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Resumo

Anacampserotaceae pertence a ordem Caryophyllales, subordem
Portulacineae, atualmente constituida por trés géneros (Anacampseros L.,
Grahamia Gill ex Hook e Talinopsis A. Gray) antes pertencentes a fami-
lia Portulacaceae. Os representantes de Anacampserotaceae apresentam
estruturas axilares lignificadas muito caracteristicas, como tricomas, es-
camas (scales) e cerdas (bristles) e também apresenta células do tipo
WBT que ocorre somente em mais outras duas familias de Caryophylla-
les, Aizoaceae e Cactaceae. Os caracteres axilares sdao muito informativos
para o clado ACPT (Anacampserotaceae, Cactaceae, Portulacaceae e Ta-
linaceae) e vém revelando importantes dados aos estudos filogenéticos da
subordem Portulacineae, no entanto, hd uma controvérsia quanto a ori-
gem ontogenética das estruturas axilares de Anacampserotaceae, o que
pode levar a interpretacdes equivocadas das relacdes filogenéticas do
grupo. Diante disso, este trabalho realizou um estudo ontogenético das
estruturas presentes na regido da axila foliar de oito espécies de Ana-
campserotaceae ¢ analisou as WBTs do caule e de folhas quanto seu tipo
de espessamento ¢ medidas quantitativas de seis espécies. Os resultados
apontam a 1) origem estipular das escamas e nao protodérmica, como
mencionado na literatura; 2) primeiro relato de profilos na familia e 3)
WBTs ocorrem em Anacampseros € estao ausente em Talinopsis, grupo
considerado basal na familia.

Palavras-chave: axila foliar, cerda, escama, estipula, traqueide de amplo

espessamento, idioblasto traqueoidal.



Abstract

Anacampserotaceae belongs to the order Caryophyllales, suborder
Portulacineae, currently consists of three genus (Anacampseros L., Gra-
hamia Gill ex Hook and Talinopsis A. Gray) formerly circumscribed to
the family Portulacaceae. Anacampserotaceae representatives presents
lignified axillary structures very distinctive, like trichomes, scales and
bristles and also WBT cells that is presented only by two other families
of Caryophyllales, Aizoaceae e Cactaceae. The axillary characters are
very informative for the ACPT clade (Anacampserotaceae, Cactaceae,
Portulacaceae and Talinaceae) and has been revealing important data for
the phylogenetic studies on the Portulacineae suborder, nevertheless,
there is a controversy regarding the Anacampserotaceae axillary struc-
tures ontogenetic origin, what may lead to misguided interpretations for
the ACPT phylogenetic relationships. Before it, this research have ac-
complished the ontogenetic study of the structures present on the leaf axil
of eight Anacampserotaceae species and examined stem and leaf WBTs,
as for its secondary thickening type and quantitative measurements of six
species. The results points 1) that at least one structure (scale) has leaf
origin instead of protodermic origin, as stated by some authors; 2) first
report of prophylls for the family and 3) WBTs occur in Anacampseros
but they are absent in Talinopsis, a basal group of Anacampserotaceae.
Keywords: leaf axil, bristle, scale, stipule, wide-band tracheid, idio-

blastic WBT.
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Introducao Geral Santos, L. K.

Introducao Geral

Anacampserotaceae pertence a ordem Caryophyllales, uma ordem
monofilética bem definida, sustentada por sinapomorfias morfoanatomi-
cas como desenvolvimento da parede da antera e elementos de vaso com
perfuracdo simples, além de dados moleculares (Stevens 2001 onwards,
Judd et al. 2008). A familia possui trés géneros, Grahamia Hook, Tali-
nopsis A. Gray e Anacampseros L.

O género Talinopsis ¢ monoespecifico (Talinopsis frutescens A.
Gray), ocorrendo desde o Texas e Novo México (Estados Unidos) até o
centro do México. Sao plantas arbustivas eretas, lenhosas, glabras com
excecdo das axilas foliares, folhas opostas ou fasciculadas nas axilas, 1i-
neares, cilindricas e pouco suculentas, inflorescéncia em forma de cimas
com poucas flores, duas sépalas persistentes, cinco pétalas, de 20 a 25
estames, ovario supero, trés estigmas, fruto capsular trivalvado. (Rze-
dowski & Rzedowski 2005, Ocampo-Acosta 2011).

[gualmente monoespecifico, o género Grahamia (Grahamia brac-
teata Gillies ex Hook) ¢ endémico da Argentina. Plantas perenes, peque-
nos arbustos, caules com longos entrenos, filotaxia alterna, folhas cilin-
dricas e suculentas, anualmente deciduas (Nyffeler et al. 2008).

O género Anacampseros possui aproximadamente 34 espécies e
caracteriza-se pelas plantas perenes, herbaceas com raizes tuberosas, cau-
les geralmente contraidos com entrenos curtos, folhas alternas e arranja-
das em roseta, axilas com tricomas e/ou cerdas ou escamas (Nyffeler et
al. 2008). O género ¢ dividido em duas secdes, Anacampseros e Avonia.

A se¢do Anacampseros € constituida por ervas ou pequenos arbus-
tos com filotaxia espiralada, folhas suculentas glabras ou tomentosas e
tem distribuicao na Africa do Sul, Namibia e Botswana (Gerbaulet 1992,

apud Court 2010), Argentina e Australia. Na se¢do Avonia as plantas sao
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Introducao Geral Santos, L. K.

suculentas com caules semieretos ou prostrados, folhas diminutas prote-
gidas por escamas axilares que recobrem toda a superficie da planta, po-
dendo aprisionar vapor d’agua, sua distribuicio ocorre na Africa meridi-
onal (Court 2010).

Anacampserotaceac ¢ uma familia que foi estabelecida em 2010
por Nyffeler e Eggli, antes disso, as espécies que hoje constituem Ana-
campserotaceae eram circunscritas em Portulacaceae.

Portulacaceae foi primeiramente descrita por Adanson em 1763
(apud Nyffeler & Eggli 2010) e posteriormente Jussieu prop0s uma cir-
cunscri¢do mais restrita em 1789 (apud Nyfteler 2010), na qual se incluia
os géneros Portulaca L., Talinum Adans., Montia L., Claytonia L. e ou-
tros géneros que hoje pertencem a sete familias diferentes, das quais so-
mente quatro também fazem parte de Caryophyllales. Portulacaceae foi
posicionada entre Cactaceae e Aizoaceae fazendo uso de caracteres mor-
foldgicos reprodutivos (Nyffeler & Eggli 2010).

Muitos estudos foram realizados a fim de obter uma classificacao
satisfatoria para Portulacaceae, o que levou a varias mudangas em sua
classificacdao ao longo dos anos. Nos abordaremos as mais relevantes que
envolvem os grupos nos quais ja foram circunscritos os géneros que hoje
constituem Anacampserotaceae.

McNeil (1979), por exemplo, disse que o conhecimento no qual fo-
ram baseadas as classificagdes anteriores era limitado para muitos géne-
ros, entdo propds um novo arranjo supragenérico para a familia e agrupou
os géneros Anacampseros L., Calandrinia Kunth, Grahamia Hook, Len-
zia Phil., Montiopsis Kuntze e Talinum Adans. (incluindo Talinaria) na
tribo Talineae. Todavia, hoje esses géneros pertencem a trés familias di-
ferentes, Montiaceae (Calandrinia, Lenzia e Montiopsis), Talinaceae (Ta-

linum) e Anacampserotaceae (Anacampseros e Grahamia).
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Alguns anos mais tarde, em 1987, R. Carolin realizou o primeiro
estudo cladistico da familia, utilizando dados morfoldgicos vegetativos e
reprodutivos. Como resultado, foram agrupados os géneros Portulaca,
Grahamia, Talinopsis, Talinaria e Anacampseros na tribo Portulaceae; o
género Talinaria ndo estd mais incluso em Talinum, ¢ em sua filogenia,
se mostra proximamente relacionado as espécies de Anacampseros (figu-
ra 1). Portulaceae esta sustentada por dados morfoldgicos como tricomas
e cerdas axilares. Destacamos aqui o fato de que o autor colocou cerdas e

escamas como dois estados diferentes de um mesmo carater.

PORT
TALO

GRAH

TALI

ANAT

ANAC

ANAY

Figura 1. Parte da filogenia retirada de Carolin (1987), mostrando as relagdes dentro da tribo Portula-
ceae. PORT (Portulaca), TALO (Talinopsis), GRAH (Grahamia), TALI (Talinaria), ANAT (Ana-
campseros sect. Tuberosae), ANAC (Anacampseros sect. Anacampseros), ANAV (Anacampseros sect.
Avonia).

Nyananyo (1990) disse que o problema da classificagdo de Portu-
lacaceae se devia a variabilidade no niumero de géneros e a ndo correla-
cdo dos géneros com seu padrdao de distribui¢do. Em sua proposta de
classificacdo, os géneros Anacampseros e Grahamia formam a tribo
Anacampserieae (validada posteriormente como Anacampseroteae por
Rowley 1994, apud Nyfteler 2007), sendo a espécie conhecida anterior-

mente como Talinaria palmeri inclusa no género Grahamia. Contudo, o
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autor ndo faz qualquer mencao as possiveis relagdes entre as tribos e gé-
neros.

Com resultados semelhantes aos de Carolin (1987), Hershkovitz
(1993), também num estudo cladistico com base em dados morfologicos,
obteve um clado contendo os géneros Portulaca, Anacampseros, Talina-
ria, Talinopsis e Grahamia. Neste trabalho, o autor sugere proximidade

desse clado com Cactaceae, por causa da presenca de tricomas e escamas
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nas axilas foliares desses grupos e ainda faz alusdo a semelhanca morfo-
logica entre Grahamia e Pereskia, a Gltima considerada género basal em
Cactaceae.

No entanto, Portulacaceae ndo era uma familia natural (Carolin
1987, Hershkovitz 1993, Hershkovitz & Zimmer 1997, Applequist e
Wallace 2001, Nyffeler 2007), e por isso os estudos realizados a fim de
definir as relagdes dentro da familia ndo poderiam ser bem sucedidos.
Portanto, um estudo filogenético que compreendesse também as familias
proximas foi necessario. Assim o fizeram, Hershkovitz & Zimmer
(1997), embora o objetivo desse trabalho fosse buscar a origem da fami-
lia Cactaceae.

A arvore construida no trabalho de Hershkovitz & Zimmer (1997)
foi baseada em dados moleculares, utilizando sequéncias espagadoras
ITS como marcadores. Como resultado, os autores verificaram que de
fato Portulacaceae era polifilética em relacao a Basellaceae, Didiereaceae
e Cactaceae (figura 2), como ja haviam apontado outros autores (Carolin
1987, Hershkovitz 1993). Além disso, o trabalho corrobora a relacao fi-
logenética entre Portulaca ¢ o grupo denominado pelos autores de “ana-
campseroids”.

Em um posterior estudo filogenético com base em dados molecula-
res (um gene do cloroplasto, ndhF’), foi corroborada a formacao de um
clado contendo os géneros Anacampseros, Grahamia ¢ Talinopsis e que
este seria grupo-irmao de Portulaca, mas ainda numa politomia com 7a-
linum + Talinella ¢ Cactaceae, sendo entdo este grupo denominado
ACPT, fortemente sustentado de acordo com os testes estatisticos (Ap-
plequist & Wallace 2001).

Fornecendo mais uma evidéncia que Portulacaceae ¢ polifilética,
Applequist & Wallace (2001) sugerem que a familia fosse dividida em

pelo menos mais duas, mas ainda declararam que mais estudos precisari-
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am ser feitos para realizar o rearranjo da classificacdo da familia. Segun-
do os autores, novos estudos buscando sinapomorfias morfologicas sdao
necessarios aos resultados das analises moleculares.

Nyfteler (2007), para tratar dos géneros Anacampseros, Avonia ¢
Grahamia s.l., adota o termo Anacampseroteae. De acordo com o autor,
j4 nao ha mais duvida de que os representantes da tribo Anacampseroteae
seja um grupo monofilético. Todavia, a classificagdo ainda nao ¢ satisfa-
toria, uma vez que as espécies de Grahamia s.l. formam um grado
(Grahamia s.l. inclui Talinaria, Talinopsis ¢ Xenia, com reconhecidas
seis espécies: G. bracteata, G. kurtzii, G. vulcanensis, G. coahuilensis, G.
frutescens e G. australiana).

