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Resumo

Metrodorea A. St.-Hil. ¢ um género neotropical de Rutaceae, com espécies que apresentam folhas
compostas ou unifolioladas e heterofilia, além de uma intrigante estrutura protetora de gemas em sua
base. Filogenias moleculares disponiveis para a familia apontam para uma necessidade de revisao de sua
classificagdo tradicional, que deve encontrar respaldo em sinapomorfias morfolégicas adequadas para os

novos grupos estabelecidos.

Foi realizado um estudo da morfanatomia e ontogénese foliar de Metrodorea e grupos relacionados,
observadas sob uma perspectiva filogenética, com dados disponiveis na literatura e obtidos de técnicas

usuais em anatomia vegetal.

No primérdio de folha ocorre formagao da base seguida de diferenciagdo acropeta de primordios de
foliolos, sendo dois proximais pareados e um terminal nas folhas trifolioladas, mas apenas o terminal
nas folhas simples e unifolioladas. Rudimentos de foliolos foram observados em espécies heterofilas
de Metrodorea. Na base foliar das espécies deste género a estrutura protetora inicia-se como apéndices

pareados, revelando uma condigdo estipular.

A quantidade de foliolos é dependente de uma maior ou menor determinagao do primordio foliar e sua
reducao pode ter sido favorecida pela perda de foliolos durante uma restri¢do do espago necessario para

o desenvolvimento.

Metrodorea tem como sinapomorfias a presenga de aborto de foliolos, estipula intrapeciolar vascularizada,
tricomas glandulares proximais adaxiais no peciolo, foliolos evidentemente peciolulados, duas sementes
por loculo no fruto e estivagdo valvar da corola. Suas relagdes infragenéricas sdo debatidas de acordo
com a localizagdo dos cristais, forma de aderéncia da base das folhas e presenca ou ndo de tricomas
na lamina foliar. A proximidade do género com Raulinoa é sustentada por uma maior quantidade de
sinapomorfias morfologicas do que com outros géneros. A monofilia de Esenbeckia ndo encontra apoio
em nossos dados e Helietta + Balfourodendron (outrora de outra subfamilia) sdo mais relacionados a
Esenbeckia, Raulinoa e Metrodorea (antigas Pilocarpinae) do que com Pilocarpus, relagdo sustentada
pela presencga de tricomas glandulares no peciolo, cristais prismaticos romboédricos, carpelos conatos e

apofises dorsais do fruto.



Abstract

Metrodorea A. St.-Hil. is a Neotropical genus of Rutaceae, with species that have compound or
1-foliolated leaves and heterophylly, in addition to an intriguing bud-protecting structure on its basis.
Available molecular phylogenies for the family indicate a need in reviewing its traditional classification,
which must find support in appropriate morphological synapomorphies that support the new established

groups.

We conducted a study of leaf ontogeny and morphoanatomy of Metrodorea and related groups, under a
phylogenetic framework, with data available in the literature and obtained from standard techniques in

plant anatomy.

In leaf primordia, the base formation is followed by acropetal differentiation of leaflet primordia,
two paired proximal and one terminal on 3-foliated leaves, but only the terminal one on simple and
1-foliolated leaves. Leaflets rudiments were observed in heterophyllous species of Metrodorea. In
species of this genus, at the base of the leaf, the protective structure emerges as paired appendages,

revealing a stipular condition.

The number of leaflets is dependent upon a greater or lesser determination of leaf primordium and its
reduction may have been favored by the loss of leaflets as consequence of a restriction of the space

required for development.

Metrodorea synapomorphies found were: aborted leaflets, vascularized intrapeciolar stipules, glandular
hairs in the proximal and adaxial region of the petiole, petiolulated leaflets, two seeds per locule in the
fruit and valvar aestivation of the corolla. Their infrageneric relations are discussed according to the
location of the crystals, adherence of the base of the leaves and the presence or absence of trichomes
on the leaf blade. The close-relationship of the genus with Raulinoa is supported by a greater number
of morphological synapomorphies than with other genera. The monophyly of Esenbeckia finds no
support in our data and Helietta + Balfourodendron (formerly of another subfamily) are more related
to Esenbeckia, Raulinoa and Metrodorea (former Pilocarpinae) than Pilocarpus, and such relationship
is sustained by the presence of glandular hairs on the petiole, rhombohedral prismatic crystals, conate

carpels and dorsal apophysis of the fruit.
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Introduciao Geral

