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Alles ist Blatt 

und durch diese Einfachheit 

wird die größte Mannigfaltigkeit möglich

tudo é folha 

e através desta simplicidade 

é possível a maior diversidade

Goethe (1987 p.84)

TODO CAMBIA

Cambia lo superficial

cambia también lo profundo

cambia el modo de pensar

cambia todo en este mundo

(...)

Cambia el sol en su carrera

cuando la noche subsiste

cambia la planta y se viste

de verde en la primavera

Cambia el pelaje la fiera

Cambia el cabello el anciano

y así como todo cambia

que yo cambie no es extraño

Pero no cambia mi amor

por mas lejos que me encuentre

ni el recuerdo ni el dolor

de mi pueblo y de mi gente

Lo que cambió ayer

tendrá que cambiar mañana

así como cambio yo

en esta tierra lejana

Cambia todo cambia

Cambia todo cambia

Cambia todo cambia

Cambia todo cambia

Julio Numhauser (1982)
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RESUMO 

Myrtaceae é uma família altamente diversa, com representação significativa no Brasil, 
especialmente na Mata Atlântica, e fornece recursos essenciais para os seres humanos, 
além de desempenhar serviços ecossistêmicos cruciais. Historicamente, as inflorescências 
em Myrtaceae vem sendo estudadas por diferentes pesquisadores e revela uma grande 
diversidade morfológica e ecológica, o que gera um volume grande de dados e uma 
confusão terminológica entre as diferentes áreas, de modo que trabalhos abrangentes e 
comparativos enfrentam obstáculos para o avanço do conhecimento nessa área. Nesse 
contexto, é necessária uma melhor compreensão dos padrões morfológicos e dos 
mecanismos genéticos que controlam o desenvolvimento dessas estruturas, visando, 
justamente o estabelecimento de uma base conceitual que permita a comparabilidade 
dessa grande diversidade. Aqui são melhor estudados alguns representantes da tribo 
Myrteae, com abordagens diversas, que compreendem aspectos relacionados a (1) 
morfologia de grãos de pólen e sua importância taxonômica e filogenética; (2) uma 
revisão sistemática da literatura sobre inflorescências, destacando os estudos em 
Myrtaceae, buscando discutir divergências de conceitos relacionados à arquitetura e 
evolução das inflorescências em Myrteae, bem como um levantamento das características 
de inflorescências nas subtribos Pliniinae e Myrciinae; e (3) uma análise dos padrões de 
expressão gênica em representantes da tribo, visando analisar relações filogenéticas entre 
as sequências obtidas e aquelas já disponíveis para Myrtales, além de uma comparação 
do grau de homologia entre as sequências obtidas e as sequências de Arabidopsis thaliana 
relacionadas ao controle da arquitetura de inflorescências e do desenvolvimento floral. 
Observou-se que características palinológicas da subtribo Pliniinae são informativas do 
ponto de vista taxonômico, contradizendo entendimentos anteriores sobre sua 
uniformidade. Traços morfológicos como morfologia colpal, ornamentação da exina, 
forma e tamanho podem ser combinados para fornecer suporte confiável na identificação 
de táxons. Sugere-se que o tipo de pólen ancestral da subtribo Pliniinae é oblato, com 
lados convexos, brevicolpado e ornamentação rugulada. No que diz respeito à diversidade 
arquitetural das inflorescências em Myrtaceae, demonstramos que as inflorescências do 
grupo PAM (Pliniinae + Mirciinae) provavelmente apresentavam uma arquitetura 
ancestral com até três ordens de ramificação, eixos racemosos e flores solitárias como 
eixos de terceira ordem com profilos livres. Em relação aos padrões de expressão gênica 
e identidade reprodutiva em Myrteae, as espécies Psidium cattleyanum, Feijoa sellowiana 
e Luma apiculata possuem prováveis genes homólogos e similaridades importantes na 
expressão gênica e mecanismos de floração com a planta modelo Arabidopsis thaliana. 
No geral, esses estudos comprovam a importância de características polínicas e da 
arquitetura da inflorescência na identificação taxonômica e estudos evolutivos das 
espécies de Myrteae. Além disso, pela primeira vez, são esclarecidos mecanismos 
genéticos subjacentes à floração em espécies de Myrteae e suas semelhanças com 
mecanismos já bem descritos para plantas modelo. 
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ABSTRACT 

