estilopddio ndo é uma estrutura exclusiva de Cyperaceae, estando presente
também em Apiaceae, Lamiaceae e Asteraceae, nas quais foi descrito como nectario

associado ao gineceu, auxiliando na polinizacdo (Koul et al., 1989; Harley & Pastore, 2010;
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Ronse De Craene, 2010; Bello et al., 2013), entretanto em Cyperaceae essa funcdo pode ser
descartada pela auséncia de néctar (Vrijdaghs et al., 2004, 2009; Gonzalez & L6pez, 2010;
Reutemann et al., 2012). Como em algumas espécies de Cyperaceae 0 estilopddio ndo persiste
no fruto, sugere-se que sua funcgéo na flor pode estar associada ao mecanismo de polinizagéo,
uma vez que contribui com a sustentagdo mecanica do estilete, mantendo sua posicéo ereta
durante a antese floral, expondo-o para fora da espigueta que é extremamente congesta.

Assim como em Cyperaceae, outras familias de Poales também tém representantes
com estruturas que auxiliam a exposicdo dos 6rgaos sexuais na antese floral, como nas flores
de Juncus e Luzula (Juncaceae) em que as células da regido basal das tépalas e filetes tornam-
se turgidas (Oriani et al., 2012). Tanto Cyperaceae como Juncaceae estdo incluidas no clado
cyperideo em Poales, ocupando posicdo filogenética derivada (Bouchenak-Khelladi et al.,
2014) e ambas apresentam estruturas que se relacionam com a polinizagéo por insetos.

Em Rhynchospora consanguinea as cerdas externas da flor hermafrodita e da flor
estaminada proximal correspondem as sépalas. Esta hipotese € embasada pela posigdo que
elas ocupam, oposta aos estames, e também, pela sua separacdo, que antecede a dos estames.
Como a terminologia empregada na descricdo do perianto em Cyperoideae é variada,
utilizando-se termos como tépalas, glumelas, escamas (Mora-Osejo 1987; Goetghebeur, 1998;
Vrijdaghs et al. 2005a,b; Lucero et al., 2014), optou-se pelo termo sépala devido sua posicéo,
corroborando Blaser (1941b) para outras espécies de Rhynchospora. As cerdas internas se
diferenciam com a separacdo dos estames e sdo alternas a eles, por isso foram interpretadas
como tépalas. Esta hipdtese se fortalece quando se compara Rhynchospora consanguinea com
outras Cyperoideae, que sdo diclamideas (Blaser, 1941 a,b; Vrijdaghs et al. 2004; 2005 a,b;
2006; 2009 ).

Através da morfologia e anatomia da flor de Rhynchospora consanguinea e

comparando-se os dados aqui obtidos com aqueles disponiveis na literatura (Blaser, 1941 a,b;



59
Vrijdaghs et al. 2004; 2005 a,b; 2006; 2009; Reynders et al., 2012; Lucero et al., 2014),
propde-se um modelo para explicar a evolugédo das flores em Cyperoideae (Fig. 7), partindo-
se de uma flor ancestral hipotética, trimera e pentaciclica, assim como proposto por Blaser
(1941a,b). Esse modelo demonstra que, ao longo da evolugdo, uma sépala foi perdida; que os
estames fazem parte do verticilo externo; e que o gineceu bicarpelar deriva de um gineceu
tricarpelar, permanecendo o vestigio vascular.

Na flor ancestral hipotética de Blaser (1941a,b), o perianto apresenta dois verticilos,
um deles constituido por trés sépalas opostas aos estames externos, e 0 outro constituido por
trés pétalas opostas aos estames internos. Em Rhynchospora consanguinea, as sépalas estdo
na mesma posicdo daquela descrita na flor ancestral, porém em nimero de duas (Fig. 7),
indicando que ao longo da evolucdo uma sepala foi perdida. A reducdo no nimero de pecas
florais também foi observada por Lucero et al. (2014) em Rhynchospora consanguinea,
através do desenvolvimento floral, em que uma peca externa do perianto é abortada, o que
corrobora nossa hipotese. Para Cyperaceae como um todo, processos de reducdo parecem
afetar o numero e a estrutura das pecas do perianto e sdo recorrentes na familia (Blaser,
1941a,b; Vrijdaghs et al. 2005a,b, 2009).

