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VI. Resumo

As estipulas da familia Passifloraceae sdo estruturas exuberantes que apresentam uma
rica diversidade morfologica e, por tanto, um grande valor taxonémico. Dentro da familia,
essa diversidade é notavel nos taxons pertencentes ao género Passiflora L. Neste género,
as estipulas foliaceas sdo amplamente descritas entre as espécies do subgénero Passiflora
e apresentam uma infinidade de morfologias. Nos subgéneros Astrophea, Decaloba,
Deidamioides e Tetrapathea sdo muito comuns as estipulas inconspicuas, descritas de um
modo geral como: diminutas, no caso do subgénero Deidamioides; triangulares ou
setdceas nas espécies dos subgéneros Astrophea e Tetrapathea; e, frequentemente,
setaceas ou lineares, no subgénero Decaloba. Em folhas, a diversidade morfoldgica é
resultado da atividade de diferentes regides de crescimento. Com isso, foi realizado um
levantamento dos caracteres morfoanatémicos, identificando padrées morfoldgicos de
espécies de trés subgéneros de Passiflora. Seguido do estudo ontogenético das estipulas
de cada um dos padrBes, e posterior mapeamento dos caracteres morfologicos das
estipulas a partir de uma filogenia atual. Inicialmente, foi realizado o tratamento
anatdbmico convencional de vinte espécies do género Passiflora: seis do subgénero
Decaloba, duas do subgénero Deidamioides, e doze espécies do subgénero Passiflora. As
analises da anatomia das estipulas demonstram que sua estrutura é semelhante a lamina
foliar de eudicotileddneas mesdfitas, apresentando uma epiderme com camada Unica de
células, composta frequentemente por tricomas tectores e distribuicdo de estdmatos em
ambas ou apenas uma face; mesofilo homogéneo ou heterogéneo; e feixes vasculares
frequentemente colaterais, organizados em um padréo de venacgdo pinada ou palmada.
Passiflora incarnata L. apresenta a anatomia da estipula distinta das demais espécies em

sua porc¢do distal, na epiderme ndo ha estdmatos, o0 mesofilo possui pequenos espagos



intercelulares e o sistema vascular esta organizado em uma nervura Unica concéntrica do
tipo anfivasal, um provavel processo de abaxializagdo. Nas analises morfoldgicas foram
identificados dois grupos de estipulas: foliaceas e ndo folidceas. A partir disso foram
selecionadas onze espécies do total de 20, para o estudo ontogenético, e identificado seis
padrdes morfoldgicos: estipulas folidceas simétricas, estipulas foliaceas assimétricas com
expansao unilateral, estipulas foliaceas assimétricas com expansdo bilateral, estipulas ndo
folidceas com expansdo da lamina unilateralmente, estipulas ndo folidceas com expansdo
da lamina bilateralmente, e estipulas ndo foliaceas com expansdo laminar ausente. Na
formagdo da Iamina das estipulas foliceas foi identificada a atividade do meristema
marginal e, frequentemente, do meristema em placa. No caso das estipulas foliaceas
assimétricas, o meristema marginal é silenciado em um dos flancos, retomando sua
atividade apds o desenvolvimento da ldmina oposta, como em P. caerulea e P. kermesina;
ou tem a atividade do meristema marginal deprimida em um dos flancos e continuo no
outro, como em P. eichleriana; ou tem a atividade encerrada em um dos flancos, como
em P. morifolia. O meristema marginal esta frequentemente envolvido na formacéo da
lamina, e é visivel logo apds o estabelecimento da polaridade adaxial-abaxial. Nas
estipulas ndo folidceas, 0 meristema marginal tem uma atividade efémera, e em P.
deidamioides Harms é ausente. Assim como as estipulas foliaceas, as ndo foliaceas
apresentam a atividade do meristema marginal, frequentemente efémera. A partir dos
caracteres morfologicos, foram estabelecidas sinapomorfias no subgénero Passiflora,
clado com as espécies P. eichleriana, P. racemosa, P. galbana, P. kermesina e P.
caerulea; como estipulas foliaceas, expansdo da lamina da estipula bilateralmente,

nectarios extraflorais presentes, organizacao isolateral do mesofilo e venacao pinada.