Rutaceae Juss., familia que inclui a arruda e os citros, compreende 154 géneros e apro-
ximadamente 2.100 espécies (Kubitzki et al. 2011). S@o arvores ou arbustos ou raramente er-
vas, por vezes espinescentes ou aculeados com glandulas contendo 6leos volateis aromaticos.
Essas glandulas, nas folhas, se apresentam como cavidades secretoras multicelulares dispersas
e podem ser identificadas como pontoacdes translucidas (Engler 1931; Pirani 1999a; Judd et al.
2008; Kubitzki et al. 2011).

A equipe do Laboratério de Sistematica Vegetal (LSV) do Instituto de Biociéncias da
USP tem realizado estudos taxondmicos € morfoanatdmicos com grupos neotropicais da fami-
lia Rutaceae, notadamente os pertencentes a tribo Galipeeae (Skorupa 1996; Pirani 1998; Pirani
1999a; Pirani 1999b; Groppo Jr 2004; Skorupa & Pirani 2004; Pirani 2004; Pirani et al. 2010;
El Ottra et al. 2013). Também pesquisadores de outras institui¢des tém investigado do mesmo
modo o grupo, e.g. o trabalho de Kaastra (1982), do Institute of Systematic Botany e os de
Kallunki (Kallunki 1988; Kallunki 1992), do New York Botanical Garden; ou ainda em parceria
com pesquisadores do LSV (Kallunki & Pirani 1998).

Os estudos filogenéticos feitos para Rutaceae neotropicais sdo muito escassos. As
primeiras filogenias elaboradas para a familia incluiram poucos representantes neotropicais
(Chase et al. 1999; Poon et al. 2007). As realizadas por Groppo & Kallunki (2007), Groppo
et al. (2008), Oliveira (2008), e Groppo (2010) tém incluido mais representantes neotropicais,
sendo estas baseadas em dados moleculares e morfologicos. Também Muntoreanu (2008), no
Laboratorio de Anatomia Vegetal do Instituto de Biociéncias da USP, utilizou a filogenia elabo-
rada por Oliveira (2008) para mapear e averiguar a evolucdo de caracteres anatdmicos foliares,
com énfase na subtribo Pilocarpinae (tribo Galipeeae).

Os resultados obtidos nos estudos filogenéticos supracitados vém mostrando que antigas
classificagdes, sobretudo as de trabalhos classicos como a monografia de Engler (1931); com des-
cricoes detalhadas da morfoanatomia e a divisdo taxondmica intrafamiliar que tém sido de grande
valia, por ser o tratamento taxondmico mais abrangente para a familia até entdo; ndo necessaria-

mente estdo de acordo com as filogenias que vém sendo produzidas e por isso carecem de revisao
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e aprimoramento. Por exemplo, trabalhos como Chase et al. (1999) e Groppo et al. (2008) apontam
que nenhuma das subfamilias com mais de um género descritas por Engler (1931), mesmo com
algumas pequenas modificagdes apresentadas por Scholz (1964), ¢ monofilética, exceto Aurantioi-
deae (onde esta incluido o género Citrus).

Até o momento, existem poucos trabalhos publicados sobre a anatomia foliar de repre-
sentantes de Rutaceae dentro de um contexto evolutivo. Ogundipe (2002) apresenta caracteres
anatomicos uteis na delimitacdo infragenérica de Zanthoxylum L., tais como a organizagao do
mesofilo, a distribuicdo dos estomatos e os padrdes de venacao. Em Pilocarpus, os estudos
anatdomicos mais recentes restringem-se ao de Marquete (1981), no qual foram estudadas as es-
truturas do peciolo, lamina e nervuras de P. organensis Occhioni & Rizzini (=P, pauciflorus A.
St.-Hil.); e o de Gallardo & Jiménez (2002), no qual foi analisada a anatomia foliar de Pilocar-
pus goudotianus Tul. (=P. racemosus Vahl), sendo as suas caracteristicas xeromorficas descritas
como adaptativas ao seu habitat e os de Muntoreanu (2008) e Muntoreanu et al. (2011), que
explorou o estabelecimento de homologias de caracteres foliares em Rutaceae sob o paradigma
filogenético. A anatomia foliar de Raulinoa echinata também foi explorada sob seus aspectos
adaptativos (Arioli et al. 2008).