A classificacdo de Portulacaceae ¢ finalmente resolvida por Nyf-
feler & Eggli (2010), quando eles encontraram uma filogenia (figura 3A)
baseada em genes plastidiais matK e ndhF. A partir desta proposta, uma
nova classifica¢do para a subordem Portulacineae ¢ sugerida, respeitando
as relacdes filogenéticas entre os representantes tradicionalmente cir-
cunscritos em Portulacaceae. Assim, Portulacaceae se torna monofilética
contendo apenas o género Portulaca L. Neste mesmo trabalho, os autores
reconhecem oito familias, dentre elas Montiaceae (incluindo Hectorella-
ceae), Talinaceae e Anacampserotaceae. Portanto, a partir deste estudo
foi possivel definir o clado ACPT (Anacampserotaceae, Cactaceae, Por-
tulacaceae e Talinaceae).

Ainda neste trabalho, Nyffeler & Eggli (2010) apresentam uma nova
proposta dentro de grado Grahamia s.l. Para os autores, das espécies que
formavam Grahamia s.l., G. bracteata fo1 a Gnica que permaneceu, sen-
do, portanto, Grahamia um género monoespecifico. Grahamia frutescens
passa a ser Talinopsis frutescens (outro género monoespecifico) e as qua-
tro demais espécies foram circunscritas em Anacampseros, juntamente

com as espécies dos géneros Avonia, Xenia e Talinaria.
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Talinaceae
= Portulacaceae
Anacampserotaceae
—— Cactaceae A
Talinaceae
= Anacampserotaceae
— Portulacaceae
—— (Cactaceae B

Figura 3. (A) Relacdes filogenéticas das familias do clado ACPT baseado em Nyffeler e Eggli (2010)
e (B) baseado em Ocampo e Columbus (2010).

Embora seja um grupo bem definido, as relagdes dentro do grupo
ACPT nao sdo fortemente sustentadas e existem outras hipoteses filoge-
néticas possiveis. Talinaceae aparece sempre como grupo basal, mas para
as outras trés familias ha ainda duavidas. Por exemplo, Cactaceae pode ser
grupo-irmao de Portulaceae, ¢ Anacampserotaceae seria grupo-irmao de
Cactaceae + Portulacaceae (figura 3B), como propoe a filogenia molecu-
lar, baseada em sequéncias ndo codificadoras (Ocampo & Columbus
2010). No entanto, reiteramos que estes estudos foram baseados pura-
mente em dados moleculares, sem dados morfologicos que pudessem
corrobora-la.

Alguns caracteres morfoanatomicos presentes neste grupo parecem
possuir um alto grau de homoplasia, ou seja, devem ter surgido indepen-

dentemente, diversas vezes ao longo da evolucao. Porém, outros parecem
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representar verdadeiras sinapomorfias, tendo aparecido o ancestral e se
mantido ao longo da historia evolutiva do grupo. Este € o caso da regido
axilar e, em especial, dos tricomas axilares presentes no clado ACP
(Anacampserotaceae, Cactaceae e Portulacaceae), sendo uma das poucas
sinapomorfias ndao moleculares apontadas para o grupo (Ogburn &
Edwards 2009).

Posto isto, o principal objetivo da presente dissertagdo foi realizar
um estudo do desenvolvimento das estruturas presentes na regido axilar
de oito espécies de Anacampserotaceae (Anacampseros retusa Poelln., A4.
filamentosa Sims., A. telephiastrum DC., A. papyracea Fenzl. A. albissi-
ma Marloth, Anacampseros sp., Talinopsis frutescens A. Gray e Graha-
mia bracteata Gillies ex Hook), verificando se sua origem € protodérmi-
ca (tricomas) ou se elas se formam a partir de primoérdios foliares (estipu-
las e profilos). Além de comparar o desenvolvimento das estruturas de
Anacampserotaceac com os dados disponiveis para outras familias do
clado ACPT, buscando possiveis homologias primarias que possam aju-
dar em futuros estudos filogenéticos do grupo. Além desse objetivo, du-
rante a realizagdo do projeto, sentimos a necessidade de realizar um estu-
do sobre as traqueides vasculares com amplo espessamento de parede,
representando assim nosso segundo objetivo desta pesquisa.

Deste modo, a dissertacdo estd dividida em dois capitulos. No pri-
meiro capitulo ¢ feito o desenvolvimento das estruturas axilares de Ana-
campserotaceae para verificar o desenvolvimento, isto ¢, se sdo de ori-
gem foliar ou protodérmica. O segundo capitulo trata das traqueides de
amplo espessamento e idioblastos traqueoidais (WBTs — Wide-Band Tra-
cheids) que ocorrem no sistema vascular e na medula, respectivamente, a
fim de discutir o tipo de espessamento, as diferencas entre WBTs que

ocorrem no caule e as que ocorrem na folha e a forma de vida da planta.
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ONTOGENESE DAS ESTRUTURAS
AXILARES EM ANACAMPSEROTACEAE
(CARYOPHYLLALEYS)
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1. Universidade de Séo Paulo, Instituto de Biociéncias, Dept. de Botanica, Laboratério de Anatomia
Vegetal, Rua do Matdo, Travessa 14, n°® 277, Cidade Universitaria, CEP: 05508-090, Sao Paulo — SP,
Brasil.

Resumo: As estruturas axilares sdo muito informativas para os estudos filogenéticos
de Portulacineae. Em Cactaceae, por exemplo, existem muitos estudos sobre seus
espinhos e aréolas, esta que inclusive constitui sinapomorfia morfoldgica da familia.
Anacampserotaceae ndo possui sinapomorfia morfologica e existe uma controvérsia
quanto a origem ontogenética de suas estruturas axilares. As ultimas relacdes filoge-
néticas construidas para Portulacineae sdo baseadas somente em dados moleculares e
ha poucas evidéncias morfologicas que possam corrobora-las. O clado ACPT (Ana-
campserotaceae, Cactaceae, Portulacaceae e Talinaceae) possui alto grau de sustenta-
cao, mas as relacdes entre as familias tem se mostrado de dificil resolucdo. Neste tra-
balho foi desenvolvido um estudo ontogenético das estruturas axilares e uma compa-
racdo com os dados disponiveis das demais familias de ACPT. Constatou-se entao
que (1) os profilos apresentam padrdo de desenvolvimento semelhante aos profilos de
Talinaceae e Didiereaceae e podem ser homdélogos também aos espinhos de Cactace-
ae; (2) as escamas nao sao tricomas modificados, pois se desenvolvem a partir de
primordios na base de suas respectivas folhas, constituindo estipulas, e (3) as cerdas
realmente representam modificagdes de tricomas.

Palavras-chave: desenvolvimento, axila foliar, bristle, scale, estipula.

Abstract: The axillary structures are very informative for the phylogenetics studies in
Portulacineae. For example, there are various studies about the spines and areoles of
Cactaceae, the latter constitutes the synapomorphy of the family. Anacampserotaceae
does not have a morphologic synapomorphy and there is a controversy as to the axil-
lary structures ontogenetic origins. The latest phylogenetics relationships built for
Portulacineae are based exclusive in molecular data and there are very few morpho-
logic evidences to corroborate them. ACPT group (Anacampserotaceae, Cactaceae,
Portulacaceae and Talinaceae) is a highly supported clade, though the relationships of
the families have shown a difficult resolution. For this paper, an ontogenetic study
was conducted on the axillary structures and a comparison with the available data for
the others ACPT families. It was found that (1) the prophylls present a similar devel-
opment pattern as the Talinaceae and Didiereaceae prophylls do and they can be ho-
mologous to the Cactaceae spines as well; (2) the scales are not modified trichomes,
as they develop from primordia at the base of its respective leaves, constituting stip-
ules and; (3) the bristles really do represent modified trichomes.

Keywords: development, leaf axill, bristle, scale, stipule.
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Introducao

Na regido axilar de representantes do clado ACPT, uma das estru-
turas mais notaveis ¢ a aréola de Cactaceae, portadora de espinhos (figura
1). Esta estrutura, altamente modificada, representa uma importante sina-
pomorfia morfoldgica da familia, sendo facilmente utilizada no seu reco-

nhecimento (Gibson & Nobel 1986).

Figura 1. Aréola de Ferrocactus sp. (Cactaceae), notar o padrdo bem definido do nimero e posicao de
trés tipos diferentes de espinho.

Segundo Gibson & Nobel (1986), a aréola ¢ composta pela gema
axilar situada em uma base foliar expandida e persistente, que produzem
espinhos em vez de folhas. Os espinhos, por sua vez, sdo folhas modifi-
cadas, 0 gque torna a interpretacdo da aréola, ja desenvolvida, como sendo
um pequeno ramo lateral modificado (Salgado & Mauseth 2002).

Na ontogenia dos espinhos, o meristema areolar forma primordios
cuja regido de crescimento localiza-se proximo a base, enquanto o cres-
cimento apical é efémero, semelhante ao que ocorre durante o desenvol-
vimento foliar (Gibson & Nobel 1986, Beck 2010). Mas, no caso dos es-
pinhos, além das cé€lulas do 4pice tornarem-se mais alongadas e vacuola-
das quando comparadas as células da regido meristematica basal, elas
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apresentam paredes lignificadas. Quando o espinho termina seu desen-
volvimento, essa lignificagdo prossegue ao longo de seu eixo em direcao
a base e o espinho torna-se totalmente lignificado, portanto o desenvol-
vimento ocorre em sentido basipeto (Gibson & Nobel 1986).

Os espinhos de Cactaceae nao sdo vascularizados, segundo o traba-
lho de Boke (1944) sobre a histogénese da aréola e seus produtos em
Opuntia cylindrica. Segundo o autor, tanto espinhos como gloquideos
ndo apresentam sistema vascular em seu interior, mas possuem um trago
foliar que ¢ interrompido proximo de suas bases. Ainda que ndo vascula-
rizados, os espinhos sdo considerados folhas modificadas, devido ao seu
desenvolvimento (Boke 1944, Gibson & Nobel 1986).

Além dos espinhos em Cactaceae, outras estruturas axilares sao
encontradas em representantes do clado ACPT, como tricomas, escamas,
cerdas e profilos. Tais estruturas sdo definidas na literatura classica de
morfoanatomia vegetal como: 1) tricomas = apéndices epidérmicos com
grande variedade de formas, compostos por uma ou multiplas camadas de
células; 2) escamas (scales) = tricomas laminares, geralmente pluricelula-
res e apresentam um pediculo; 3) cerdas (bristles) = tricomas ndo muito
curtos e com certa rigidez; e 4) profilos = primeiro par de folhas gerado a
partir da gema axilar, podendo ser modificado ou nao (Esau 1977, Font
Quer 1979, Fahn 1990).

Definimos também o conceito de estipulas, uma vez que héa con-
trovérsia quanto a natureza de determinadas estruturas axilares em Ana-
campseros. Estipulas sdo estruturas de origem foliar, localizadas na base
da folha e formadas durante o desenvolvimento do primoérdio, apresen-
tando grande diversidade de formas entre as angiospermas (Font Quer
1979, Bell 2008). Sir Lubock (1899) descreve o desenvolvimento de esti-
pulas, com exemplos de folha simples (Cerasus laurocerasus) e folha

composta (Rosa sp.), ambas da familia Rosaceae. Segundo o autor, as
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estipulas tem origem a partir dos flancos de um primoérdio foliar, que au-
mentam em tamanho mais rapidamente do que o lobo central, o qual dara
origem a lamina foliar e, no caso da folha composta, esse tinico lobo dara
origem ao conjunto de foliolos.