VII. Abstract

The stipules of the Passifloraceae family are exuberant structures that present a rich
morphological diversity and, therefore, a great taxonomic value. Within the family, this
diversity is notable in the taxa belonging to the genus Passiflora L. In this genus,
foliaceous stipules are widely described among the species of the subgenus Passiflora
and present a largernumber of morphologies. In the subgenera Astrophea, Decaloba,
Deidamioides and Tetrapathea, inconspicuous stipules are very common, described in
general as: diminute, in the case of the subgenus Deidamioides; triangular or setaceous in
the species of the subgenera Astrophea and Tetrapathea; and, frequently, setaceous or
linear, in the subgenus Decaloba. In leaves, the morphological diversity is the result of
the activity of different growth regions. With this, a survey of the morphoanatomical
characters was carried out, identifying morphological patterns of species of three
subgenera of Passiflora., followed by the ontogenetic study of the stipules of each of the
patterns, and subsequent mapping of the morphological characters of the stipules from a
current phylogeny. Initially, the conventional anatomical treatment of twenty species of
the genus Passiflora was carried out: six of the subgenus Decaloba, two of the subgenus
Deidamioides, and twelve species of the subgenus Passiflora. The analysis of the
anatomy of the stipules led us to conclude that its structure is similar to the leaf blade of
mesophyte eudicotyledons, presenting an epidermis with a single layer of cells, often
composed of trichomes and distribution of stomata on both or just one face; homogeneous
or heterogeneous mesophyll; and collateral vascular bundles, arranged in a pinned or
palmately venation pattern. Passiflora incarnata L. presents the anatomy of the stipule
distinct from the other species in its distal portion, in the epidermis there are no stomata,

the mesophyll has small intercellular spaces and the vascular system is organized in a



single concentric rib of the amphivasal type, a probable process of abaxialization. In the
morphological analyzes, two groups of stipules were identified: foliaceous and non-
foliaceous. From this, eleven species from 20 were selected for the ontogenetic study and
six morphological patterns were identified: symmetric foliaceous stipules, asymmetric
foliaceous stipules with unilateral expansion, asymmetric foliaceous stipules with
bilateral expansion, non-foliaceous stipules with blade expansion unilaterally, stipules
non- foliaceous with bilateral blade expansion; and non-foliaceous stipules with absent
laminar expansion. In the formation of the blade of the foliaceous stipules, the activity of
the marginal meristem and, frequently, of the meristem in plate was identified. In the case
of asymmetric foliaceous stipules, the marginal meristem is silenced on one of the flanks,
retaking its activity after the development of the opposite blade, as in P. caerulea and P.
kermesina; or it has the marginal meristem activity depressed on one flank and continuous
on the other, as in P. eichleriana; or it has its activity terminated on one of its flanks, as
in P. morifolia. The marginal meristem is often involved in the formation of the lamina,
and it is visible soon after the establishment of adaxial-abaxial polarity. In the non-
foliaceous stipules, the marginal meristem has an ephemeral activity, and in Passiflora
deidamioides Harms it is absent. Like the leafy stipules, the non-foliaceous stipules
present the activity of the marginal meristem, often ephemeral. From the morphological
characters, synapomorphies to the subgenus Passiflora, clade with the species P.
eichleriana, P. racemosa, P. galbana, P. kermesina and P. caerulea; as foliaceous shape,
bilateral stipulation blade expansion, extrafloral nectaries present, isolation of the

mesophyll and pinned venation.



I. Introducao

Passifloraceae é mundialmente conhecida por sua importancia econdmica (frutos
comestiveis, formulacdo de farmacos), e pela exuberancia de suas flores, que apresentam
caracteristicas importantes para a taxonomia da familia (UImer & MacDougal 2004), em
especial, a corona de filamentos (Judd et al. 2008). Além dos 6rgdos reprodutivos, as
folhas e suas estipulas também possuem uma grande diversidade morfoldgica,
mostrando-se igualmente Uteis na taxonomia do grupo (Ulmer & MacDougal 2004).