Myrtaceae is a highly diverse family with significant representation in Brazil, especially 
in the Atlantic Forest, and provides essential resources for humans, in addition to 
providing important ecosystem services. Historically, the inflorescences of Myrtaceae 
have been studied by different researchers and show a great morphological and ecological 
diversity, generating a large amount of data and terminological confusion between 
different areas, so that comprehensive and comparative work is an obstacle to the 
advancement of knowledge in this area. In this context, a better understanding of the 
morphological patterns and genetic mechanisms that control the development of these 
structures is necessary, with the aim of establishing a conceptual basis that allows the 
comparability of this great diversity. Here, some representatives of the tribe Myrteae are 
investigated, with different approaches covering aspects related to (1) pollen grain 
morphology and its taxonomic and phylogenetic relevance; (2) a systematic review of the 
literature on inflorescences, highlighting the studies in Myrtaceae, trying to discuss 
divergences of concepts related to the architecture and evolution of inflorescences in 
Myrteae, as well as a survey of inflorescence characteristics in the subtribes Pliniinae and 
Myrciinae; and (3) an analysis of the patterns of gene expression in representatives of the 
tribe, with the aim of analyzing the phylogenetic relationships between the sequences 
obtained and those already available for Myrtales, as well as a comparison of the degree 
of homology between the sequences obtained and those of Arabidopsis thaliana related 
to the control of inflorescence architecture and floral development. It was found that the 
palynological characters of the subtribe Pliniinae are taxonomically informative, 
contradicting previous beliefs about their uniformity. Morphological characters such as 
colpal morphology, exine ornamentation, shape and size can be combined to provide 
reliable support for taxa identification. It is proposed that the ancestral pollen type of the 
subtribe is oblate, with convex sides, brevicolpate and rugose ornamentation. Regarding 
the architectural diversity of inflorescences in Myrtaceae, we show that inflorescences of 
the PAM group (Pliniinae + Mirciinae) probably had an ancestral architecture with up to 
three orders of branching, racemose axes and solitary flowers as third-order axes with 
free prophylls. In terms of gene expression patterns and reproductive identity in Myrteae, 
the species Psidium cattleyanum, Feijoa sellowiana and Luma apiculata share putative 
homologous genes and important similarities in gene expression and flowering 
mechanisms with the model plant Arabidopsis thaliana. Overall, these studies 
demonstrate the importance of pollen characteristics and inflorescence architecture in 
taxonomic identification and evolutionary studies of Myrteae species. In addition, for the 
first time, the genetic mechanisms underlying flowering and meristem identity in three 
Myrteae species are elucidated and their similarities to mechanisms already well 
described in model plants are presented. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 A botânica brasileira é mundialmente reconhecida pela sua excelência, inovação 

e alta produtividade científica. Temos produções importantes nas mais diversas áreas, 

daquelas mais recentes, como epigenética e as ciências ômicas, quanto daquelas mais 

tradicionais, como taxonomia e anatomia vegetal, que nunca deixaram de se atualizar e 

incorporar novas técnicas e tecnologias. Graças ao esforço conjunto de taxonomistas 

brasileiros, hoje temos um dos mais completos bancos de dados sobre biodiversidade 

vegetal no mundo, o portal da Fauna e Funga do Brasil. O país que se destaca por possuir 

a maior diversidade de plantas no planeta convive com a realidade de constantes e 

diversas ameaças que colocam em risco a perpetuação dessas espécies vegetais e de toda 

a rede de interações das quais fazem parte. 

 Desse modo, torna-se imprescindível o estudo dos diversos aspectos dessa 

biodiversidade, desde as relações de parentesco até os seus padrões e perfis morfológicos, 

estruturais e genéticos. A produção de ciência básica é essencial para o avanço do 

conhecimento humano sobre essa biodiversidade. Seus desdobramentos podem ter 

alcances inesperados, impactando as mais diversas áreas de pesquisa, inclusive aquelas 

aplicadas ao bem-estar humano. Apesar disso, o distanciamento das Universidades do 

convívio e diálogo com a sociedade, aliado a uma inexistência de letramento científico, 

gerou atitudes de descrença e hostilidade com os cientistas e com a Ciência de um modo 

geral, situação que ficou bastante evidente recentemente durante a pandemia da COVID-

19.  

 Nesse contexto, é preciso que o pesquisador em formação, além de ser treinado 

para desempenhar sua pesquisa na área de concentração, seja incentivado a se comunicar 

para além de seus pares. A transposição e disseminação do conhecimento gerado pelas 

pesquisas é importante, porém a verdadeira mudança e comunicação com pessoas de fora 

do círculo acadêmico deve se dar, também, e, talvez, principalmente, na esfera emocional. 