Nyfteler & Eggli (2010) levantam a hipdtese de que a ocorréncia
de diferentes estruturas na regido da axila foliar em Portulaca (Portulaca-
ceae), Anacampseros (Anacampserotaceae) ¢ Talinum (Talinaceae), tal-
vez seja vestigio de um ramo curto altamente condensado. Segundo os
autores, esta condi¢do pode ser homologa a ar¢ola de Cactaceae, estando
presente no ancestral do grupo. Contudo, destacamos que, com base nas
defini¢gdes classicas de tricomas (incluindo as escamas e as cerdas), esti-
pulas e foliolos, tais estruturas apresentam diferentes origens: protodér-
mica (tricomas) e foliar (estipulas e profilos).

A presenga de cerdas (bristles, figura 2A) ou escamas (scales, figu-
ra 2B) € um cardter muito importante, taxonomicamente, em Anacampse-
ros, pois delimita as se¢des Avonia € Anacampseros, uma vez que tais
estruturas nunca ocorrem simultaneamente na mesma espécie. Na secao
Avonia estao todos os representantes do antigo género homoénimo, € que
apresentam escamas em suas axilas foliares e a se¢do Anacampseros,
compreende as demais espécies do grupo, que apresentam cerdas. Os tri-
comas simples ndo estao restritos a nenhuma das sec¢des, podendo ocorrer
em conjunto tanto com as escamas quanto com as cerdas (Nyffeler &

Eggli 2010).
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Figura 2. (A) A seta branca aponta as cerdas de A. retusa e (B) a seta preta aponta as escamas de A.

papyracea.

Chorinsky (1931) descreve que as estruturas presentes em espeécies
de Anacampseros sdo tricomas multisseriados, definidos como emergén-
cias. A autora discute que em espécies da secdo Avonia, essas emergén-
cias sdo descritas como estipulas por Schonland (1903, apud Chorinksy
1931). Destacamos, também, que tais estruturas sdo interpretadas como
estipulas por outros autores como Pax & Hoffmann (1934, apud Carolin
1987) e Court (2010). Além de Chorinsky (1931), poucos trabalhos rela-
tam a estrutura destes tricomas em Portulacaceae, os quais apresentam
variagdes quanto ao tamanho e numero de séries de células (Prabhakar &
Ramayya 1975, Marinho & Estelita 1996).

No trabalho de Prabhakar & Ramayya (1975) foi descrito o desen-
volvimento dos tricomas de Talinum portulacifolium e sete espécies de
Portulaca. Os autores identificaram trés tipos de tricomas nas espécies de
Portulaca, os quais foram denominados: tricoma simples multisseriado,
multiseriate hollow-capitate hair (tricoma capitado) e multiseriate scaly
hair (tricoma membranoso ou achatado lateralmente). Todos os tipos de
tricomas encontrados pelos autores tem o mesmo padrdo de desenvolvi-

mento, surgem a partir de uma projecao de uma tnica célula epidérmica
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que se divide e forma uma base meristematica que produz células para o
corpo e para a base do tricoma, com sentido de diferenciagdo basipeto.

E valido apontar para o fato de que Prabhakar & Ramayya (1975)
reforcaram a importancia taxondmica dos tricomas de Portulacaceae, vis-
to que puderam construir uma chave de identificagdo para as espécies
indianas da familia com base na presenca e morfologia dos tricomas.

A diversidade morfologica das escamas (scales) em Anacampsero-
taceae ¢ relatada por Court (2010), o qual utiliza o termo escamas estipu-
lares (stipular scales), e descreve que esta estrutura apresenta uma ampla
variacao no seu tamanho (largura e comprimento). Bell (2008), ao discor-
rer também sobre as modificagdes de estipulas em angiospermas, coloca
as cerdas de Anacampseros como exemplo e ilustragao.

Outro trabalho que descreve as escamas e as cerdas como tricomas,
em Anacampserotaceae, ¢ o de Ogburn & Edwards (2009). Segundo os
autores, essas estruturas sdo tricomas, pois partem da epiderme e nao sao
vascularizadas. Salientamos que, tais consideracdes foram feitas apenas
com base na topologia das estruturas.

Com os trabalhos de Chorinsky (1931) e Ogburn & Edwards
(2009) que descrevem as escamas como tricomas ¢ o de Pax & Hoffmann
(1934, apud Carolin 1987) e Court (2010) que consideram tais estruturas
como estipulas, € possivel notar que as diferentes terminologias, utiliza-
das para uma mesma estrutura, podem ser resolvidas com um estudo on-
togenético, capaz de definir sua verdadeira origem: foliar (estipula) ou
protodérmica (tricomas). Boke (1944) ja sugere que uma nova analise das
estruturas axilares de Anacampseros seria bem interessante justamente
pelo fato de ndo haver um estudo ontogenético.

Ogburn & Edwards (2009) descrevem ainda que em Talinum pani-
culatum (Jacq.) Gaertn. (Talinaceae) ha profilos, que, segundo os autores,

sdo estruturas semelhantes as escamas de Anacampseros (consideradas
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pelos autores como tricomas). Novamente, a falta de um estudo mais de-
talhado dessas estruturas pode levar a diferentes interpretacdes e que,
portanto, o uso em trabalhos filogenéticos deve ser revisto.

De acordo com os trabalhos citados acima, percebemos que ha uma
ampla terminologia adotada quanto as estruturas presentes na axila foliar
entre os representantes do clado ACPT e, especialmente, em Anacampse-
rotaceae. E que, somente depois de entender as homologias primarias
dessas estruturas, sera possivel estabelecer se tais estruturas representam
sinapomorfias do clado.

Com base nisto, esta proposta esta focada no estudo do desenvol-
vimento das estruturas presentes na axila foliar de Anacampserotaceae,
dando continuidade aos estudos da familia. Para isto, foram selecionadas
espécies dos trés géneros, sendo seis espécies de Anacampseros, Tali-
nopsis frutescens A. Gray e Grahamia bracteata Gillies ex Hook. Segun-
do a filogenia proposta por Nyffeler & Eggli (2010), Talinopsis frutes-
cens € grupo-irmdo de Grahamia + Anacampseros (figura 3) e que, por-
tanto, a sua inclusdo neste estudo ¢ fundamental para entender as possi-

veis mudancas de estados de carater ocorridas na familia.

Talinopsis frutescens
Grahamia bracteata
Anacampseros vulcanensis
Anacampseros kurtzii
Anacampseros coahuilensis*
Anacampseros australiana
Anacampseros papyracea
p=—_Anacampseros albissima
L—— Anacampseros recurvata
Anacampseros telephiastrum
Anacampseros karasmontana
Anacampseros retusa
Anacampseros subnuda

Figura 3. Filogenia de Anacampserotaceae extraido de Nyffeler & Eggli (2010).
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Material e Métodos

Analises anatomicas — Para esse trabalho foram analisadas espécies do
género Anacampseros, se¢ao Anacampseros. Anacampseros retusa Po-
elln., A. filamentosa Sims e A. telephiastrum DC; e se¢ao Avonia: A. pa-
pyracea Fenzl, A. albissima Marloth e Anacampseros sp. Assim como os
dois géneros monoespecificos: Grahamia (Grahamia bracteata Hook) e
Talinopsis (Talinopsis frutescens A. Gray).

Amostras caulinares contendo regides desde a regido apical até re-
gides plenamente desenvolvidas (até 5 cm abaixo do apice) de cada espé-
cie foram fixadas em FAA 70 (formaldeido, acido acético glacial e etanol
70% - Johansen 1940) sendo, apds 48 horas, armazenadas em etanol
70%. Apos a fixacdo, o material foi desidratado em etanol/butanol 70%,
85%, 95% e 100% para, posteriormente, ser colocado em butanol PA por
12 horas (Johansen 1940, modificado). Seguindo o processo, as amostras
foram incluidas em parafina conforme metodologia descrita por Ruzin
(1999). Foram obtidas seccdes com até 10 um de espessura em microto-
mo rotativo com navalha de aco. A coloracao foi realizada com uso de
azul de astra 1% em etanol 50% por 5 minutos, seguida de safranina 1%
em etanol 50% por 10 minutos (Kraus et al. 1998, modificado) ou com
azul de toluidina 0,1M em tampao fosfato por 30 minutos (Sakai 1973).
As laminas foram montadas em Balsamo do Canadé. Os registros foto-
graficos foram realizados no microscopio Leica DMLB com camera aco-

plada Leica DFC 310FX do Laboratério de Anatomia Vegetal IB/USP.

Preparacao das amostras para microscopia eletronica de varredura —
Para complementagdo dos caracteres morfoldgicos das estruturas presen-
tes na regido da axila foliar de todas as espécies, parte do material obtido

das amostras fixadas em FAA foi desidratada em série etanolica (até eta-
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nol 100%) e levado a secagem ao ponto critico com gas carbonico (CPD
030, Balzer). Depois de secas as amostras foram montadas em suportes
metalicos (stubs) e metalizadas com ouro (Silveira 1989). As imagens

foram capturadas em Microscopio Zeiss (DSM 940).
Resultados

Os caracteres analisados estdo apresentados por espécie € serdao
descritos a seguir. Para melhor visualizagdo dos resultados, a tabela 1 re-

sume os caracteres morfoanatdmicos das oito espécies.

Anacampseros retusa Poelln.

Os individuos analisados possuem muitos tricomas simples e cer-
das em sua axila foliar (figura 4A). Pela microscopia eletronica de varre-
dura foi possivel visualizar um par de profilos localizados lateralmente a
gema axilar (figura 4B), os quais possuem estomatos. A microscopia Op-
tica revelou que esses profilos apresentam um cordao procambial (figura
4C) e crescem em comprimento pelo meristema intercalar, pois foi ob-
servada uma faixa de células meristematicas na base da estrutura e célu-
las alongadas em seu 4pice. No caso de A. retusa, os profilos observados
nao sdao modificados, ou seja, ndo apresentam lignificacdo das células
mais apicais (figura 4D).

Nao foram observadas escamas, mas cerdas lignificadas em nime-
ro maior que dois, sem uma localizacdo especifica na axila. A analise
anatomica revelou células muito pequenas e densas na base da estrutura e
células alongadas no apice, que indica a diferenciagdo basipeta. A partir
de cortes transversais de uma cerda ainda ndo completamente desenvol-
vida, foi possivel observar que a lignificacdo ocorre, primeiramente, nas
células mais externas (figura 4E).

Além dos tricomas, cerdas e profilos, foi possivel observar que a
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Tabela 1. Resumo dos resultados encontrados nas axilas das espécies analisadas de Anacampserotace-

ae. Presenca (+), auséncia (-).
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periderme presente no caule ndo esta restrita a regido da axila foliar. Na
regido da base da folha, ocorre uma constricdo abaxial separando a base

da lamina foliar (figura 4F).
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Figura 4. (A e B) Microscopia eletronica de varredura e (C-F) microscopia optica de A. retusa. (A)
Axila foliar com presenca de muitos tricomas e cerdas (seta). (B) Profilo lateral circundado por trico-
mas e cerdas. (C) Corte longitudinal da axila foliar, mostrando o profilo ja em estagio de diferenciagéo
em que ndo se pode observar a base meristematica e o corddo procambial (chave). (D) Corte longitudi-
nal da gema axilar com dois profilos. (E) Corte transversal de uma cerda, mostrando lignificagdo cen-
tripeta das células. (F) Corte longitudinal da axila foliar onde é possivel observar a gema axilar e a
constri¢do abaxial na base da folha (seta).
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Anacampseros filamentosa Sims

Nessa espécie ocorrem inumeros tricomas € 2-4 cerdas por folha,
ambas estruturas muito longas recobrindo as folhas (figura 5SA). As cer-
das plenamente desenvolvidas sdo lignificadas com exce¢ao de sua base
associada a periderme e apresentam desenvolvimento basipeto (figura
5B,CeE).

A espécie ndo apresenta profilos ou escamas, sendo os tricomas e
cerdas os Unicos produtos da axila. Além disso, ha também a constri¢ao
abaxial demarcando a regido entre a base da folha e a 1amina foliar (figu-
ra 5D) com aproximadamente 7-9 c€lulas de distancia entre a constri¢do e
a nervura central. E a periderme que € descontinua, ou seja, ndo completa

o perimetro do caule, estd presente somente na axila (figura SF).

Anacampseros telephiastrum DC.