A maioria das espécies desta familia sdo trepadeiras ou lianas que possuem
gavinhas axilares, ou, menos frequente, possuem habito arbustivo ou arbéreo com
auséncia de gavinhas; geralmente apresentam tricomas tectores com diferentes
morfologias (Ulmer & MacDougal 2004, Judd et al. 2008). Filotaxia é alterna espiralada
e, frequentemente, apresentam folhas simples e lobadas ou inteiras e serreadas, com
venacgdo palmada, nectarios peciolares e laminares, e estipulas presentes. (Cervi 1997,
Ulmer & MacDougal 2004, Judd et al. 2008).

Passifloraceae possui quatro subfamilias: Malesherbioideae Burnett, contendo 1
género e 24 espécies; Turneroideae Eaton, com 12 géneros e 229 espécies; Passifloroideae
Burnett, com 16 géneros e 705 espécies (Stevens 2001, APG 111 2009, APG IV 2016); e
Pibirioideae Chase & Christenhusz, a mais recente aquisi¢ao de Passifloraceae, com um
Unico género monotipico, Unico grupo da familia com estipulas ausentes (Stevens 2001,
Maas et al. 2019). Totalizando cerca de 30 géneros e 975 espécies (Stevens 2001),
representantes de Passifloraceae estdo distribuidos entre as regides tropicais e
temperadas, principalmente entre as américas e a Africa (Stevens 2001, Simpson 2010).

De acordo com a lista da flora do Brasil, existem 4 géneros e 162 espécies pertencentes a



subfamilia Passifloroideae (Passifloraceae sensu stricto), e 2 géneros e 159 espécies da
subfamilia Turneroideae (Flora do Brasil 2020a, b).

Passifloroideae, a subfamilia mais numerosa, tem como principal caracteristica a
corona bem desenvolvida (de Wilde 1971, Ulmer & MacDougal 2004). Esté subdividida
em duas tribos: Paropsieae de Candolle e Passifloreae de Candolle (Stevens 2001,
Muschner et al. 2003, Ulmer & Macdougal 2004, Judd et al. 2008).

A tribo Paropsieae € um grupo parafilético representado por espécies arbustivas e
arboreas originarias da Africa, desprovidas de gavinhas (Muschner et al. 2003), e que, de
acordo com Judd et al. (2008), provavelmente representa um grupo basal em
Passifloraceae. Em contraste, 0 habito lianescente, a presenca de gavinhas e as flores
especializadas, fazem da tribo Passifloreae um grupo monofilético (Muschner et al. 2003,
Judd et al. 2008). E a tribo mais representativa no continente americano, com quatro
géneros ocorrendo no Brasil: Ancisthrothyrsus Harms, Dilkea Mast., Mitostemma Mast.
e Passiflora L. (Aradjo 2009, Bernacci et al. 2015).

O género Passiflora L. € representado por aproximadamente 625-650 espécies
(Stevens 2001, Cervi 2006), sendo que destas 142 ocorrem no Brasil (Bernacci et al.
2015). Espécies deste género sdo facilmente reconhecidas por suas caracteristicas: cinco
estames e presenca de androginoforo (Ulmer & MacDougal 2004).

A revisdo do género Passiflora realizada por Feuillet & MacDougal (2003),
baseada em caracteres morfologicos, reconhece quatro subgéneros: Astrophea (57
espécies), Decaloba (204 espécies), Deidamioides (17 espécies) e Passiflora (234
espécies). Posteriormente, Krosnick et al. (2009) adicionaram um novo subgénero,
Tetrapathea (3 espécies).

As espécies do subgénero Astrophea sdo reconhecidas por apresentar

caracteristicas como o habito lianescente ou arbdreo, de tamanho pequeno a médio, e



folhas ndo lobadas. O subgénero Decaloba é composto por pequenas trepadeiras, com
pequenas flores e frutos, as folhas sdo frequentemente bilobadas e variegadas, com
nectarios peciolares ausentes. Em contraste, o subgénero Passiflora é caracterizado por
possuir grandes flores com vistosas coronas (Ulmer & MacDougal 2004, Krosnick et al.
2013).

As trés espécies do subgénero Tetrapathea também sdo lianescentes, mas chamam
atencdo por se tratar de espécies dioicas. No subgénero Deidamioides estdo as espécies
mais basais do género Passiflora, segundo Ulmer & MacDougal (2004), as quais
apresentam um conjunto de caracteristicas que ndo se encaixam nos demais, como
estipulas minusculas, glandulas peciolares, folhas ndo-lobadas e compostas possuindo de
3-9 foliolos. A forma juvenil pode possuir gavinhas com um disco adesivo distal, além
de as flores surgirem das gavinhas (Ulmer & MacDougal 2004, Krosnick et al. 2013).