Outro género dentro da subtribo Pilocarpinae ¢ o também neotropical Metrodorea A.
St.-Hil., com as cinco espécies descritas ocorrentes no Brasil e poucos registros no Suriname ¢
na Bolivia (Kaastra 1982; Pirani 1999a). Sao arvores ou arvoretas com caracteres florais idénti-
cos aos do género Esenbeckia Kunth (Pirani 1999a); sendo que este tltimo vem sendo apontado
como grupo parafilético nas analises realizadas por Pirani (1999a) e Groppo (2010), uma vez
que divide sua ancestralidade comum com outros géneros, como Metrodorea. A caracteristica
mais marcante de Metrodorea, e unica dentro de Rutaceae, ¢ a presenca de folhas opostas com
bainhas, termo utilizado por Kaastra (1977), que em um mesmo n6 formam uma estrutura cucu-
lada que inicialmente recobre a gema apical jovem, abrindo-se com o desenvolvimento desta
(Kaastra 1977; Pirani 1999a) (Fig. 1).

Kaastra (1977) discute em seu trabalho que a estrutura apontada como bainha em Me-
trodorea, baseado em conclusdes tiradas a partir da vasculariza¢ao da base da folha e anatomia

nodal, j& foi definida por diversos autores como outras estruturas, como ligula, estipula me-
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diana ou, ainda, como homéloga aos espinhos
de Raulinoa Cowan. No entanto o trabalho ndo
apresenta dados anatdmicos quanto ao desen-
volvimento foliar, tratando apenas da descri¢ao
da morfologia das folhas jovens. Neste géne-
ro encontramos ainda interessantes caracteres
quanto a divisdo da lamina foliar, como hete-

rofilia e folhas unifolioladas, bem como distin-

tas morfologias relacionadas a base, que serdo

Figura 1. ‘Metoorea mollis. Ramo com folhas trifo- . ,
lioladas opostas dotadas de estrutura cuculada na base. descritas nos capitulos subsequentes.

Trabalhos anatdmicos sobre desenvol-
vimento foliar de angiospermas, como um todo, sdo escassos quando comparados ao de outros
orgdos e percebemos facilmente esta escassez ao buscarmos o tema dentro da literatura de Ruta-
ceae, no qual os poucos trabalhos que abordam o desenvolvimento tém como foco a histogéne-
se de estruturas secretoras, entre eles o de Liu & Hu (1998), no qual foram estudadas a estrutura
e a ontogénese das cavidades de 22 géneros, 40 espécies e duas variedades de Rutaceae da
China. Os autores, entdo, discutem seus dados a luz das possiveis relagdes entre as subfamilias
e entre os géneros de Rutaceae. Levando-se em conta a necessidade de se definir homologias
primarias para a correta codificacdo de estados de caracteres em uma analise filogenética que
fornega subsidios mais concretos para a constru¢do de uma classificagdo (de Pinna 1991; Ha-
wkins et al. 1997), estudos dentro da familia sdo de fundamental importancia para averiguar se
ha similaridade na composicao e ontogenia das estruturas foliares, bem como se ha correspon-
déncia topologica entre elas.

Os tnicos trabalhos que se aproximam desta importante abordagem, dentro de Ruta-
ceae, sdo os de Jeune & Lacroix (1993) e de Lacroix & Sattler (1994), que abordam aspectos
da ontogénese foliar de Murraya paniculata (L.) Jack, espécie de folhas compostas pinadas. O
primeiro trabalho aborda os aspectos quantitativos da expansao da lamina foliar durante a orga-

nogénese, fornecendo um modelo matematico sob o qual ocorreria 0 mudanca das dimensdes

métricas do 6rgdo em desenvolvimento e o segundo aborda que alguns aspectos do desenvol-
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vimento caulinar podem ser observados no desenvolvimento de uma folha composta pinada.
No entanto, faltam trabalhos com ontogénese foliar em outras espécies da familia, sobretudo
espécies neotropicais.