Muito semelhante a 4. filamentosa, embora seus tricomas e cerdas
sejam morfologicamente menos evidentes (figura 6A), cerdas estas que
também tém disposicdo aleatoria na axila. Quanto as demais estruturas
estudadas, A. telephiastrum também ndo apresenta profilos e escamas.
Contudo, foram observados caracteres como constricdo abaxial na base
da folha (4-5 células de profundidade) e cerdas e tricomas simples. Os
tricomas sdo formados precocemente, ou seja, em regidoes muito proxi-
mas ao meristema apical caulinar (figura 6B e C). Outra diferenga obser-
vada entre A. telephiastrum e A. filamentosa ¢ a periderme continua em

todo a caule, semelhante a 4. retusa.
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Figura 5. (A) Morfologia geral de um individuo de A. filamentosa, (B e C) microscopia eletronica de
varredura e (D-F) microscopia optica. (A) Inumeros tricomas e cerdas recobrindo as folhas. (B) Folha
apresentando apenas duas cerdas em sua axila e (C) base de uma cerda e alguns tricomas. (D) Corte
longitudinal da axila foliar no qual se pode observar a constricdo abaxial (seta). (E) Base da cerda em
diferenciag@o. Note regido basal com células em intensa divisdo celular (seta). (F) Corte transversal do
caule da regido da axila foliar, mostrando periderme descontinua (setas), isto ¢, restrita a regido axilar.
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Figura 6. (A) Morfologia de um individuo de Anacampseros telephiastrum, com tricomas e cerdas
menos evidentes do que as de A. filamentosa. (B) Corte transversal de regido proxima ao meristema
apical caulinar, uma folha mais desenvolvida e alguns primérdios foliares, observar a quantidade de
tricomas presentes. (C) Corte longitudinal do meristema apical caulinar. Notar presenga de tricomas
(seta).

Anacampseros papyracea Fenzl

No material examinado foram observadas escamas, além de trico-
mas simples (figuras 7A e B e figuras 8 A e B) e constri¢ao abaxial (figu-
ra 8C). Nao foram registrados profilos e cerdas e, na regido da axila foliar
nao foi observada a periderme.

As escamas se diferenciam a partir de primordio formado na base
da folha, a partir do meristema apical caulinar juntamente com sua res-
pectiva folha, como se pode observar na figura 8D. As escamas nao sao
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vascularizadas e quando plenamente desenvolvidas sdo lignificadas com
excecdo de sua base multisseriada. Estdo sempre situadas na base da fo-
lha (figura 8B), fato que ¢ percebido pela constricdo abaxial, uma vez que
esta delimita base e lamina foliar e que nessa espécie apresenta-se bem
marcada com 3-4 cé¢lulas de profundidade entre a constricdo ¢ a nervura

central (figura 8C).

Anacampseros albissima Marloth

A. albissima € uma planta de menor porte em relagdo a A. papyra-
cea. Diferentemente da 4. papyracea, outro representante da secdo Avo-
nia, os tricomas simples sdo ausentes (figura 9A e B) e a periderme ¢
presente em toda a circunferéncia do caule. Profilos e cerdas sdo ausentes
e a constricao abaxial esta presente com cerca de 3-5 células de profundi-
dade.

Suas escamas sdo semelhantes as de 4. papyracea (figura 9C), e
possui 0 mesmo tipo de desenvolvimento, ou seja, formadas a partir de
um primordio (figura 9D-F). Nos primordios das escamas € possivel ob-
servar que as cé¢lulas da face adaxial sao diferentes daquelas presentes na
face abaxial (polaridade ada-abaxial), sendo as da face adaxial mais va-
cuoladas (figuras 9 E e F). A diferenciagdo das escamas ocorre muito
precocemente, pois a partir do terceiro n6 as escamas ja sao lignificadas e

plenamente desenvolvidas.
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Figura 7. (A) Morfologia de um individuo de 4. papyracea. (A) Vista geral, planta camufla-se entre os
minerais presentes do solo. (B) Apice de um ramo, mostrando que as escamas recobrem todo do corpo
da planta, inclusive o apice.
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Figura 8. (A) Microscopia eletronica de varredura e (B-D) microscopia optica de A. papyracea. (A)
escamas e tricomas simples unisseriados na axila foliar. (B) Corte longitudinais da axila, mostrando
escama presente na base da folha (seta). (C) Corte longitudinal no qual pode-se observar a constrigdo
abaxial (chave). (D) Corte longitudinal do meristema apical caulinar. Observar os primoérdios de esca-
mas (setas) nas bases de suas respectivas folhas jovens.
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Figura 9. (A e B) Microscopia eletronica de varredura e (C-F) Microscopia optica de A. albissima. (A)
Corte longitudinal do eixo caulinar, mostrando a auséncia de tricomas e cerdas, somente a presenca de
escamas. (B) Detalhe da regido apical do caule coberto por escamas. (C) Corte longitudinal do eixo
caulinar. Notar presenga de escamas na base da folha (seta). (D) Corte transversal da regido proxima ao
meristema apical caulinar, no qual se observa os primérdios de escamas (setas). (E e F) Cortes longitu-
dinais do meristema apical caulinar. Na figura E, notar os primoérdios de escamas (setas) e suas respec-
tivas folhas. Detalhe de uma folha mais desenvolvida, com a constri¢ao abaxial (seta).
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Anacampseros sp.

Essa espécie possui folhas extremamente diminutas (a menor de
todas as espécies analisadas) e ramos curtos quando comparadas as de-
mais espécies analisadas. Nao apresenta profilos, constri¢ao abaxial, cer-
das ou tricomas (figura 10A). O Unico carater observado foi a escama
(figuras 10B e C), que assim como todas as espécies da secdo Avonia, €

lignificada e possui base multisseriada (figura 10D).

Grahamia bracteata Hook

A analise morfologica de Grahamia bracteata revela que ela apre-
senta na axila foliar, muitos tricomas simples unisseriados, além de um
par de estruturas localizadas proximo a base da folha (seta branca da fi-
gura 11A). Tais estruturas podem ser bifurcadas e com emergéncias em
sua margem (figuras 11B e C). Na axila de folhas mais maduras, encon-
tramos um par de profilos (figura 11D), porém estes ndo foram visualiza-
dos em microscopia Optica e por isso nao foi possivel dizer se sdo lignifi-
cados ou ndo.

Os cortes visualizados em microscopia Optica permitiram ver que
essas estruturas sao lignificadas (figura 11E), ndo vascularizadas e que se
localizam na base da folha. Sendo cada par presente numa base Unica
compartilhada (seta preta da figura 11F).

Em cortes transversais e longitudinais da regido do apice caulinar
nao foi possivel observar nenhum outro primérdio que ndo os proprios
primoérdios foliares. Ou seja, as estruturas axilares ndo se diferenciam a
partir de um primordio formado pelo meristema apical caulinar. Quanto a
lignificacdo de tais estruturas, ela ocorre em sentido basipeto, como as
outras estruturas das demais espécies.

A constri¢ao abaxial, que separa a base da lamina foliar, tem pro-

fundidade de 6-9 células (figura 12A) e, em seccdo transversal, surge
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como uma abertura e segue contornando a regiao proximal da lamina fo-
liar até a regido adaxial (figura 12B-F). A base da folha ¢ expandida na
regido abaxial e acaba sobrepondo parte da regido proximal da lamina
foliar, de modo que a lamina fica imersa na base. Em folhas mais jovens,
isto ¢, situadas proximas a regiao apical do caule, a constri¢do juntamente
com a base expandida da folha, ndo foram observadas (figuras 13A-D).
Nao encontramos periderme precoce na axila foliar e tdo pouco pe-

riderme no caule mais desenvolvido.

Talinopsis frutescens A. Gray

Dentre as estruturas estudadas na regido da axila foliar, fo1 possivel
registrar a presenca de numerosos tricomas simples, a constricdo abaxial
juntamente com a base expandida da folha, semelhante a G. bracteata.
No entanto, ndo observamos profilos, cerdas e escamas.

Com relacdo a periderme restrita a regido axilar, este carater ndo
fo1 observado nas amostras analisadas. Contudo, ramos mais desenvolvi-

dos apresentam periderme como sistema de revestimento.
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Figura 10. (A-C) Microscopia eletronica de varredura e (D) microscopia optica de Anacampseros sp.
(A) Vista geral em corte longitudinal de um ramo. (B) Detalhe de folha (seta) e escama em corte longi-
tudinal. (C) Superficie das escamas mostrando células papilosas na margem (ver detalhe em maior
aumento). (D) Corte longitudinal de uma folha e a presenca de uma escama na sua base (seta).

44



Capitulo I Santos, L. K.

Figura 11. (A) Estereomicroscopia optica e (B-D) microscopia eletronica de varredura de G. bractea-
ta. (A) Regido nodal, mostrando uma cerda localizada na base da folha (seta branca). (B) Par de cerdas
achatadas (setas) na axila de uma folha removida. Notar bifurcacdo da cerda direita. (C) Emergéncias
na margem de uma cerda (ver detalhe). (D) Par de profilos e tricomas presentes na regido axilar de uma
folha. (E) Corte transversal do caule, mostrando a base da folha (BF) e a presenca de um par de estru-
turas lignificadas. (F) Corte transversal do caule em uma regido onde ¢ possivel observar uma unica
estrutura situada na base da folha (seta).
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Figura 12. (A) Corte longitudinal e (B-F) cortes transversais do eixo caulinar de G. bracteata. (A)
Axila foliar, mostrando a constricdo abaxial na base da folha (seta), além de tricomas presentes proxi-
mo a gema axilar. (B-D) Sequéncia de cortes no sentido apical-basal mostrando estrutura localizada na
base da folha que em regido mais apical apresenta-se separada (B-E) e a medida que se aproxima da
base da folha (F) forma uma unica estrutura. Notar a expansdo abaxial da base da folha (BF), a qual se
torna mais evidente na figura F. CA = caule
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Figura 13. (A-D) Cortes transversais do eixo caulinar de G. bracteata, em série ascendente (base-
apice), mostrando que folhas muito jovens ainda ndo apresentam a expansdo da base foliar, além da
auséncia de uma estrutura lignificada na base da folha (setas).

Discussao

Profilos - As tnicas espécies analisadas que revelarem a presenca
de profilos foram Anacampseros retusa e G. bracteata. Como ja citado
anteriormente, os profilos sdo a primeira folha, ou o primeiro par de fo-
lhas produzido pela gema lateral de uma folha e ocupam posi¢ao deter-
minada em relacdo a folha tectriz (Font Quer 1979). O par de estruturas
encontradas na axila de A. retusa ¢ um par de profilos devido a sua natu-
reza foliar, ja que sdo estruturas apresentando corddo procambial e estd-
matos e foram produtos formados na gema axilar de uma folha. J4 em G.
bracteata, ndo foi possivel visualizar os profilos nas andlises de micros-

copia Optica, mas somente em microscopia eletronica de varredura a par-
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tir de regides mais desenvolvidas do caule. Ainda assim, podemos con-
cluir que sdo profilos, uma vez que sao formados a partir da atividade da
gema axilar.

Em G. bracteata nao ha dados suficientes para concluir se os profi-
los sao modificados ou nao, mas no caso de A. retusa, os profilos real-
mente ndo sao modificados como os que ocorrem em Talinaceae e Didie-
reaceae (Ogburn & Edwards 2009, Hernandes-Lopes 2010, Oliveira-Neto
2014). Os profilos de Talinaceae possuem base vascularizada e sdo ligni-
ficados em seu apice, assim como ¢ possivel observar essa caracteristica
no apice de folhas plenamente desenvolvidas (Ogburn & Edwards 2009).
Ja em Didiereaceae, os profilos ndo sdo lignificados, mas apresentam re-
gides de células com acumulo de tanino e suberificacdo no interior da
estrutura e ndo apresentam corddo procambial durante seu desenvolvi-
mento (Oliveira-Neto 2014).