Apesar das diferencas morfoldgicas das folhas, do habito, do tamanho das flores,
frutos e bracteas, e da distribuicdo dos nectarios entre os representantes dos subgéneros,
esses sdo grupos monofiléticos, sustentados por dados moleculares e morfoldgicos
(Muschner et al. 2003, Hansen et al. 2006, Yotoko et al. 2011, Muschner et al. 2012).

RelacGes entre os subgéneros Astrophea, Decaloba, Deidamioides e Passiflora
sdo propostas usando caracteres morfoldgicos, tais como a presenga de cinco estames e
de androgindforo (Killip 1938, Ulmer & MacDougal 2004), e moleculares (Muschner et
al. 2003, Hansen et al. 2006, Yotoko et al. 2011, Muschner et al. 2012). Contudo, a nivel
infrasubgenérico alguns grupos ndo apresentaram sustentacdo a partir de filogenias
moleculares, como mostrado por Zamberlan (2007) em suas analises com espécies dos
quatro subgéneros acima citados. Com relacdo ao subgénero Passiflora, apesar de ser um

grupo monofilético, as relagcdes entre as secdes e supersecGes nao foram esclarecidas



ainda, assim como as superse¢des Astrophea e Pseudoastrophea do subgénero Astrophea
(Zamberlan 2007).

Algumas supersecdes dentro do subgénero Decaloba, por exemplo, mostraram-se
monofiléticas, entre elas Bryonioides e Cieca. Porém as se¢cdes Xerogona e Decaloba
(ambas pertencentes da supersecdo Decaloba) demostraram ndo se tratar de grupos
monofiléticos, uma vez que P. sexflora Juss. e P. lutea L., pertencentes a se¢do Decaloba,
aparecem agrupadas na se¢do Xerogona (Zamberlan 2007).

As caracteristicas morfoldgicas relacionadas aos 6rgdos vegetativos que mais
contribuem na delimitacdo desses grupos sdo: 1) o contorno da lamina foliar (lobada ou
ndo lobada); 2) a presenca e distribuicdo das glandulas; e 3) a morfologia das estipulas
(Ulmer & MacDougal 2004).

Conforme mencionado anteriormente, as folhas em Passifloraceae podem
apresentar uma enorme diversidade, podendo ser simples ou compostas, lobadas ou ndo
lobadas, com a margem inteira, denteada ou serreada, apresentando glandulas ou ndo
(Cervi 1997, Ulmer & MacDougal 2004). O carater lobacdo da folha contribui,
principalmente, na delimitacdo de trés subgéneros: 1) Decaloba, que apresenta folhas
bilobadas e trilobadas; 2) Deidamioides, com folhas ndo lobadas, porém algumas espécies
possuem folhas compostas; e 3) Passiflora com folhas ndo lobadas e lobadas com até
nove lobos (Ulmer & MacDougal 2004, Feuillet & MacDougal 2007).

O subgénero Decaloba é também caracterizado quanto a distribuicdo das
glandulas foliares, as quais se encontram apenas na superficie abaxial da lamina foliar,
entre as nervuras primarias. Contudo, ha espécies desse subgénero que nédo apresentam
glandulas foliares, como espécies da secdo Xerogona (supersecdo Decaloba). Os demais
subgéneros sdo caracterizados pela presenca de glandulas foliares: Astrophea, glandulas

frequentemente peciolares e, em poucos casos, na margem da lamina foliar;



Deidamioides, com glandulas apenas no peciolo; e no subgénero Passiflora ha glandulas
peciolares e laminares ocorrendo na posicdo marginal e submarginal (Ulmer &
MacDougal 2004). Em Tetrapathea ha glandulas peciolares e foliares na regido entre as
nervuras (Krosnick et al. 2009).