Metrodorea ¢ um bom modelo de estudo para ontogénese foliar pela presenca de folhas
compostas e folhas supostamente unifolioladas, o que ¢ notavel, dado que o padrdo comum na
familia ¢ a ocorréncia de folhas compostas. Segundo Oliveira (2008), folhas unifolioladas em
Rutaceae possuem uma articulagio conspicua localizada entre o peciolo e a lamina foliar. O au-
tor ainda afirma que a codificagdo de estado deste carater (ora apresentado como folha simples,
ora como folha composta bastante reduzida) tem se mostrado dificil dada a falta de dados ana-
tomicos. Assim sendo, um estudo ontogenético foliar, feito em um contexto filogenético, ndo sé
facilitaria a codificagdo deste cardter, bem como permitiria a inferéncia de maneira acurada das
mudancas num plano anatdmico que poderiam levar a evolug@o de folhas simples a compostas
e vice-versa, no grupo.

Em Metrodorea o peciolo e respectiva expansao, aqui tratada como bainha, sdo as pri-
meiras estruturas foliares formadas, como descrito por Kaastra (1977). H4 duvidas se um se-
gundo e terceiro foliolos iniciam sua formagdo apenas nas folhas bifolioladas e trifolioladas ou
se também chegam a ser formados em folhas unifolioladas, sendo abortados posteriormente, ao
longo do desenvolvimento.

Esau (1974) destaca que variagdes nos padrdes histogenéticos resultam em diferentes
formatos das folhas. Assim como estruturas semelhantes podem ser produzidas por processos
de crescimento diferentes, processos semelhantes podem conduzir & formagao de estruturas di-
ferentes, por meio de diferencas quantitativas do crescimento. Esta informacao releva a necessi-
dade de estudos de desenvolvimento foliar para estabelecer se ha homologia priméria (sensu de
Pinna 1991) entre estruturas aparentemente semelhantes ou diferentes, comumente utilizadas
em estudos sistematicos.

O desenvolvimento foliar, embora estudado em teoria por muitos autores, ¢ regido por
grandes discussdes dentro do meio académico. Destacamos boas descri¢des em Foster (1936),
Esau (1974) e Fahn (1974). No entanto, os trabalhos mais atuais com foco no controle genético

do desenvolvimento foliar t€ém usado a divisdo em trés fases proposta por Dengler & Tsukaya
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(2001) e descrita com mais detalhes morfoanatomicos por Beck (2010), descri¢do a qual apre-
sentamos resumidamente nos paragrafos a seguir. Lembramos que se trata de um processo
continuo e tal divisdo ¢ meramente didatica.

A primeira fase ¢ a iniciagdo do primoérdio, a partir do meristema apical caulinar, que
comega com divisdes periclinais da camada subsuperficial nos flancos do domo apical. Divi-
soes adicionais tanto periclinais como anticlinais nas camadas subsuperficial e superficial dao
origem, por fim, ao primordio foliar.

A segunda fase ¢ a morfogénese primaria, com divisdo e crescimento celular resultando
num eixo primario, chamado de filopddio, dorsiventralmente simétrico e que vird a se tornar
o peciolo e a nervura central da folha. No fim desta fase, o filopddio aumenta em espessura
e a lamina da folha comeca a se formar como enacdes de cada lado resultantes de citocinese
nos meristemas marginais. A atividade continua dos meristemas marginais resulta na expansao
lateral da lamina foliar. Em plantas com folhas compostas, os meristemas marginais tornam-se
subdivididos e em cada subdivisdo um foliolo ira se desenvolver, caracterizado pelo seu proprio
filopodio com meristemas apicais e marginais. Em algumas plantas com folhas pecioladas, um
meristema basal, proximo ao filopddio, se desenvolve, dando origem ao peciolo. Em outros
taxons o peciolo ¢ apenas resultado da supressdo de meristemas marginais. No fim desta fase,
tecidos provasculares (procambio) comegam a se diferenciar no filopddio e lamina em desen-
volvimento, refletindo os padrdes de venagao.