Em Rhynchospora consanguinea os estames sdo opostos as sépalas, correspondendo
ao verticilo externo (Fig. 7) e acredita-se que o verticilo interno foi suprimido ao longo da
evolugdo. O mesmo foi observado em representantes de outros géneros como Cyperus,
Scirpus, Eriophorum, Rhynchospora, Scleria por Blaser (1941a,b) e também em Ficinia,
Isolepsis, Fuirena por Vrijdaghs et al. (2005a,b; 2009). Assim como em Cyperaceae, também
em Thurniaceae, Juncaceae e Mayacaceae, apenas o0 verticilo externo de estames esta presente
(Dalhgren et al., 1985), caracteristica compartilhada pelo clado das cyperideas em Poales

(Bouchenak-Khelladi et al., 2014), uma vez que o mais comum é a reducdo do verticilo
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externo, como ocorre em Eriocaulaceae e Xyridaceae (Rosa & Scatena, 2003; Oriani &
Scatena, 2012).

A transicdo da condigdo tricarpelar para bicarpelar é demonstrada através da
vascularizagdo de Rhynchospora consanguinea, que apresenta trés complexos vasculares
carpelares, sendo dois abaxiais e um adaxial. Dos complexos carpelares abaxiais se originam
os feixes dorsais dos carpelos. No nivel em que o ovario se separa, 0 complexo carpelar
adaxial desaparece, sendo interpretado como um vestigio do terceiro carpelo. A transi¢do de
tricarpelar para bicarpelar também foi observada por Blaser (1941b) em Rhynchospora alba,
em que o autor denomina de feixes carpelares laterais o vestigio do terceiro carpelo perdido.

Acredita-se que ao longo da evolugéo da flor de Rhynchospora consanguinea ocorreu
um rearranjo dos feixes carpelares e o achatamento do gineceu, resultando em uma
conformagdo dorsiventral achatada (Fig. 7). O mesmo ocorreu nas flores de outras
Cyperoideae relatadas por Reynders et al. (2012), em que essa reestruturacdo foi explicada
pela reducdo do terceiro carpelo.

Assim, conforme apresentado acima, a reducdo de pecas florais e de verticilo € comum
na evolucéo floral de Cyperaceae, bem como em outras monocotiledoneas, o que reforga a
hipotese do modelo evolutivo aqui apresentado. Esse modelo explica a variagdo estrutural
encontrada nas espiguetas de Cyperoideae, principalmente através da estrutura e
vascularizagéo floral, uma vez que os feixes vasculares sdo mais conservativos (Puri, 1981) e,

portanto, importantes na elucidagéo da evolucéo floral.
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Figuras 1. Representacdo esquematica da espigueta de Rhynchospora consanguinea. bf

= Bractea floral; bspg= Bractea da espigueta; spg= Espigueta.
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Figura 2. Anatomia floral de Rhynchospora consanguinea. (A) Seccdo longitudinal
(SL) da cerda do perianto da flor hermafrodita. (B) Seccéo transversal (ST) da cerda do
perianto da flor hermafrodita. (C) ST do filete. (D) ST da antera jovem. (E) ST da antera
madura. (F) SL do ovario. (G) ST do ovario. (H) ST do estilete. (I) ST do estigma. cm=
Camada mediana; e= Epiderme; en= Endotécio; est= Estilopodio; t= Tapete; fd= Feixe
dorsal do carpelo; fv= Feixe ventral do carpelo, tt= Tecido transmissor. Barras= 50 pum

(F); 25um (A-E, G-I).
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Figura 3. Anatomia e micromorfologia do estilopddio de Rhynchospora consanguinea.
(A-B) Seccdo longitudinal (SL) da base do estilete no botao floral (A) e na flor jovem
(B). (C-E) Seccéo transversal (ST) da base do estilete no botdo floral (C), na flor jovem
(D) e na flor em antese (E). (F) SL do estilopddio na flor em antese. (G) MEV do fruto
maduro. (H) SL do estilopodio no fruto maduro. (1) ST do estilopodio no fruto maduro.
(J) MEV mostrando detalhe do estilopodio no fruto maduro. (L-M) MEV mostrando
detalne das células do tecido de preenchimento do estilopddio, evidenciando o
espessamento secundario de parede. (N-O) Células do tecido de preenchimento do
estilopodio dissociadas, mostrando a variacdo na forma e no tipo de espessamento de
parede secundario. fd= Feixe dorsal do carpelo; tt= Tecido transmissor. Barras=
0,25mm (G); 50 um (A; B; F; H); 49,8um (J); 25um (C-E; 1); 10um (N; O); 4,1um (L;

M).