Cusset (1970) relaciona a distribuicdo das glandulas com a lobacdo da lamina
foliar em espécies de Passifloraceae, e sugere que o carater “glandulas foliares marginais”
em folhas simples é uma condi¢do ancestral dentro da familia, ocupando uma posi¢ao
submarginal secundariamente (Figuras 1A e 1B). Ainda, a partir das folhas simples néo
lobadas com glandulas marginais, teriam surgido as folhas lobadas também com
glandulas marginais. Estas foram precursoras das laminas foliares com glandulas
comissurais, ou seja, posicionadas na regido comissural, a qual o sinu sofre uma
diminuicdo. Dessa forma, as glandulas assumiram a posicao abaxial da lamina foliar,
como ocorre nas espécies do subgénero Decaloba, e ndo mais marginal, como em
espécies do subgénero Passiflora (Figuras 1C - 1F) (Cusset 1970). Segundo 0 mesmo
autor, a condicdo mais derivada é a perda total das glandulas na lamina foliar, situacao

encontrada nas espécies da secdo Xerogona (supersecao Decaloba, subgénero Decaloba).

Figura 1. Esquema adaptado de Cusset (1970) sugerindo a evolucdo das folhas em
Passifloraceae a partir da posicdo das glandulas. A. Folhas ndo lobadas com glandulas
marginais e peciolares. B. Folhas ndo lobadas com glandulas submarginais. C. Folhas
lobadas com glandulas marginais localizadas apenas na regido dos sinus (incisdo entre 0s
lobos). D e E. llustram os passos entre a forma C e F, a profundidade dos sinus diminui



até que as glandulas, antes marginais, permanecem e assumem uma posic¢ao superficial
abaxial (F).

A ocorréncia de glandulas nas estipulas de Passifloraceae foi descrita muitas vezes
na literatura, apesar disso nem sempre sua presenca € mencionada pelos taxonomistas,
também sua posicao, morfologia e numero (Killip 1938, Ulmer & MacDougal 2004,
Cervi 2006, Feuillet & MacDougal 2007, Bernacci et al. 2015).

Sobre a anatomia das folhas de Passifloraceae, esta é bem conhecida (Metcalfe &
Chalk 1979, Lopez-Meruvia et al. 1993a, 1993b, Kurtz et al 2002, Jauregui et al. 2002,
Beraldo & Kato 2008, Brasileiro 2014, Farias et al 2016). A epiderme é frequentemente
recoberta por uma fina camada de cuticula e tricomas ndo glandulares estdo quase sempre
presentes. Em secc¢do transversal, observa-se, comumente, as células epidérmicas da face
adaxial maiores em altura que as células da face abaxial, ou ainda as células da face
abaxial papilosas. Os estdmatos sdo do tipo anomociticos e as folhas podem ser
classificadas como epiestomaticas ou anfiestomaticas. O mesofilo é dorsiventral, com o
parénquima palicadico composto geralmente de apenas uma camada, e 0 lacunoso com
amplas camaras subestomaticas. Apenas as espécies do género Adenia apresentam
mesofilo isolateral, como verificado por Metcalfe & Chalk (1979) e Brasileiro (2014).
Idioblastos sdo muito frequentes neste tecido, podem conter compostos fendlicos, ou
cristais do tipo drusas e/ou prismaticos. Os feixes vasculares podem ser organizados em
um arco aberto ou feixe Unico, e muitas vezes circundados por fibras periciclicas
(Metcalfe & Chalk 1979, Lépez-Meruvia et al. 1993a, 1993b, Kurtz et al 2002, Jauregui
et al. 2002, Beraldo & Kato 2008, Brasileiro 2014, Farias et al 2016).

Na familia Passifloraceae, alguns caracteres anatdmicos das folhas demonstraram-
se bastante Uteis na identificagdo dos taxas, como no caso da superse¢do Decaloba
(subgénero Decaloba), em que células epidérmicas papilosas sdo muito frequentes. Esta

supersecdo € subdividida nas se¢cdes Decaloba e Xerogona, que apresentam como



principal diferenga anatdmica a organizacdo do sistema vascular, arco aberto em
Decaloba e feixe central Unico em Xerogona (Brasileiro 2014).

Os tricomas ndo glandulares em forma de gancho auxiliam na identificacdo de
espécies da supersecdo Bryonioides (subgénero Decaloba) (Ulmer & MacDougal 2004).

No subgénero Passiflora, a supersecdo Coccinea se diferencia das demais por
apresentar células epidérmicas papilosas; e a supersecdo Laurifolia apresenta
frequentemente celulas epidermicas com contorno reto em vista frontal, fibras associadas
a todos os feixes e o sistema vascular organizado em arco aberto (Brasileiro 2014).