Na terceira fase, de expansdao e morfogénese secundaria, a folha jovem continua seu
desenvolvimento e diferenciacdo, chegando ao seu tamanho e forma madura. Durante esta fase,
ha aumento em area de superficie e volume e de acordo com Dale (1988) 95% das células sao
formadas. Em primordios jovens e folhas muito jovens da maior parte das plantas vasculares,
o meristema marginal tem duas ou mais camadas de espessura, sendo a externa comparavel a
protoderme do caule, de onde a epiderme se desenvolve. Os meristemas marginais, no entanto,
tém vida curta e seqliencialmente a atividade meristematica ¢ intercalar e difusa. O crescimento
e diferenciacdo subseqiientes dao origem ao parénquima que se diferenciard como mesofilo e
outras partes de tecido provascular, gerando padrdes finais de venagao.

Nos tltimos 20 anos a publicag@o de trabalhos que tratam de morfogénese foliar tem
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aumentado, com grandes avangos e descobertas dentro do contexto do controle molecular do
desenvolvimento, devido ao aumento das pesquisas das “plantas modelo”, como Arabidopsis
thaliana, Antirrhinum majus, milho e também, devido a diversidade de mutantes quanto a mor-
fologia foliar, o tomateiro e a ervilha (Dengler & Tsukaya 2001; Tsukaya 2010). No entanto,
com a explosdo de informacdes sobre a expressdo génica durante as fases de desenvolvimento
foliar ¢ de fundamental importancia resgatar trabalhos anatdmicos sobre ontogénese foliar. Tais
trabalhos, outrora tao discutidos, tém sido deixados de lado atualmente, talvez por serem de
dificil associagdo com os dados moleculares (Tsukaya 2010). Desta forma, do ponto de vista
morfoanatdmico, o desenvolvimento foliar das angiospermas continua menos compreendido
em relacdo ao de outros 6rgaos.

Propde-se entdo uma investiga¢do anatomica da regido foliar, principalmente nas regi-
oes de crescimento (meristemas) durante a formacao de folhas simples e compostas, bem como
a descri¢ao histologica da folha desenvolvida e regido nodal nas espécies de género Metrodo-
rea. Esta proposta vai, em parte, ao encontro do trabalho de Groppo et al. (2008) que afirma que
estudos morfoanatdmicos sdo necessarios para entender a filogenia de Rutaceae.

Na analise cladistica de alguns géneros de Rutaceae feita por Pirani (1999a), o mono-
filetismo do género Esenbeckia fica questionado, uma vez que trés das dez arvores igualmente
parcimoniosas obtidas mostravam Metrodorea como parte de um clado com trés espécies de
Esenbeckia formando um grupo parafilético. Caracteristicas tdo marcantes apontam o mono-
filetismo do género Metrodorea, no entanto esta comprovagao e as relagdes infragenéricas de
Metrodorea s6 viriam a ser apontadas em um trabalho posterior. Dias et al. (submetido) prove-
ram uma reconstru¢ao filogenética de Metrodorea baseada em dados moleculares, apresentando
suas relagdes infragenéricas e apontando uma relagdo mais intima deste género com os géneros
Balforodendron Mello ex Oliver, Helieta Tul. € Raulinoa Cowan do que com Esenbeckia pumi-
la Pohl, unica espécie do género utilizada para a reconstru¢ao.

Trabalhos recentemente realizados dentro do Laboratério de Anatomia Vegetal com Ru-
taceae (Muntoreanu 2008; Muntoreanu et al. 2011) geraram uma matriz de caracteres com
dados anatomicos com énfase no género Pilocarpus. Um trabalho semelhante com o género

Metrodorea que levante estados de caracteres quanto a morfologia e anatomia foliar reuniria um
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grande conjunto de dados Uteis para a elaboragcdo de uma matriz de caracteres morfologicos, a
ser utilizada em uma discussao filogenética. Tal analise permitiria testar a homologia secunda-
ria dos caracteres (sensu de Pinna 1991), ou alternativamente se ha a existéncia de homoplasias,
e onde elas surgem em arvores filogenéticas como a de Dias et al. (submetido), provendo pos-
siveis dados esclarecedores para a compreensao das relagdes no grupo.

Em Metrodorea, por fim, destacamos as seguintes questdes a serem estudadas:

* Qual a origem da estrutura apontada por Kaastra (1977) como bainha?