Se conseguirmos passar um pouco do nosso entusiasmo e fascínio pelas plantas, é 

possível que façamos, em termos de impacto social, uma diferença maior do que se apenas 

nos ativermos a tentar explicar, por exemplo, interações gênicas que acontecem no 

meristema apical de uma inflorescência. 
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 Foi com esse intuito que em 2019, em colaboração com Prof. Dr. Augusto Giaretta 

e Prof. Dr. Paulo Takeo Sano, desenvolvemos um vídeo curto para o Concurso Prêmio 

Vídeo Pós-Graduação da USP ( https://youtu.be/na9ALr0z3Dk ). O vídeo foi vencedor 

na categoria Ciência Biológicas e finalista no Good Natured Film Festival. Outras 

atividades nesse sentido foi a produção de vídeo para a Explorers Week da National 

Geographic Society (https://youtu.be/HNJimmITYow) e uma atividade com estudantes 

pelo programa Explorer Classroom, também da NGS (Flowers, Fruits and Future). Estes, 

são produtos associados à tese de doutorado aqui apresentada, cuja temática principal está 

ligada à diversidade morfológica de inflorescências em Myrtaceae, uma família botânica 

importante ecologicamente, principalmente na Mata Atlântica, mas que também é 

reconhecível pelo publico leigo por seus frutos, como a jabuticaba, a pitanga e a goiaba. 

Aqui, exploramos aspectos histórico-filosóficos sobre os estudos com inflorescências em 

angiospermas e em Myrtaceae, focando no entendimento e aplicabilidade de conceitos e 

terminologias classicamente utilizadas na literatura. Ademais, propomos também estudar 

diferentes aspectos morfológicos e genéticos para o entendimento da distribuição da 

diversidade morfológica de inflorescências entre os táxons do grupo PAM (clado das 

subtribos Pliniinae e Mirciinae na filogenia de Vasconcelos et al. 2017). Aspectos 

pormenorizados dessas abordagens e apresentação dos capítulos que compõem esta tese 

são explorados nos tópicos a seguir.  

 

Inflorescências 

A evolução de flores e inflorescências tem sido estudada em diversas famílias e 

grupos taxonômicos, como Fagaceae (Kaul 1986), Aristolochiaceae (Gonzáles 1999), 

Ingae e Acacie (Mimosoide: Leguminosae) (Grimes 1999) e Proteaceae (Douglas & 

Tucker 1996). Os caracteres morfológicos, anatômicos e ontogenéticos de estruturas 

reprodutivas permitem uma melhor compreensão da história evolutiva e sistemática de 

diferentes grupos vegetais, como no caso de Reinheimer & Vegetti (2008), com a tribo 

Paniceae (Poaceae); Pessoa et al. (2012), com Epidendrum (Orchidaceae); e Schmid 

(1972), Carrucan & Drinnan (2000), Bohte & Drinnan (2005), Vasconcelos et al. (2015), 

em Myrtaceae.  

Apesar disso, ainda existe uma grande confusão terminológica, fruto de definições 

pouco precisas, com uma multiplicidade de significados dependendo da área de estudo 
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(morfologia ou ontogenia) (Endress 2010). Assim, novos estudos e classificações devem 

incorporar evidências multidisciplinares, possibilitando a descrição dos padrões das 

inflorescências com maior precisão e comparabilidade, e a inferência de possíveis 

pressões evolutivas e restrições do desenvolvimento que levam à diversidade desses 

padrões (Prenner et al. 2009, Prusinkiewicz et al. 2007). Este tema é abordado de forma 

central e compreensiva nos três capítulos que compõem esta tese, buscando discutir a 

temática por meio de dados levantados a partir da literatura científica especializada, bem 

como de análise de dados empíricos gerados e discutidos aqui de maneira inédita. 