Muito se conhece a respeito da morfologia e anatomia das folhas de Passifloraceae
(Metcalfe & Chalk 1979, Lépez-Meruvia et al. 1993a, 1993b, Kurtz et al 2002, Jauregui
et al. 2002, Beraldo & Kato 2008, Brasileiro 2014, Farias et al 2016), e quéo Uteis podem
ser na classificagéo e identificacdo dos taxas (Ulmer & MacDougal 2004), enquanto que
as estipulas, mesmo fornecendo dados importantes, sdéo muitas vezes despercebidas em
diversos grupos de plantas (Weberling 2006).

O termo estipula foi inicialmente empregado por Lineu (Lubbock 1899) e trata-se
de estruturas que se desenvolvem na base de uma folha, frequentemente, pareadas em
lados opostos no ponto de insercdo do peciolo ao eixo caulinar, mas podem estar
individualizadas quando as estruturas opostas se fundem — interpeciolar — ou quando ha
fusdo entre estipulas de uma mesma folha — intrapeciolar (Lubbock 1899, Bell 1991,
Weberling 2006, Judd et al. 2008, Simpson 2010). Por vezes as estipulas sdo téo
diminutas que se assemelham a escamas, mas podem ser tdo conspicuas idénticas a folhas
inteiras — a partir das quais podem ser reconhecidas pela auséncia de gemas axilares
(Lubbock 1899, Bell 1991, Judd et al. 2008, Simpson 2010). Elas podem apresentar uma
infinidade de modificacbes como espinhos, Ocreas, gavinhas, nectarios extraflorais,

tricomas (Bell 1991, Judd et al. 2008) e coléteres (Capelli et al. 2017).



Por serem 6rgdos com morfologia caracteristica e constantemente presente em
muitos grupos de plantas, principalmente entre as angiospermas, as estipulas sdo bastante
utilizados na descricdo de espécies e, além disso, podem ser um indicativo de parentescos
entre taxas (Weberling 2006, Judd et al. 2008).

A presenga de estipulas € um carater predominante em Passifloraceae, apresentam
ampla diversidade morfoldgica (Ulmer & Macdougal 2004, Judd et al. 2008), e, por isso,
é um carater largamente empregado na distin¢do entre grupos de espécies (Killip 1983).
Nos subgéneros Decaloba e Deidamioides (género Passiflora), estipulas inconspicuas e
ndo folidceas sdo frequentes, enquanto que entre as espécies do subgénero Passiflora, as
estipulas sdo, geralmente, conspicuas com simetria dorsiventral, semelhante a uma folha,
sendo descritas como folidceas (Ulmer & MacDougal 2004, Feuillet & MacDougal
2007).

Durante a formacdo de uma folha h& a atividade de diferentes regides de
crescimento que véo resultar na folha madura (Foster 1936, Esau 1960, Fahn 1989,
Dengler & Tsukaya 2001, Beck 2005, Tsukaya 2010, Melo-de-Pinna & Cruz 2020). Para
alguns autores, como Foster (1936), Esau (1960) e Fahn (1989), o desenvolvimento foliar
pode ser dividido em quatro estdgios: 1) iniciacdo, 2) diferenciacdo inicial, 3)
desenvolvimento do eixo da folha, e 4) origem e histogénese da lamina foliar. Os trés
primeiros estagios sdo caracterizados pelo estabelecimento dos eixos proximo-distal e
adaxial-abaxial do primordio foliar. Segundo estes autores, a inicia¢do do primordio foliar
surge a partir de divisbes que ocorrem em um pequeno grupo de células lateralmente
situadas ao meristema apical caulinar. Ja nas primeiras etapas do desenvolvimento, o
primoérdio assume uma forma conica com a face adaxial achatada e, anatomicamente,
consiste em uma protoderme, tecido fundamental e procadmbio. A atividade do meristema

apical, geralmente, tem curta duracdo em angiospermas e o crescimento proximo-distal



ocorre por atividade do meristema intercalar. Ao mesmo tempo ocorrem divisoes
celulares na regido adaxial proporcionando um aumento em volume do primérdio foliar
(Foster 1936, Esau 1960, Fahn 1989).