73




74

Figura 4. SeccOes transversais da base para o apice do eixo da espigueta de
Rhynchospora consanguinea, mostrando a organizacdo dos complexos que irdo
vascularizar as bracteas (circulo amarelo), a flor hermafrodita (circulo vermelho) e as
flores estaminadas (circulo azul). (A) Base do eixo da espigueta. (B-C) Divergéncia do
traco vascular da bractea da espigueta. (D-G) Divergéncia do traco vascular da bractea
da flor hermafrodita. (E-F) Divergéncia do traco vascular da bractea da flor estaminada
proximal e distingdo dos complexos que irdo vascularizar a flor hermafrodita e as flores

estaminadas da espigueta. Barras = 50um (A-F).
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Figura 5. SeccOes transversais da base para o apice da flor hermafrodita de
Rhynchospora consanguinea. (A-C) Formacéao dos trés complexos vasculares iniciais a
partir de dois complexos que vascularizam a flor hermafrodita. (D-F) Expanséo dos trés
complexos vasculares e divergéncia de trés novos complexos vasculares internos. (F)
Receptaculo floral com trés complexos externos (seta) que vascularizardo os estames e
trés complexos internos, dois abaxiais que vascularizardo os carpelos (cabeca de seta), e
um adaxial que desaparece em niveis seguintes (asterisco). (G) Separacdo das duas
cerdas externas, inicio da separacdo das trés cerdas internas, divergéncia dos tracos
estaminais e dos tracos carpelares dorsais. (H) Distincdo dos filetes, dos feixes
carpelares dorsais, do feixe carpelar ventral e separacdo das trés cerdas internas. (1)
Feixes carpelares dorsais e ventral diferenciados. cex= Cerda externa; cint= Cerda
interna; fd= Feixe dorsal do carpelo; fv= Feixe ventral do carpelo; tfd= Traco do feixe

dorsal do carpelo. Barras= 50um (A-1).
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Figura 6. Seccdes transversais da base para o é&pice da flor estaminada de
Rhynchospora consanguinea. (A-D) Divisdo dos dois complexos vasculares, formando
trés complexos que irdo vascularizar os estames. (E-F) Separacdo do perianto, presente
apenas na flor estaminada proximal, e dos filetes, cada um vascularizado por um unico

feixe vascular. c= Cerdas do perianto. Barras= 25um (A-F).
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Figura 7. Diagramas florais mostrando os processos de reducdo das estruturas na flor

hermafrodita de Rhynchospora consanguinea.






82



83

5. CONSIDERACOES FINAIS

- Este é o primeiro trabalho de Cyperaceae a abordar a vascularizacdo juntamente com o
desenvolvimento floral para discutir a estrutura das unidades reprodutivas de
Mapanioideae. Apesar de ja haver estudos de desenvolvimento das unidades
reprodutivas de espécies de Mapanioideae, os resultados aqui obtidos, em uma
abordagem comparativa e considerando também a anatomia, deixam claro que essas

unidades sdo inflorescéncias reduzidas.

- Destaca-se que o tecido vascular do eixo reprodutivo de Mapania pycnostachya e
Hypolytrum schraderianum forma um Udnico plexo, comum nas inflorescéncias,
diferentemente do que ocorre nas flores verdadeiras, que apresentam um conjunto de
complexos vasculares no receptaculo, o que foi demonstrado pela analise da

vascularizagéo.

- Observou-se também, através de analise comparativa, que a inflorescéncia de
Mapanioideae é um racemo aberto, devido a presenca de bracteas na flor pistilada de M.
pycnostachya, bem como em outras espécies de Mapania e de outros géneros da
subfamilia. Acredita-se que ocorreu deslocamento da flor pistilada lateral para o centro,
a qual passou a assumir posigéo terminal. Tal interpretagcdo confronta dados da literatura
que descrevem a flor pistilada como ocupando a posigdo terminal e interpretam a

inflorescéncia como um racemo fechado.

- Com relacdo ao estilopddio, no fruto de Bulbostylis (Cyperoideae) tal estrutura
participa na germinagdo das sementes, segundo dados da literatura. Os resultados aqui
apresentados para Rhynchospora consanguinea (Cyperoideae) também mostram que,

nas flores, ele apresenta idioblastos com células de paredes espessadas, podendo atuar
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na sustentacdo mecanica do estilete e auxiliando na polinizacdo. Estudos de biologia

reprodutiva sdo necessarios para confirmar tal funcao.

- Através da anatomia floral, principalmente da vascularizacdo, propde-se um modelo
evolutivo hipotético, que evidencia as redugdes ocorridas nas flores de Cyperoideae ao
longo da evolucdo da subfamilia. Ressalta-se que estudos futuros com espécies que

apresentam diferentes estruturas de espiguetas poderdo comprovar essa hipotese.