 

Controle genético do desenvolvimento 

 Os padrões morfológicos de inflorescências são resultado de transições durante o 

desenvolvimento nos meristemas, ou seja, se eles se mantêm com identidade vegetativa 

ou se assumem identidade floral (Prusinkiewicz et al. 2007). Alguns mecanismos 

genéticos que controlam essa transição já foram descritos para Arabidopsis thaliana, e os 

principais genes envolvidos são LEAFY (LFY), APETALA1 (AP1) e TERMINAL 

FLOWER1 (TFL1) (Blázquez et al. 2006). Apesar do conhecimento desses mecanismos 

estar bastante avançado em organismos modelo e herbáceas de importância econômica, 

trabalhos em espécies perenes e arborescentes são mais raros. Em Myrtaceae, a maioria 

dos estudos envolvendo expressão gênica está ligada a organismos nativos da Ásia e 

Oceania e, principalmente, do gênero Eucalyptus (vide Dornelas et al. 2004, Claßen-

Bockhoff et al. 2013, Barrientos-Diaz et al. 2018, Soewarto et al. 2019) denotando que o 

interesse econômico pode afetar o fomento de estudos científicos. Aqui, propomos 

ampliar esse conhecimento, visando compreender melhor esses processos de controle 

genético sob a perspectiva da diversidade filogenética, abordagem esta que não tem 

precedentes para a tribo.  

Em Myrtaceae, as inflorescências são caracteres taxonômicos importantes, 

ajudando a circunscrever gêneros e clados supra e infragenéricos (McVaugh 1968; Lucas 

et al. 2011; Mazine et al. 2014). Trabalhos classificando e descrevendo a morfologia das 

inflorescências de Myrtales e Myrtaceae já foram realizados (McVaugh 1956, 1968; 

Briggs & Johnson 1979; Johnson & Briggs 1984; Weberling 1988) e as características 

neles levantadas foram utilizadas nos tratamentos de Landrum & Kawasaki (1997), Lucas 

& Jennings (2009), Lucas et al. (2011) e Mazine et al. (2014). Porém, ainda existe grande 
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confusão nomenclatural e de interpretação das inflorescências da família, o que constitui 

uma barreira para o avanço do conhecimento e compreensão de macroprocessos de forma 

comparada, especialmente quando se considera a altíssima diversidade de Myrtaceae. 

 

Myrtaceae Juss.  

Myrtaceae conta com cerca de 3800-5671 espécies, divididas em 132 gêneros, e 

centros de diversidade na América do Sul, Austrália e Sudeste asiático (Wilson et al. 

2001; Govaerts et al. 2016). Incluída em Myrtales (APG IV 2016) e considerada bem 

delimitada, atualmente, é dividida em 2 subfamílias (Psiloxyloideae e Myrtoideae) e 17 

tribos (Wilson et al. 2005; Govaerts et al. 2016; Wilson 2011). 

No Brasil, a família tem especial representatividade no Domínio da Mata 

Atlântica, onde se configura como uma das famílias arbóreas com maior riqueza (Mori et 

al. 1983; Leitão-Filho 1987; Peixoto & Gentry 1990; Landrum & Kawasaki 1997; 

Oliveira-Filho & Fontes 2000; Oliveira-Filho et al. 2006).  A família também aparece 

como importante indicador da diversidade total de árvores, da caracterização dos subtipos 

dessa formação florestal e é considerada adequada como modelo para estudos de evolução 

dos biomas, ecologia e planejamento para conservação dessas áreas (Murray-Smith 2009, 

Lucas & Bünger 2015).  A tribo Myrteae compreende 49 gêneros, cerca de 2500 espécies 

(Govaerts et al. 2016) de distribuição pantropical (Lucas et al. 2007), dentre as quais se 

encontram todas as espécies nativas das Américas, à exceção de espécies do gênero 

Metrosideros Banks ex Gaertn. (McVaugh 1968; Landrum & Kawasaki 1997; Lucas et 

al. 2005). Por meio de análises de dados moleculares, Vasconcelos et al. (2017) propõem 

a divisão da tribo em 10 clados, que depois foram formalizados em Lucas et al. (2019). 

Myrteae contém dois gêneros super-diversos, Eugenia e Myrcia, e essa diversidade de 

linhagens também tem reflexos na diversidade morfológica e no caso desse trabalho, na 

diversidade de inflorescências. 

 

 A presente tese está organizada em três capítulos que tratam de diferentes aspectos 

ligados à diversidade de inflorescências em Myrteae. 

O capítulo 1 está relacionado com uma das principais funções das inflorescências, 

a atração e a atuação de polinizadores, e, por consequência, otimizar a polinização. Nele 
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constam descrições morfológicas de vinte grãos de pólen, 17 da subtribo Pliniinae e 3 da 

subtribo Eugeniinae (grupo externo). Além das descrições, os caracteres levantados foram 

analisados baseando-se na mais recente filogenia molecular de Pliniinae, na qual os 

estados de caracteres foram mapeados para inferência de estado ancestral, visando a 

discussão de sua importância taxonômica. O estudo foi desenvolvido com colaboração de 

Profa. Dra. Ana Carolina Mezzonato, Dra. Aline Stadinik e Prof. Dr. Paulo Oliveira, e 

será submetido à revista científica Palinology. 