No ultimo estagio de desenvolvimento, é determinada a morfologia da lamina
foliar, carater este que esta relacionado com os meristemas marginal e em placa (“plate
meristem”). A lamina foliar inicia seu desenvolvimento ainda durante o crescimento em
comprimento e espessura do primérdio por meio de células das margens que se dividem
continuamente, formando o meristema marginal. A atividade do meristema marginal
varia entre as regiGes do primoérdio foliar, de modo que, nas folhas pecioladas, tal
crescimento € reprimido na base, da qual se originara o peciolo (Fahn 1989, Esau 1960,
Foster 1936).

O processo da ontogénese foliar também pode ser descrito a partir de trés estagios
de desenvolvimento: 1) iniciacdo; 2) morfogénese primaria — processos que estabelecem
a forma basica da folha, relacionada a sua simetria e sub-regides; e 3) expansdo e
morfogénese secundaria — ocorre aumento na superficie e no volume final da folha, cuja
expansdo pode ser isométrica ou alometrica, podendo o 6rgdo manter ou alterar a forma
estabelecida durante a morfogénese primaria (Dengler & Tsukaya 2001, Beck 2005,
Tsukaya 2010; Melo-de-Pinna & Cruz 2020).

De acordo com os autores, na iniciacdo, tem-se a formacéo do primérdio foliar, o
qual ja apresenta polaridade adaxial-abaxial. Na morfogénese primaria, sdo estabelecidas
as subregides da folha, isto €, sua lamina e a base. Na morfogénese secundaria, ocorre um
aumento da area superficial e volume por meio da expansao e diferenciacdo celular, que
definird a forma final da folha, por isso leva um periodo de tempo maior. Dois padrbes
de expansdo podem ser identificados nesse momento: 1) isométrico — retém a forma

estabelecida pela morfogénese primaria; e 2) alométrico — a forma inicial € alterada. O



restante do crescimento se da pela atividade do meristema intercalar e difuso, com um
aumento na érea e volume (Dengler & Tsukaya 2001, Beck 2005, Tsukaya 2010).

Desde o inicio da formacdo da Iamina foliar, os meristemas marginal e em placa
encontram-se ativos formando uma expansdo centro-lateral de uma determinada regido
do primordio. A variacdo da atividade desses meristemas pode resultar em uma grande
diversidade de formas foliares (Dengler & Tsukaya 2001, Beck 2005, Tsukaya 2010).
Desta maneira, folhas com diferentes morfologias surgem como resultados de diferentes
padrdes de desenvolvimento, especialmente perceptiveis na atividade do meristema
marginal, que pode ser: 1) prolongada (Dengler & Tsukaya 2001, Beck 2005, Tsukaya
2010); 2) reduzida (Hernandes-Lopes et al. 2016, Melo-de-Pinna et al. 2016); ou 3)
ausente, como, por exemplo, em folhas com morfologia cilindrica (Dengler & Tsukaya
2001, Beck 2005, Tsukaya 2010).

Recentes estudos realizados por Hernandes-Lopes et al. (2016) e Melo-de-Pinna
et al.(2016) mostram que em folhas suculentas cilindricas a regido de crescimento
marginal é periférica, diferente do observado em folhas planas (achatadas no sentido
adaxial-abaxial), onde tal regido se mantém nos flancos da face adaxial do primordio.

A partir dos padr@es de atividades das regiGes meristematicas, durante a formacéo
de laminas foliares com simetria dorsiventral ou radial, surgem algumas questdes quando
pensamos em estipulas que também podem apresentar os dois planos de simetria: 1) Ha
variacdo na localizacdo do meristema marginal entre estipulas cilindricas e as
dorsiventrais? 2) Nas estipulas dorsiventrais, a assimetria observada pode ser o resultado
da atividade diferencial do meristema marginal em apenas um lado do primdrdio de

estipula?