* Qual o estado de carater ancestral no género quanto a divisdo da lamina foliar? E
conseqiientemente, a partir deste, qual foi a ordem de evolugdo quanto a reducao ou
aumento do numero de foliolos?

* As folhas unifolioladas sdo legitimas folhas compostas cuja articulagdo representa a
posi¢do de foliolos muito reduzidos e/ou perdidos ou apenas folhas simples tipicas
com desenvolvimento semelhante a outras angiospermas de folhas simples?

* Os dados morfoanatomicos proveem boas sinapomorfias que sustentem as relacoes
das filogenias moleculares existentes?

A resolugdo destas questdes, conforme apresentado neste trabalho, pode vir a trazer
subsidios ou até mesmo fornecer um bom modelo para elucidar os processos ontogenéticos que
constroem os diferentes padrdes encontrados em folhas de Rutaceae. Além de um conjunto de
informagdes descritivas detalhadas quanto a anatomia e desenvolvimento foliar, pouco estuda-
dos na familia, um trabalho abrangendo estes topicos, como este, pode vir a ser um acréscimo
de dados relevantes para a taxonomia e filogenia do grupo.

Desta forma, este trabalho, apos esta introducdo, apresentar-se-a em dois capitulos, na
forma de artigos submetidos para publicagdo, mais consideracdes finais. O primeiro capitulo
versara sobre a ontogénese foliar de Metrodorea e espécies relacionadas, discutindo a adequa-
¢do da terminologia botanica para as estruturas de dificil interpretacdo disponivel dentro das
vertentes filosoficas da Ciéncia da Forma em Botanica. O segundo capitulo apresentard uma
descricao anatomica foliar, que junto a outros dados morfoldgicos disponiveis na literatura,
proverdo uma rica discussdo ao serem confrontados com as filogenias disponiveis. Por fim, as

consideragdes finais elencardo as principais contribui¢des deste trabalho e a gama de trabalhos
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que, apesar de avancos, ainda s3o necessarios.
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Resumo

Premissa do estudo: Apesar de possivelmente possuir um ancestral de folhas compostas
pinadas, Rutaceae possui espécies com grande diversidade morfoldgica de folhas, inclusive
simples e unifolioladas. Metrodorea A. St.-Hil. ¢ um género neotropical, com espécies que
apresentam folhas compostas, unifolioladas e heterofilia, além de uma intrigante estrutura pro-
tetora de gemas em sua base. Este trabalho propde um estudo ontogenético para explorar a
morfogénese foliar do grupo.

Meétodos: Uma andlise comparativa de secg¢des histologicas e microscopia eletronica de
varredura foi realizada com o 4pice caulinar de cinco espécies do género Metrodorea, quatro
espécies de Esenbeckia, Helietta apiculata e Raulinoa echinata.

Principais resultados: No primordio de folha ocorre formacdo da base seguida de di-
ferenciagdo acrdpeta de primoérdios de foliolos, sendo dois proximais pareados e um terminal
nas folhas trifolioladas, mas apenas terminal nas folhas simples e unifolioladas. Rudimentos de
foliolos foram observados em espécies heterofilas de Metrodorea. Na base foliar das espécies
deste género, a estrutura protetora inicia-se como apéndices pareados, revelando uma condi¢ao
estipular.

Conclusées: A quantidade de foliolos ¢ dependente de uma maior ou menor determina-
c¢do do primordio foliar e sua reducdo pode ter sido favorecida pela perda de foliolos durante
uma restri¢do do espago necessario para o desenvolvimento. Estipulas representam uma auta-

pomorfia do género Metrodorea.

Palavras chave: Desenvolvimento foliar; base de folha; folhas simples e compostas;

estipulas; Fuzzy Arberian Morphology
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Introducao

A versatilidade do desenvolvimento foliar em diferentes grupos de plantas com flores ¢
responsavel pela riqueza de formas encontradas neste 6rgdo. Dentre os caracteres morfologicos
mais utilizados em descri¢des para diversos fins, destacam-se o tipo de divisao da folha (sim-
ples e compostas) e tipos de modificacdes da base como peciolos alados, bainhas, estipulas, etc.
(Radford et al., 1974; Bell and Bryan, 2008).