Apesar das diferencas entre os profilos encontrados em Talinaceae
e Didiereaceae, essas estruturas sdo consideradas homologas por serem
originadas da gema lateral; apresentarem crescimento intercalar e dife-
renciacdo basipeta (Oliveira-Neto 2014). As mesmas caracteristicas fo-
ram observadas durante o desenvolvimento dos profilos de A. retusa,
além da vascularizacdo comum somente a Talinaceae. Desta forma, suge-
rimos uma homologia primdria entre os profilos das trés familias, Ana-
campserotaceae, Talinaceae e Didiereaceae.

Além disso, os profilos de Talinaceae foram tidos como homolo-
gos aos espinhos de Cactaceae pelo mesmo padrao de desenvolvimento
que apresentam (Hernandes-Lopes 2010) e que a presenca destes em Ta-
linaceae e cerdas e tricomas em Portulacaceae ¢ Anacampserotaceae po-
deriam ser vestigios de um ramo reduzido homdélogo a aréola de Cactace-

ae (Nyffeler & Eggli 2010). Esse trabalho ¢ o primeiro a registrar a pre-
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senca de profilos em Anacampserotaceae e pode ajudar na compreensao
da evolugao dos caracteres axilares de ACPT.

Escamas - Somente as espécies da se¢do Avonia apresentam es-
cama em sua axila foliar, as quais recobrem toda a planta. Existe uma
controvérsia na literatura sobre a origem das estruturas axilares em Ana-
campseros, enquanto alguns autores assumem que essas estruturas sao
apenas tricomas modificados (Chorinsky 1931, Ogburn & Edwards 2009,
Nyfteler 2007, Nyffeler & Eggli 2010), outros discutem que podem ser
estipulas (Schonland 1903 apud Nyfteler & Eggli 2010, Pax & Hoffmann
1934 apud Nyfteler & Eggli 2010, Bell & Bryan 2008, Court 2010). No
entanto, essas conclusdes foram tiradas apenas com base na topologia das
estruturas e ndo no seu desenvolvimento.

De acordo com os resultados de desenvolvimento obtidos neste
trabalho, foi possivel observar que a formagdo das escamas se da por
primérdios formados a partir do meristema apical caulinar juntamente
com suas respectivas folhas, ou seja, sdo estipulas. Nos primoérdios das
escamas ¢ possivel observar uma polaridade adaxial-abaxial, na qual as
células da face adaxial sdo mais vacuoladas do que as células da face
abaxial.

A polaridade adaxial-abaxial ocorre durante o desenvolvimento de
folhas (Leyser & Day 2003), fato que corrobora a origem foliar das es-
camas e nao protodérmica. Embora em geral as células da face abaxial se
diferenciem primeiro (Hernandes et al. 2015), as folhas da subfamilia
Didieroideae (Didiereaceae) também tem as células da face adaxial dife-
renciando-se primeiro (Hernandes et al. 2015). Curiosamente, durante o
desenvolvimento das estipulas em A. papyracea e A. albissima também
foi possivel observar que as células da face adaxial sdo, estruturalmente,
diferenciadas primeiro que as células da face abaxial, pela presenca de

grandes vacuolos no primeiro caso.
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Como descrito por Sir Lubbock (1899) em dois exemplos de Rosa-
ceae (Cerasus laurocerasus L. e Rosa sp.), o desenvolvimento das estipu-
las € mais rapido do que o da propria folha, quando se fala de seu cresci-
mento apical. Na ontogénese das escamas de Anacampseros sect. Avonia,
as escamas crescem e se lignificam muito répido, aproximadamente, a
partir do quarto né elas ja se encontram plenamente desenvolvidas. Em
nos anteriores, os primérdios ndo sdo lignificados e apresentam compri-
mento menor ou igual a sua folha correspondente. As escamas em regides
mais desenvolvidas sao maiores que suas folhas, podendo proteger as fo-
lhas anteriores até o meristema apical caulinar.

Os autores que afirmam ser tricomas modificados as estruturas
presentes na axila de Anacampserotaceae defendem o argumento de Cho-
rinsky (1931) que diz ser improvavel a ocorréncia de estipulas e como
dentro de Portulacineae, nenhuma espécie apresenta estipula, entdo essa
ideia pode ser descartada. Todavia, Boke (1944) descreveu o desenvol-
vimento de um par de estruturas de cada lado do primérdio foliar de
Opuntia cylindrica, as quais foram chamadas pelo autor de estipulas ves-
tigiais por causa de sua posicao; da presenga de tecido xilematico e por
nao serem produtos da aréola, fato que descarta a possibilidade das estru-
turas serem profilos.

A formagdo de folhas ocorre no meristema apical caulinar, primei-
ramente por meio de divisdes celulares periclinais no flanco do meriste-
ma apical formam-se protuberancias, que crescem com divisdes celulares
tanto periclinais e anticlinais, os primérdios foliares. A sequéncia do de-
senvolvimento se da pela formag¢do de um eixo proximo-distal e expan-
sao da lamina (Beck 2010).

Os fatores que desencadeiam esse processo sdo relacionados prin-
cipalmente ao gradiente de concentragdo do hormonio auxina. Mas o

controle de seu funcionamento ¢ regulado por determinados genes. Estu-
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dos com plantas modelo como Arabidopsis € Antirrhinum demonstraram
que a capacidade meristematica das células do apice ¢ mantida pelo gene
WUSCHEL (WUS) e a delimitagdo espacial do meristema, pelo CLAVA-
TA (CLV). Mas que a definicdo de onde serdo formados os primérdios
ocorre pela interagdo entre os genes SHOOTMERISTEMLESS (STM) e
ASYMMETRIC LEAVESI (AS1), STM também atua na manutencdo do
meristema e no grupo de células onde se expressa AS/ € onde aparecerd a
protuberancia do primoérdio (Leyser & Day 2003, Beck 2010).

Em estudos recentes, fo1 demonstrado que os genes STIPULE RE-
DUCED (ST) e COCHLEATA (COCH) exercem papel importante no de-
senvolvimento de estipulas em folhas de Pisum sativum, sendo o gene
COCH responsavel pela iniciacdo da estipula e o gene ST pela manuten-
cdo da atividade meristematica no dominio da estipula (Kumar et al.
2009). Um estudo que buscasse reconhecer a expressdao génica de possi-
veis ortdlogos de COCH e ST nas escamas de Anacampseros sect. Avonia
seria muito interessante para corroborar a hipdtese de que as estruturas
sdo estipulas.

Tricomas simples e cerdas - Quanto ao par de estruturas lignifi-
cadas encontradas na base foliar de G. bracteata, Ogburn & Edwards
(2009) as denominaram como cerdas pareadas e lignificadas em sua base.
No entanto, neste presente estudo observamos que essas estruturas sao
lignificadas no dpice. Ademais, como essas estruturas sao mais robustas,
com posi¢oes bem definidas e tém emergéncias em sua superficie (sdo
como tricomas unisseriados) quando comparadas as cerdas encontradas
nas demais espécies, talvez essas também tenham origem estipular.
Mesmo que nao tenhamos encontrado primoérdios que pudessem certificar
essa hipotese, pelas caracteristicas ja citadas, vale uma melhor avaliagao
da classificagdo dessas estruturas utilizando técnicas diferentes que pos-

sam esclarecer a questao.

51



Capitulo I Santos, L. K.

E importante também fazer a distingdo entre escamas e cerdas, fre-
quentemente as duas estruturas sdo agrupadas como um unico carater,
incluindo tricomas, e sdo tratadas como excrescéncias axilares (Carolin
1987, Ogburn & Edwards 2009, Nyfteler & Eggli 2010). Mas com a ob-
servacao dos resultados obtidos, concluimos que as cerdas nao sao homo-
logas as escamas, uma vez que as cerdas sdo tricomas modificados, pois
diferenciam-se a partir da protoderme, e as escamas sao estipulas.

As cerdas tém diferenciagdo e lignificacdo das células em sentido
basipeto, e fo1 também possivel observar a lignificacdo primeiramente
das células mais externas da estrutura e posteriormente, das células mais
internas, sentido centripeto, padrdo de desenvolvimento semelhante ao
que ocorre nos tricomas de Portulacaceae (Hernandes-Lopes 2010) e nos
espinhos de Cactaceae (Gibson & Nobel 1986). No entanto, os espinhos
de Cactaceae sao considerados folhas modificadas mesmo que ndo pos-
suam vascularizacdo no eixo proximal-distal, apenas feixes situados na
regido da base (Boke 1944). As cerdas sdo entdo um caso especifico de
tricomas multisseriados, em que o nimero de fileiras de células € superi-
or a 20, formando uma estrutura extremamente larga, achatada e rigida
(Ogburn & Edwards 2009).

Os tricomas, como ja mencionado, sd3o bem caracteristicos dentro
de ACP, mas duas das espécies analisadas nao os possuem, a A. albissi-
ma € a Anacampseros sp.. Ambas sdo pertencentes a secdo Avonia, tam-
bém nao apresentam cerdas, ou seja, também nao possuem tricomas mo-
dificados. Segundo a proposta de relagdo filogenética no lado ACPT
apresentada por Ocampo & Colombus (2010), Talinaceae seria grupo ir-
mao do caldo ACP, tendo ainda Anacampserotaceae, como grupo-irmao
do clado formado por Cactaceae e Portulacaceae. A auséncia de tricomas
em Talinaceae (Hernandes-Lopes 2010) e em espécies da secdo Avonia

(Anacampserotaceae), podem indicar maior proximidade filogenética en-
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tre Talinaceae ¢ Anacampserotaceae, diferente do que foi proposto por
Nyffeler e Eggli (2010) em que Portulacaceae seria o grupo-irmao do
clado Cactaceae-Anacampserotaceae. Neste caso a auséncia de tricomas
nas espécies da se¢ao Avonia podem representar um caso de reversao de
carater.

Constricao - A constricdo abaxial presente na base da folha ¢ ca-
racteristica comum aos representantes de ACPT e Didiereaceae (com ex-
cecdo de Anacampseros sp.) podendo representar uma sinapomorfia mor-
fologica do grupo (Hernandes-Lopes 2010, Oliveira-Neto 2014,). Somen-
te estudos filogenéticos de reconstru¢do do carater ancestral abrangendo
varias familias de Portulacineae podem dizer mais sobre essa hipotese.
No caso da Anacampseros sp., a auséncia desse carater provavelmente se
da devido ao seu tamanho extremamente reduzido, da mesma maneira
como foi explicada a auséncia da constricdo em Cactoideae spp. (Gibson
& Nobel 1986, Mauseth 2007).

Ja as constrigdes presentes nas espécies G. bracteata e T. frutes-
cens sao bem distintas devido as bases das folhas dilatadas, essa expan-
sdo da base foliar ocorre por alongamento celular tardio durante o seu
desenvolvimento. Enquanto que nas espécies de Anacampseros, a cons-
tricdo ¢ formada precocemente, no qual ocorre uma simples auséncia de
células na regido entre base e lamina foliar. Em todo caso, a constrigcdo
esta presente nos trés géneros de Anacampserotaceae.

A profundidade da constricdo pode estar relacionada a caducifolia
da planta. Espécies caducifolia Portulaca apresentam constricdo mais
acentuada, cerca de 3-4 camadas de células entre a constri¢do e a nervura
central, em relagdo a Talinum (folhas perenes) que apresentam 8-10 ca-
madas de células (Hernandes-Lopes 2010). Contudo, no presente traba-
lho, as espécies A. papyracea e A. albissima apresentam constrigdes tao

profundas quanto a de Portulaca e conforme dados disponiveis até o
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momento, ndo ha registros de trabalhos que relatem a caducifolia nessas
espécies.

Das espécies analisadas somente 7. frutescens apresenta caducifo-
lia. Vale a pena destacar que 7. frutescens apresentam fenologia muito
semelhante as espécies caducifélias de Portulaca, isto é, perdem todas as
folhas na estacdo seca. Entdo, a constri¢ao abaxial deve facilitar a absci-
sao foliar na época de seca como ocorre com Portulaca e T. frutescens,
mas a sua presenca ou a sua profundidade nao determina caducifolia e
provavelmente ¢ um carater plesiomorfico para o grupo ACPT + Didiere-
aceae.