V. Conclusoes

1. Os caracteres morfoldgicos das estipulas em espécies de Passiflora tém um
grande valor taxondmico, principalmente a nivel subgenérico. Caracteres, como
o tipo foliaceo, a presenca de nectarios extraflorais e a expansdo bilateral da
lamina da estipula nas espécies do subgénero Passiflora, distingui-o dos
subgéneros Astrophea, Decaloba e Deidamioides, que possuem estipulas nao
folidceas e auséncia de nectarios extraflorais;

2. Os nectarios extraflorais estipulares, que sdo muito frequentes no subgénero
Passiflora, sdo pouco mencionados em trabalhos taxondmicos. A perda dessa
informacdo é prejudicial do ponto de vista sisteméatico e taxondmico, e,
provavelmente, se deve ao processo de preparo do material vegetal. Esse processo,
conhecido como herborizagdo, consiste na secagem das amostras, que
impossibilita, muitas vezes, a visualizagéo dessas estruturas. Por tanto, sugerimos
que as estipulas sejam analisadas in vivo e/ou estocadas em fixador apropriado
para uma melhor analise em laboratério;

3. As analises da anatomia das estipulas nos levaram a concluir que muitas das
caracteristicas encontradas sdo comuns na lamina foliar de eudicotileddneas
mesofitas, como: a) uma epiderme com camada Unica de células, composta
frequentemente por tricomas tectores e distribuicdo de estomatos em ambas ou
apenas uma face; b) mesofilo homogéneo ou heterogéneo, no caso de muitas
estipulas foli&ceas; e c) feixes vasculares frequentemente colaterais, organizados
em um padréo de venacdo algumas vezes pinada, outras vezes palmada;

4. Passiflora incarnata, possui uma estipula com morfologia setacea, mas com

caracteristicas particulares. Nestas, a por¢éo distal é diferente da porcéo proximal.



Na porcao distal, a estipula tem um contorno cilindrico, na epiderme ndo ha
estdmatos, o mesofilo possui pequenos espacos intercelulares e o sistema vascular
esta organizado em uma nervura Unica concéntrica do tipo anfivasal, sugerindo
provavel processo de abaxializacdo durante a formacdo da estipula. Na porgédo
proximal, h& nectérios extraflorais na margem e na base da estipula, estbmatos
apenas na face abaxial, numa posi¢do acima das demais células da epiderme,
amplos espagos intercelulares no mesofilo, e os feixes vasculares sdo colaterais.
O que nos leva a concluir que anélises anatdmicas ao longo do eixo proximo-distal
das estipulas sdo de grande importancia e podem revelar novos casos de feixes
anfivais na regido apical, além de possibilitar investigacdes sobre o provavel
processo de abaxializacdo durante o desenvolvimento molecular das estipulas.

Nas andlises da ontogenia das estipulas, observamos que 0s processos Sdo
semelhantes aos que ocorrem no desenvolvimento de folhas. De um modo geral,
a iniciacéo ocorre no segundo plastocrono devido a atividade do meristema apical,
que é responsavel pelo crescimento proximo distal. A formacdo da lamina nas
estipulas se da pela atividade de uma regido de crescimento marginal, seja
prolongada ou breve, que é seguida, muitas vezes do meristema em placa, e a
variacdo da atividade desses meristemas resulta nas diferentes formas estipulares.
Em Passiflora deidamioides, ndo ha atividade da regido de crescimento marginal.
A atividade meristematica nas estipulas resultou em seis distintos padrdes
morfoldgicos: a) estipulas foliaceas simétricas; b) estipulas folidceas assimétricas
com expansao unilateral; c) estipulas folidceas assimétricas com expansdo
bilateral; d) estipulas ndo foliaceas com expansdo da lamina unilateralmente; e)
estipulas ndo foliaceas com expansao da lamina bilateralmente; e f) estipulas ndo

foliaceas com expansédo laminar ausente.



6. Na proposta filogenética de Yotoko et al. (2011), identificamos quatro grandes
clados que sé@o distintos morfoanatomicamente. Um clado composto pelas
espécies do subgénero Decaloba, e trés outros clados compostos por espécies do
subgénero Passiflora. Sinapomorfias morfoanatdmicas foram diagnosticas em
alguns dos clados.

7. O Clado Il apresentou um conjunto de caracteres morfoanatdmicos
compartilhados (sinapomorfias) quando analisados os estados de carater: “forma
folidcea”, “a expansdao da lamina da estipula bilateralmente™, “a presenga de

nectarios extraflorais”, “a organizacdao dorsiventral do mesofilo” e “a venagdo

pinada”.
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