O capítulo 2 é apresentado em quatro partes. Na primeira, uma revisão sistemática 

da bibliografia em inflorescência é apresentada, com a discussão dos principais temas, 

pesquisadores e metodologias empregadas no estudo de inflorescências. A produção 

bibliográfica sobre inflorescências em Myrtaceae é discutida junto desse panorama 

global. Na segunda parte, temos uma breve revisão sobre os principais trabalhos focando 

arquitetura, estrutura e evolução da inflorescência em Myrteae e seus principais conceitos 

e divergências são discutidos. Na terceira parte, é feita uma breve discussão sobre 

diferentes conceitos contemporâneos de inflorescência, possibilitando, na quarta parte, a 

descrição e discussão dos resultados de um levantamento das características de 

inflorescências do grupo formado pelas subtribos Pliniinae e Myrciinae (PAM group). 

O capítulo 3 apresenta os resultados de experimentos de sequenciamento do 

transcriptoma de três espécies de Myrteae: Feijoa sellowiana, Luma apiculata e Psidium 

cattleyanum. Os transcriptomas foram analisados para averiguar a expressão de possíveis 

genes homólogos aos de Arabidopsis thaliana com funções descritas no controle da 

arquitetura de inflorescências e desenvolvimento floral. As relações filogenéticas entre as 

sequências encontradas e aquelas de outras espécies de Myrtales foram investigadas e a 

expressão diferencial entre brotamento e flor foi realizada para L. apiculata. O estudo foi 

desenvolvido com colaboração da Profa. Dra. Renata de Oliveira Dias e está submetido 

na BMC Plant Biology. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

• Grãos de pólen de 20 espécies de Myrtaceae foram descritos, 17 em Pliniinae e 3 em

Eugeniinae;

• A diversidade morfológica dos grãos de pólen encontrada foi maior do que as

reportadas anteriormente para a tribo, sendo que alguns caracteres se mostraram

informativos para identificação de espécies proximamente relacionadas;

• O mapeamento de estado de caráter ancestral mostra que é necessário aumentar a

amostragem em gêneros muito especiosos, como Eugenia e Myrcia, para podermos

inferir com maior segurança as relações de parentesco entre espécies viventes e

registros fósseis importantes para a datação de filogenias moleculares;

• O panorama da estruturação do conhecimento a respeito das inflorescências segue um

padrão parecido com o de outras áreas das ciências da vida, com fortes vieses de

distribuição geográfica e temática das publicações;

• Estudos morfológicos pormenorizados e aliados a outras metodologias, como a

ontogenia e expressão gênica, são úteis para a resolução de questões antigas e podem

auxiliar na mudança de conceitos e entendimento da diversidade que nos cerca;

• Os conceitos contemporâneos sobre inflorescência foram apresentados e discutidos, e

uma metodologia para padronização de descrição de enflorescencias em Myrteae foi

proposta e testada com Pliniinae e Myrciinae;

• O mapeamento dos estados de caracteres ancestrais das inflorescências sugere um

panorama diferente dos apresentados nos principais estudos a respeito da evolução da

arquitetura de inflorescência em Myrtaceae;

• Os experimentos de sequenciamento e expressão diferencial do transcriptoma

mostraram que as espécies de Myrteae apresentam prováveis genes homólogos

àqueles de organismos modelos, alguns com perfil de expressão similar aos descritos

para controle da floração, identidades dos meristemas e desenvolvimento floral;

• São necessários mais estudos levantando caracteres morfológicos de grãos de pólen,

mesmo em grupos onde eles são considerados homogêneos; a utilização de novas

tecnologia de imagem podem colaborar no reconhecimento de novas nuances;
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• A padronização de uma terminologia que seja amplamente empregada em descrições

de novas espécies, por exemplo, pode contribuir e possibilitar inferências

macroevolutivas em grupos importantes na formação da biota neotropical;

• A utilização de ferramentas das ciências ômicas pode ajudar a resolver questões que

estão há muito tempo intrigando os pesquisadores, como, em Myrtaceae, a natureza

de inflorescências e SGUs, sua flexibilidade e sua evolução.
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