Periderme - Por fim, também foi analisado o carater periderme
restrita a axila, isto €, periderme precoce iniciada em regides jovens do
ramo, proximo ao apice. De todas as espécies analisadas neste trabalho, a
periderme foi observada apenas para A. filamentosa. Ogburn & Edwards
(2009) ja haviam observado a periderme precoce em espécies de Ana-
campserotaceae, mas os autores ndo consideraram a restricdo a axila e
sim o caule como um todo. A condicao restrita a axila também esta pre-
sente em Portulacaceae e Cactaceae (Boke 1944 1951 1952, Hernandes-
Lopes 2010). O fato da periderme restrita a axila ndo ser frequente em
Anacampserotaceae talvez possa indicar uma maior proximidade entre
Cactaceae e Portulaceae do que com Anacampserotaceae.

Conclusdes finais — A partir deste estudo foi possivel concluir
que: (1) os profilos encontrados em A. retusa ¢ G. bracteata sio homolo-
gos aos que ocorrem em Talinaceae e Didiereaceae € podem também re-
presentar vestigio de um ramo reduzido como a aréola de Cactaceae; (2)
as escamas de Anacampseros sect. Avonia sao estipulas modificadas; (3)
as cerdas, por sua vez, sdo de fato tricomas modificados, lignificadas e
muito mais robustas do que os tricomas comuns. Como futura pesquisa

destacamos que a reconstrucao do carater ancestral pode revelar como os
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caracteres estudados estao evoluindo na subordem Portulacineae e eluci-

dar as relagdes filogenéticas entre as familias.
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OCORRENCIA DE TRAQUEIDES E IDIOBLASTOS
TRAQUEOIDAIS EM ANACAMPSEROTACEAE
(CARYOPHYLLALES)

Ligia K. Santos! & Gladys Flavia A. Melo-de-Pinnal

1. Universidade de Séo Paulo, Instituto de Biociéncias, Dept. de Botanica, Laboratdrio de Anatomia Ve-
getal, Rua do Matdo, Travessa 14, n° 277, Cidade Universitaria, CEP: 05508-090, Sao Paulo — SP, Brasil.

Resumo: As traqueides de amplo espessamento (WBT — Wide-band Tracheid) sdo defi-
nidas como um tipo especial de tragueide com espessamento de parede secundaria que
acabam projetando-se para o lumen da célula. Essa célula apresenta grande vantagem
adaptativa ao ambiente xérico, pois evitam a ocorréncia de embolismo e colapso da cé-
lula. As WBTSs sdo encontradas nas Caryophyllales pertencentes as familias: Aizoaceae,
Anacampserotaceae e Cactaceae e geralmente possuem padrdo de espessamento anelar
ou helicoidal. Podem ocorrer em qualquer 6rgéo da planta, vegetativo ou reprodutivo,
em Xilema primario, secundario e até em tecido parenquimatico, variando de familia
para familia. As que ocorrem em tecido parenquimatico no género Anacampseros sdo
chamadas idioblastic WBT por ndo serem originadas a partir de tecido vascular. Sob
parametros quantitativos, as WBTs medulares séo diferentes das WBTSs de crescimento
secundario e as diferencas encontradas nas folhas independe da morfologia e anatomia
da folha. Provavelmente as WBTSs surgiram uma Unica vez em Anacampserotaceae,
somente presente no género Anacampseros, mais derivado, com exce¢do de uma espé-
cie, que se ndo tivesse sido incluida no género, este, poderia ser sustentado pela sina-
pomorfia anatbmica, a presenca de WBTS foliares.

Palavras-chave: traqueide de amplo espessamento, idioblasto traqueoidal

Abstract: Wide-band tracheid (WBT) are a special type of tracheid with such wide
deposition of secondary wall that it partially occludes the cell lumen. This cell provides
a great adaptive advantage for arid habitats since it prevents the occurrence of embolism
and cell collapse. WBTs are only found in Caryophyllales, in at the following families:
Aizoaceae, Anacampserotaceae and Cactaceae and usually presents annular or helical
thickening pattern. It can be present in any plant organ, vegetative or reproductive, in
primary and secondary xylem and even in parenchimatic tissue in Anacampseros genus,
called idioblastic WBT for not being originated from vascular tissue. Under quantitative
parameters, medullar WBT are different from secondary growth WBT and the differ-
ence found between leaves species does not depend on the leaf morphology and anato-
my. WBT probably arose only one time in Anacampserotaceae, only present in the ge-
nus Anacampseros, most derivate, with the exception of one species, that had it not been
included in the genus, this could be supported by the anatomic synapomorphy, the pres-
ence of leaf WBT.

Keywords: Wide-band tracheid, idioblastic WBT
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Introducéo

Nas plantas vasculares, as traqueides podem apresentar espessamen-
tos de parede secundaria anelar a reticulado e essa variacdo € dependente
da espécie (Esau 1977). No caso das “wide-band tracheids (WBT)”, esse
espessamento € geralmente do tipo anelar ou helicoidal (Landrum 2006,
2008).

Mauseth et al. (1995) definiu WBT como um tipo especial de traque-
ide com amplas bandas de parede secundaria que se projetam para o limen
da célula. Até o momento as WBTs foram encontradas apenas em trés fa-
milias de Caryophyllales: Aizoaceae, Cactaceae e Portulacaceae® (Mauseth
et al. 1995, Landrum 2001, 2002, 2006, Melo-de-Pinna et al. 2006, Godo-
fredo & Melo-de-Pinna 2008, Arruda & Melo-de-Pinna 2010). Essas tra-
queides podem ocorrer em 6rgaos vegetativos e reprodutivos, mas cada fa-
milia possui seu proprio padrdo, por exemplo, em Aizoaceae as WBTS es-
tdo presentes somente nas folhas dos representantes da subfamilia Ruschi-
oideae (Landrum 2001, 2002, 2006).

De acordo com Landrum (2006), a ocorréncia de WBTSs esta associ-
ada ao ambiente seco, pois essas células possuem grande capacidade de
conducdo, bem como de armazenamento. Por ndo apresentarem placa de
perfuracédo, as WBTs evitam embolismo no caso de cavitacdo, pois a célula
diminui seu volume dobrando a parede primaria para dentro, mas por causa
das bandas de parede secundéria, elas conseguem manter o limen da célula
aberto e a um ponto em que é possivel retornar ao tamanho original apés o

estresse hidrico.

' As WBTs foram encontradas nos géneros Anacampseros, Talinaria, Talinopsis, Grahamia e Ceraria
que, na época em que os trabalhos foram publicados, pertenciam a Portulacaceae, quando Anacampsero-
taceae ainda ndo existia e o género Ceraria ainda ndo havia sido inserido em Didiereaceae. Todavia,
Ogburn & Edwards (2009) descreveram a auséncia de WBTs nos géneros Talinopsis, Grahamia e Cera-
ria.
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Em Cactaceae, folhas e caules de representantes de Cactoideae e
Opuntioideae apresentam WBTs. No caso do caule, as WBTSs caracterizam
alguns dos tipos de polimorfismo do lenho, ou seja, quando ha diferentes
tipos celulares no lenho em diferentes fases de vida da planta (Mauseth et
al. 1995). Os diferentes tipos de polimorfismos sdo: dimorfico
WBT/fibroso, dimérfico WBT/parenquimatoso ou ainda, trimorfico WBT/
fibroso/ parenquimatoso (Mauseth et al. 1995, Mauseth & Plemons 1995,
Mauseth & Landrum 1997, Mauseth 1999, 2004, Melo-de-Pinna et al.
2006, Godofredo & Melo-de-Pinna 2008, Arruda & Melo-de-Pinna 2010).

Finalmente, os géneros que antes pertenciam a Portulacaceae e que
apresentam WBTs sdo Anacampseros e Talinaria (hoje incluido em Ana-
campseros) agora pertencentes & Anacampserotaceae. Os géneros monoes-
pecificos Talinopsis e Grahamia foram relatados como apresentando
WBTSs por Landrum (2001), mas Ogburn & Edwards (2009) néo relataram
a presenca desse tipo de célula nas duas espécies. Nesta familia as WBTs
estdo presentes nos feixes vasculares das folhas e do caule, além de ocorre-
rem na regido medular do caule (Landrum 2006).

Landrum (2006) chamou de idioblasto-WBT as células presentes na
medula do caule em espécies de Anacampseros. Embora ndo tenha realiza-
do a ontogenia dessas células, o autor afirma que elas se originam a partir
de células parenquimaticas e nao de células procambiais.

Diante da atual circunscricdo de Anacampserotaceae e tendo em vis-
ta a falta de estudos mais detalhados das traqueides vasculares com amplo
espessamento de parede na familia, este trabalho apresenta dados ontogené-
ticos e morfologicos Uteis na caracterizacdo e melhor defini¢do dos diferen-
tes tipos celulares encontrados na familia. Adicionalmente, € apresentada
uma discussao a partir do estudo comparativo entre as WBTSs de folhas e
caules e entre as WBTs de espécies diferentes, e também com os dados

disponiveis sobre as WBTSs que ocorrem em Cactaceae.
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Material e Métodos

Analises anatdmicas — Para esse trabalho foram analisadas as seguintes
espécies: Anacampseros retusa, A. filamentosa, A. papyracea, Anacampse-
ros sp., Grahamia bracteata e Talinopsis frutescens.

O material passou pela metodologia de inclusdo em parafina, onde
amostras caulinares contendo regides desde o meristema apical até regides
plenamente desenvolvidas (até 5 cm abaixo do apice) de cada espécie fo-
ram fixadas em FAA 70 (formaldeido, &cido acético glacial e etanol 70% -
Johansen 1940) sendo, apos 48 horas, armazenadas em etanol 70%. Apoés a
fixacdo, o material foi desidratado em etanol/butanol 70%, 85%, 95% e
100% para, posteriormente, ser colocado em butanol PA por 12 horas (Jo-
hansen 1940, modificado). Seguindo o processo, as amostras foram inclui-
das em parafina conforme metodologia descrita por Ruzin (1999). Foram
obtidas seccdes com até 10 um de espessura em micrétomo rotativo com
navalha de ago. A coloracdo utilizada com azul de astra 1% em etanol 50%
por 5 minutos, seguida de safranina 1% em etanol 50% por 10 minutos
(Kraus et al. 1998, modificado). A montagem das laminas permanentes foi
realizada em Balsamo do Canada.

Amostras de caules e folhas plenamente desenvolvidos foram mace-
radas utilizando o método de Franklin (1945), e posteriormente coradas em
safranina 1% em etanol e azul de astra 1% em etanol, sendo as laminas se-
mipermanentes montadas em glicerina 50% (Kraus et al. 1998). Os regis-
tros fotograficos foram realizados no microscopio Leica DMLB com cdme-
ra acoplada Leica DFC 310FX do Laboratorio de Anatomia Vegetal
IB/USP.

Analises quantitativas — As medidas de comprimento e diametro (um),

das WBTSs presentes no caule e folha das espécies analisadas (n = 50), fo-
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ram realizadas pelo programa ImageJ. Na comparacdo entre especies, 0S
dados de caule foram submetidos ao teste estatistico Kruskal-Wallis com
teste Mann-Whitney pareado e, para a folha, os testes estatisticos ANOVA

com teste Tukey pareado.

Resultados

Os caracteres analisados estdo apresentados por especie e serdo des-
critos a seqguir. A tabela 1 mostra a localizacdo das WBTS e o tipo de espes-
samento e na tabela 2, sdo apresentadas medias em um do comprimento e

diametro das WBTSs presentes no caule e folha para cada espécie.

1. Ocorréncia e padrao de espessamento de parede secundaria

Anacampseros retusa Poelln.

Apresenta WBTSs tanto no caule quanto na folha. Sobre o caule, as
WBTSs estdo presentes na medula em regides desenvolvidas, estando ausen-
tes na regido proxima ao meristema apical caulinar (figuras 1A e B), além
de também estar ausente no sistema vascular, ao contrario do ocorre nas
folhas, onde as WBTs comp®e o xilema do sistema vascular primario jun-
tamente com elementos de vaso, desde a nervura central aos feixes laterais.

O tipo de espessamento de parede secundaria presente nas WBTs do
caule é predominantemente anelar (figura 1C), enquanto que na folha ocor-
rem os tipos anelar e helicoidal (tabela 1). Com relacdo ao tamanho das cé-
lulas, as WBTSs do caule sdo mais largas e curtas do que as que ocorrem na
folha. A média do diametro do caule é aproximadamente o dobro da média
da folha, no entanto, as médias do comprimento séo proximas entre si (ta-
bela 2).
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Uma célula no inicio da deposicdo de parede secundaria foi observa-
da na regido da divisdo entre medula com e sem WBT. Essa célula possui

apenas um anel pouco lignificado em sua extremidade apical (figura 1D).

Tabela 1. Localizag@o no corpo da planta e tipo de espessamento das WBTs encontradas em cada espécie
de Anacampserotaceae analisada.

Tipo de espessamento de

Espécie / familia Localizacéo (6rgéo) )
parede secundaria
Talinopsis frutescens Ausente -
Grahamia bracteata Ausente -
Caule (medula) Anelar e helicoidal

Anacampseros retusa
Folha Anelar e helicoidal

Anelar, anelar-helicoidal,
Caule (medula) helicoidal e helicoidal-

) dupla-hélice
A. filamentosa

Anelar, helicoidal, helicoi-
Folha dal-dupla-hélice e dupla-

hélice

Caule (crescimento o o
Helicoidal e dupla-hélice

A. papyracea secundario)

Folha Helicoidal e dupla-hélice

Anacampseros sp. Caule (medula) e folha Helicoidal e dupla-hélice
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Tabela 2. Médias (um) do comprimento e didmetro das WBTs presentes do caule e na folha de cada
espécie analisada. *Devido ao tamanho extremamente reduzido desta espécie, ndo foi possivel analisar
folha e caule separadamente.

Comprimento Diametro
Espécie
Caule Folha Caule Folha
A. retusa 83,75+19,01 79,62+31,38 40,87+6,92 21,10+4,38
) 40,18 £
A. filamentosa 85,98 £ 23,85 125,64 + 66,23 20,69 + 5,03
A. papyracea 72,88 +£20,74 71,45+26,16 28,35+6,50 15,31+ 3,65
Anacampseros sp.* 67,85+ 19,77 26,93 + 5,82

Figura 1. (A). Corte transversal do caule de A. retusa onde € possivel observar WBTs na medula. (B)
Corte longitudinal do caule na regido proxima ao apice, em que as WBTs comegam a aparecer na medula.
(C) Idioblastos traqueoidais da medula com padrio de espessamento anelar e misto anelar-helicoidal
obtidos a partir de material macerado. (D) Corte transversal mostrando uma célula no inicio da deposi¢ado
da parede secundaria (seta).
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Anacampseros filamentosa Sims

Assim como em A. retusa, as WBTSs ocorrem em caule e folha (tabe-
la 1). No caule dessa espécie também ocorrem WBTs medulares (figura
2A), mas ha concentracdo pouco maior dessas células do que em A. retusa.
Ja para as folhas, as WBTs também ocorrem desde a nervura central aos
feixes laterais e sdo visualmente mais estreitas e compridas (figura 2B).

Os padrdes de espessamento das WBTs sdo anelar, helicoidal, po-
dendo ocorrer os padrdes mistos, anelar-helicoidal no caule ou helicoidal-
dupla-hélice, tanto no caule quanto na folha (figura 2C, tabela 1). As WBTs
sdo curtas e podem ter formato globular, podendo estar associadas as célu-
las parenquimaticas ou aos idioblastos contendo drusas (figura 2D). Assim
como em A. retusa, as WBTs medulares também parecem ser mais largas e
curtas, enquanto que as WBTSs foliares, delgadas e compridas (figuras 2E e
F), e neste caso, as médias encontradas condizem com o que foi observado
(tabela 2).

Anacampseros papyracea Fenzl

As WBTSs no caule fazem parte do xilema secundéario e ndo ha WBTs
na medula (Figura 3A-B, tabela 1). Com o estabelecimento do cambio, as
WBTSs surgem por atividade do cambio interfascicular (Figura 3C), e 0
cambio fascicular originam elementos de vasos como células condutoras.

Os mesmos padrbes de espessamento da parede secundaria séo en-
contrados tanto no caule quanto na folha, helicoidal e dupla-hélice (Figura
3D, tabela 1) e as bandas da parede secundaria séo bem préximas entre si.
Quanto as médias observadas, os dados sdo semelhantes aos dados da A.
retusa em termos de proporcdo, em que a média do diametro do caule é
quase o dobro da media da folha e as médias do comprimento ndo sao tdo
distantes (tabela 2).
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Anacampseros sp.

Semelhante ao observado nas demais espécies de Anacampseros, as
WBTSs estdo presentes no caule e na folha. Anacampseros sp. também pos-
sui WBTs na medula, a qual é completamente preenchida por tais células
(figura 4A). Com a atividade do cambio, as WBTs séo originadas na regido
interfascicular, formando uma matriz continua com a medula (figura 4A).
Por meio da microscopia oOptica, foi possivel observar que os idioblastos
WBTSs sdo mais largos e curtos do que os elementos de vaso presentes no
sistema fascicular (figura 4B).

Devido ao tamanho extremamente diminuto da planta, ndo foi possi-
vel separar a folha do caule, por isso a maceracéo foi feita com o ramo in-
teiro, ndo permitindo diferenciar com clareza as WBTs do caule das da fo-
Iha. A partir do material macerado, foram observados trés tipos de traquei-
des: as WBTs que apresentaram padrdo helicoidal e dupla-hélice de espes-
samento com reduzida distancia entre as bandas (figura 4C, tabela 1); tra-
queides comuns com helicoidal e outras com espessamento reticulado (fi-
guras 4C e D). As médias observadas para comprimento e diametro (um)
encontram-se na tabela 2, no entanto, os dados ndo puderam entrar nas ana-

lises estatisticas.

Grahamia bracteata Hook e Talinopsis frutescens A. Gray

As duas espécies consideradas basais na familia ndo apresentam
WBTSs no caule e na folha (figuras 5A e B). As traqueides encontradas no
caule e nas folhas de ambas espécies apresentam espessamento anelar, heli-
coidal e dupla-hélice, mas ndo ha o amplo espessamento de parede secun-
daria caracteristico das WBTSs, tratando-se entdo de traqueides comuns (fi-
guras 5C-E). Talinopsis frutescens, a primeira espécie a divergir na familia,

foi a Unica espécie analisada que apresentou em seus elementos traqueais,
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além dos tipos de espessamentos ja citados, elementos de vasos pontoados

e reticulados (figura 5F).

2. Comparacéo de comprimento e diametro (um) entre as espécies

Comparando as médias do comprimento e do diametro das WBTSs
presentes no caule das trés espécies, A. retusa, A. filamentosa e A. papyra-
cea, vimos que ha diferenca significativa entre elas (Kruskal-Wallis com p
< 0,05), e que A. papyracea difere de A. retusa e A. filamentosa (Mann-
Whitney pareado), pois apresenta médias menores.

Para as médias do didametro e comprimento das WBTs nas folhas,
também ha diferenca significativa entre as especies (ANOVA com p <
0,05), mas a diferenca, para 0 comprimento, consiste na A. filamentosa
(Tukey pareado), que possui média maior do que as demais e alto desvio
padrdo. Em relacdo ao didmetro, a diferenca novamente ocorre em A. pa-
pyracea (Tukey pareado), a qual apresenta medias menores. Os resultados

obtidos nesta analise, podem ser visualizados na tabela 2.
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i

Figura 2. (A) Corte transversal do caule de 4. filamentosa, mostrando WBTs na medula e na regido inter-
fascicular (seta). (B) Corte longitudinal do caule, onde ¢ possivel observar idioblastos WBT medular
(seta) e as WBT's presentes no xilema secundario (cabega de seta). (C-F) Idioblastos WBTs e WBTs obti-
das a partir de material macerado. (C) Idioblasto WBTs com espessamento misto helicoidal-dupla-hélice.
(D) Idioblastos WBTs com espessamento anelar em contato com um idioblasto contendo drusa. (E e F)
WBTSs presentes nas folhas, as quais apresentam espessamento helicoidal, dupla-hélice ou misto.
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Figura 3. (A) Corte transversal do caule de A. papyracea. Notar atividade do cadmbio interfascicular pro-
duzindo WBT. (B) Corte longitudinal do caule, onde ¢ possivel observar a auséncia de WBTs na medula.
(C) Detalhe do corte transversal do caule, mostrando cdmbio interfascicular formando WBT e o fascicular
diferenciando elementos de vaso e parénquima. (D) WBTs do caule com espessamento do tipo helicoidal
obtida a partir de material macerado. Notar reduzido area de parede primaria entra as bandas de parede
secundaria.
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Figura 4. (A) Corte transversal do caule aéreo de Anacampseros sp., mostrando regido medular totalmen-
te preenchida por idioblastos WBT e regido interfascicular do xilema secundario formada por WBTs. (B)
Corte longitudinal do caule aéreo, onde ¢ possivel notar a diferenca de largura entre os idioblastos WBTs
(setas pretas) e os elementos traqueais do sistema fascicular (seta branca). (C-D) Elementos traqueais
obtidos a partir de material macerado. Em C, as traqueides vasculares encontradas sdo do tipo WBTs
(setas) e em D sdo registradas traqueides comuns, sem espessamento amplo de parede secundaria.
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Figura 5. (A e B) Cortes transversais da folha e do caule de G. bracteata, respectivamente, notar a ausén-
cia de WBTs. (C — F) Elementos traqueais encontrados em G. bracteata e T. frutescens. (C e D) Traquei-
des comuns da folha e caule de G. bracteata, respectivamente, apresentando padrdo de espessamento
helicoidal, mas sem amplo espessamento de parede. (E) Traqueide comum da folha de T. frutescens,
mesmo caso do que ocorre em G. bracteata. (F) Elemento de vaso do caule de T. frutescens com padrao
de espessamento pontoado.
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Figura 6. (A-D) Graficos box-plot indicam onde se encontra 50% dos dados (retdngulo cinza), valores
maximo (barra horizontal mais alta) ¢ minimo (barra horizontal mais baixa) e mediana (barra horizontal
dentro do retangulo cinza). (A) das trés espécies, A. papyracea ¢é significativamente diferente das demais
espécies (p < 0,05). (B) Dados referentes ao didmetro das WBTs e idioblastos WBT do caule, onde A.
papyracea também ¢ a diferente (p < 0,05), mesmo sendo A. filamentosa a mais variada. (C) Comparagao
entre os valores do comprimento das WBTs das trés espécies, a diferenca significativa encontra-se em A.
filamentosa (p < 0,005), com grande variagdo de valores. (D) Comparagdo entre os valores do diametro
das WBTSs, aqui a diferenca significativa esta novamente na A. papyracea, com valores menores do que as
demais.

Discussao

Landrum (2006) referiu-se as células com esse amplo espessamento
de parede secundéaria encontradas na medula de algumas espécies de Ana-
campseros como idioblastic WBT. A auséncia de WBTs medulares na regi-
do préxima ao apice caulinar e de evidéncia anatomicas que as WBTSs se
diferenciam a partir de tecidos vasculares, corrobora a ideia de que a ori-
gem dessas células seja a partir de células parenquimaticas, isto é, sdo de

fato idioblastos.
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Idioblastos sdo descritos por Foster (1956) no mesofilo de Pogono-
phora schomburgkiana (Euphorbiaceae). Segundo a autora, trés tipos sdo
observados: secretor, “esclerenquimatoso” e traqueoidais. A autora nao
descreve a ontogénese dos idioblastos traqueoidais, mas a dos idioblastos
esclerenquimatosos, no qual, a partir da divisao desigual de uma célula do
meristema fundamental, a menor das células filhas se diferencia no idi-
oblasto, e a maior numa célula de parénquima. Mas, a autora conclui que
esse padrdo de desenvolvimento ndo é discutido profundamente no que se
refere a idioblastos, mas foi o padréo adotado no trabalho posterior de Rao
& Mody (1960).

H& algumas diferencas entre os idioblastos WBTs medulares e os
idioblastos traqueoidais descritos por diversos autores (Foster 1956, Rao &
Mody 1960, Tucker 1964, Rao & Das 1976, 1979) em outras familias de
angiospermas. A primeira diferenca consiste na regido de ocorréncias des-
sas células, pois os idioblastos traqueoidais ocorrem no mesofilo de folhas,
enguanto que os idioblastos WBTSs s6 foram registrados na regido medular
do caule.

A outra diferenca consiste no espessamento: nos idioblastos traque-
oidais foliares ndo ha o amplo espessamento e 0 padrédo pode ser helicoidal,
reticulado, pontoado, escalariforme ou escalariforme-reticulado (Foster
1956, Rao & Das 1976, Rao & Mody 1960, Tucker 1964). Diante disto, 0s
idioblastos WBTs medulares devem ser considerados como um tipo especi-
al de idioblasto traqueoidal devido ao amplo espessamento de parede se-
cundéria, da mesma forma que as WBTSs, originadas a partir de procambio
ou cambio, representam um tipo especial de traqueide nas espécies de Ana-
campseros. Sendo assim, propomos que a mesma seja incluida nos subtipos
de idioblastos traqueoidais a partir da descricdo de Rao & Das (1979).

Em Anacampseros sp. foram encontrados trés tipos de traqueides, o

primeiro tipo com amplo espessamento e pouca distancia entre as bandas
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corresponde as WBTs medulares. O segundo tipo com padrdo também he-
licoidal, mas sem o amplo espessamento, provavelmente, corresponde as
traqueides comuns presentes no caule, e o terceiro tipo com espessamento
reticulado, as traqueides comuns presentes em folhas.

Mauseth et al. (1995) associa as funcdes de reserva e conducdo de
agua as WBTS, e gque sdo mais vantajosas em ambiente arido pois evitam a
ocorréncia de embolismo; impedem o colapso da célula, além de que a
grande area de parede primaria exposta garante a permeabilidade de agua
entre as células, devido ao seu padrdo de espessamento anelar ou helicoi-
dal. Mas, no caso de Anacampseros sp. e A. papyracea, que ndo apresen-
tam grande distancia entre as bandas de parede secundaria, talvez a sua
funcédo esteja mais relacionada ao armazenamento de agua. E a permeabili-
dade reduzida entre as células talvez seja compensada pela densidade de
WBTSs que ocorrem nos caules das duas espécies, com 0 preenchimento
total da medula por WBTs em Anacampseros sp. e pela producéo de xilema
secundario exclusivamente composto por WBTs em A. papyracea.

Cactaceae pode apresentar polimorfismo do lenho, ou seja, em dife-
rentes estagios da vida da planta ela pode produzir diferentes tipos de lenho
(Mauseth & Plemons 1995, Mauseth 2004, Melo-de-Pinna et al. 2006, Go-
dofredo & Melo-de-Pinna 2008, Arruda & Melo-de-Pinna 2010). Mauseth
& Plemons (1995) relacionam a alteracdo de lenho WBT do estagio juvenil
para lenho fibroso do estagio adulto com os habitos arbéreo e colunar, em-
bora cactos globosos também alteram o tipo de lenho de acordo com estéa-
gio de vida, mas também pode estar relacionado a sustentacdo, conferida
pela presenca de fibras (Arruda & Melo-de-Pinna 2010). Em Anacampse-
ros o lenho € monomorfico WBT durante todas as fases de vida da planta,
as quais sdo herbaceas de até 10cm de altura e portanto, a funcéo de susten-
tacdo conferidas pela fase fibrosa do lenho ndo teria a mesma importancia

que um cacto colunar.
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Nas analises quantitativas, os dados comparativos entre caule e folha
de cada espécie ndo puderam ser testadas estatisticamente, pois ndo apre-
sentam 0 mesmo tipo de distribuicdo. As amostras das folhas apresentam
distribuigdo normal, mas as do caule ndo. Contudo, baseando-se somente
nas médias e desvio padrdo, podemos ver que as medias de comprimento
do caule e da folha sdo proximas em A. retusa (83,75 + 19,01 e 79,62 +
31,38) e A. papyracea (72,88 + 20,74 e 71,45 £ 26,16). Apenas A. filamen-
tosa (85,98 £+ 23,85 e 125,64 + 66,23) possui diferenca maior entre caule e
folha e maior desvio padréo para as medidas da folha, indicando maior va-
riacdo. Vimos também que para as trés especies, o diametro das WBTS pre-
sentes no caule e aproximadamente o dobro do didmetro das WBTSs presen-
tes na folha.

Quando os dados obtidos foram comparados entre as espécies, So-
mente A. papyracea teve medias de didmetro e comprimento das WBTSs
caulinares significativamente diferentes das demais. Esta diferenca ja era
esperada porque as WBTSs caulinares de A. papyracea tem origem distinta
das WBTSs de A. retusa e A. filamentosa, pois sdo produzidas a partir do
cambio vascular.

Ja para as WBTs foliares, a média de diametro para A. papyracea
também difere das demais. Contudo, em relacdo a média de comprimento,
a espécie que apresentou diferenca significativa foi A. filamentosa. Resul-
tado que, ao comparar com a morfologia foliar, nos parece um tanto estra-
nho, j& que as folhas de A. retusa e A. filamentosa possuem morfologia e
anatomia muito semelhante, enquanto que A. papyracea possui folhas bem
menores.

Landrum (2006) diz que as espécies Grahamia bracteata e Tali-
nopsis frutescens possuem WBTSs apenas na nervura central de suas folhas
e que nos feixes periféricos ocorrem traqueides ordindrias com espessa-

mento pouco maior que o usual. Ja Ogburn & Edwards (2009) relatam a
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total auséncia de WBTSs nessas duas espécies, e ainda em A. vulcanensis
(endémica da Argentina). De acordo com os resultados encontrados nesse
trabalho, as traqueides encontradas tanto em G. bracteata quanto T. frutes-
cens ndo sdo do tipo WBTS, ou seja, ndo apresentam amplo espessamento
de parede secundaria.

Landrum (2002) aponta para o fato de que em Aizoaceae e Cactaceae
as WBTs ocorrem nas espécies que apresentam maior grau de suculéncia.
Segundo o autor, a Unica subfamilia de Aizoaceae em que elas estdo pre-
sentes é Ruschioideae enquanto que nas outras quatro subfamilias que
apresentam menor suculéncia, elas sdo ausentes. Em Cactaceae, 0 género
basal Pereskia ndo possui WBTS, e géneros, pertencentes as subfamilias
Cactoideae e Opuntioideae que tém alto grau de suculéncia apresentam
WBTSs, com algumas poucas excecoes.

Entretanto, para Anacampserotaceae isso ndo é valido, pois todos 0s
representantes da familia sdo suculentos, e apresentam 0s mesmo 0rgaos
armazenadores de &gua, isto é, folhas e caules suculentos. Mas, 0 que é
comum as trés familias é o fato de que somente espécies de grupos mais
derivados apresentam WBTSs (Mauseth et al. 1995, Landrum 2001), pois no
caso de Anacampserotaceae. Grahamia bracteata e Talinopsis frutescens
sdo consideradas basais (Nyffeler & Eggli 2010).

Até o momento, quase todas as espéecies de Anacampseros ja anali-
sadas apresentaram WBTSs, com a exce¢do de A. vulcanensis (Landrum
2006, Ogburn & Edwards 2009), que segundo filogenia de Nyffeler &
Eggli (2010) é basal no género. Interessante destacar que A. vulcanensis
pertencia ao extinto género Xenia, ou seja, se ndo houvesse tal mudanca,
Anacampseros poderia entdo ser sustentado pela presenca de WBT foliares
e seria a primeira sinapomorfia morfoanatémica, ja que a filogenia é basea-
da somente em dados moleculares. Para que a revisdo taxonémica ocorra,

um estudo maior abrangendo mais especies de Anacampseros para garantir
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que a excecdo da auséncia de WBTSs seja realmente restrita a A. vulcanensis
e para melhor esclarecer as relagdes entre as espécies da familia.

Quanto a origem evolutiva das WBTs, Mauseth (2004) formulou
quatro hipoteses para Cactaceae. A primeira hipoOtese € a de que as WBTS
surgiram apenas uma vez em Cactaceae e que as espéecies gue nao apresen-
tam WBTSs pode ser um artefato. Na segunda hipdtese as WBTs também
tiveram uma origem Unica, e que nas espécies que nao apresentam WBTS,
sofreram reversao. A terceira hipdtese diz que houve apenas um evento em
que as WBTSs apareceram na familia, mas que a sua classificacéo e filoge-
nia precisariam ser alteradas para que esse evento Unico possa ser represen-
tado, por fim, a Gltima hipdtese admite a convergéncia entre as espécies de
Cactaceae, com WBTSs tendo varias origens. Os resultados sobre a ocorrén-
cia de WBTs em Anacampseros ainda é limitado, diante do nimero de es-
pécies descritas no género, mas com 0s resultados disponiveis até o mo-
mento, é possivel que a auséncia de WBTs em A. vulcanensis represente
um caso de reversdo ou perda do carater, no caso de WBTSs ter tido uma

Unica origem na familia.
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Consideracdes Finais

O objetivo inicial desta dissertacédo foi realizar um estudo sobre a re-
gido da axila foliar nos trés géneros de Anacampserotaceae a fim de definir
a origem ontogenética de seus produtos e esclarecer as controvérsias exis-
tentes.

Além das estruturas axilares, as traqueides também sdo bem notaveis
devido ao seu amplo espessamento de parede secundaria. Assim, esta dis-
sertacdo foi dividida em dois capitulos, o primeiro tratando da questdo do
desenvolvimento da regido axilar e segundo, das traqueides e idioblastos
traqueoidais de amplo espessamento, 0s quais serdo submetidos a publica-
cao.

A sequir, as consideragOes finais sobre os pontos mais relevantes de
cada capitulo.

Capitulo I: Ontogénese das Estruturas Axilares em Anacampserotace-
ae (Caryophyllales)

A partir do resultado obtido sobre o desenvolvimento das estruturas
axilares, podemos finalmente afirmar que as escamas sao estipulas modifi-
cadas em vez de tricomas como haviam argumentado alguns autores. Sendo
as cerdas de fato tricomas modificados, essas informagdes permitem reava-
liar a historia evolutiva da familia auxiliando futuros estudos filogenéticos
de reconstrucéo do carater ancestral, uma vez que as duas estruturas sempre
foram analisadas em conjunto, como dois estados diferentes de um mesmo
carater.

A reconstrugéo de carater ancestral é necessaria também para outros
caracteres, como os profilos que, se homélogos aos profilos de Talinaceae e
Didiereaceae, podem representar um vestigio de ramo reduzido, como € 0

caso da aréola de Cactaceae.
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Capitulo I1: Ocorréncia de Traqueides de Amplo Espessamento e Idi-
oblastos Traqueoidais em Anacampserotaceae (Caryophyllales)

A intencdo do segundo capitulo era verificar se as WBTs medulares
eram de fato idioblastos e comparar as WBTS as outras duas familias nas
quais também ocorrem esse tipo de célula, Aizoaceae e Cactaceae. De
acordo com os resultados observados, as WBTs medulares originam-se a
partir de células parenquimaticas e, sobre as WBTs das demais familias, em
Aizoaceae e Anacampserotaceae elas parecem ter surgido uma Unica vez
em cada familia, mas em Cactaceae, a hipdtese mais plausivel é a de que
houve convergéncia entre as espécies da familia.

Neste capitulo ndo buscavamos a possibilidade de propor sinapomor-
fia anatbmica. Mas, como em Anacampserotaceae as WBTSs ocorrem em
apenas um género, exceto uma espécie, a qual foi incluida no género recen-
temente, notamos que se tal mudanca néo tivesse ocorrido, o género Ana-
campseros poderia ser sustentado pela presenca de WBTs foliares. Mas
ainda pouco se sabe sobre as WBTs e mais pesquisas acerca do assunto
precisam ser realizadas para elucidar as duvidas que ainda ficam, como

exemplo, evolucéo dessas células nas Caryophyllales.
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Capa: corte transversal do apice caulinar de Anacampseros albissima Mar-
loth.
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