Folhas compostas surgiram mais de uma vez ao longo da evolugao das plantas vascula-
res e mesmo das angiospermas e alguns de seus mecanismos de ontogénese parecem divergir,
levantando debates sobre as homologias entre seus grupos (Bharathan et al., 2002; Friedman et
al., 2004; Efroni et al., 2010). Possiveis vantagens relacionadas a existéncia de folhas compos-
tas foram recentemente revistas e questionadas por Warman et al. (2011), como a otimizacao
no uso de recursos hidricos e reducdo de danos por herbivoros. De qualquer forma, a evolugao
convergente desta morfologia em tantos grupos aponta para uma possivel adaptagdo relacio-
nada a ela. Efroni et al. (2010) ressaltam ainda que, nos diversos grupos, os diferentes meca-
nismos moleculares de ontogénese de folha composta podem possuir maior ou menor grau de
integragdo e homologia, sendo que mecanismos universais ndo podem ainda ser apontados com
a quantidade de dados disponiveis, sugerindo mais estudos para identificar homologias a um
nivel mais profundo. Além disso, o retorno a condi¢do de folhas simples, evidenciado em varios
grupos com predominio de folhas compostas, permanece ainda pouco explorado em termos
ontogenéticos e filogenéticos.

Ha duas hipoteses vigentes para o surgimento de folhas compostas: (i) foliolos seriam
homologos a por¢des de uma tnica folha simples que teria sofrido profunda lobagdo e tor-
nando-se dividida (Eames, 1961; Kaplan, 2001), e (ii) a folha composta seria homologa a um
sistema caulinar reduzido, que apresentaria estruturas planares (foliolos) homologas as folhas
em um eixo mais ou menos indeterminado homologo a um caule (Arber, 1950; Lacroix and
Sattler, 1994; Rutishauser and Isler, 2001). Ambas as hipdteses ganharam refor¢os em trabalhos
recentes (Hareven et al., 1996; Sinha, 1997; DeMason and Villani, 2001; Champagne and Si-

nha, 2004; Champagne et al., 2007) e ndo sdo necessariamente excludentes. O desenvolvimento
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de estruturas planares laterais (tanto folhas simples como foliolos) envolve o estabelecimento
de polaridades (proximo-distal, médio-lateral e adaxial-abaxial), uma maior determinacdo do
crescimento e surgimento de zonas de crescimento laterais que formardo as margens da lamina
foliar, tanto em primordios que surgem no meristema apical caulinar (folhas), como em enacdes
dos primordios de folha (primordios de foliolos) (Efroni et al., 2010).

Rutaceae Juss. pertence a Sapindales, ordem com forte sustentacdo de dados macro-
moleculares e que tem como possivel sinapomorfia a presenga de folhas pinadas (Gadek et
al., 1996; Stevens, 2001 onwards). No entanto, Rutaceae apresenta uma rica diversidade de
folhas quanto a divisdo de lamina foliar. Além de folhas compostas pinadas, palmadas, bi ou
trifolioladas e folhas simples, ha a presenca de folhas unifolioladas que tém sido interpretadas
ou como folhas simples dotadas de uma articulagdo entre o peciolo e a 1amina (Bell and Bryan,
2008), ou como folhas compostas que sofreram redu¢do no nimero de foliolos, mantendo uma
articulag@o ou intumescimento como evidéncia desta perda (Kubitzki et al., 2011). Neste ulti-
mo trabalho, embora os autores descrevam esta diferenca entre folhas unifolioladas e simples
(apontando ambas como presentes em Rutaceae), propdem-se a tratar todos os géneros com
folhas simples ou unifolioladas como tendo folhas unifolioladas.

Metrodorea A. St.-Hil. ¢ um bom representante desta diversidade foliar em Rutaceae.
Este género neotropical sul-americano com monofilia indicada por uma caracteristica pouco
usual, tida como sinapomorfia: a base da folha apresenta uma estrutura cuculada (em forma de
capuz), descrita pela literatura como bainha (Kaastra, 1977, 1982), apesar de sua morfologia
distinta quando comparada as bainhas de outras angiospermas. A filotaxia oposta em Metrodo-
rea, um carater também pouco comum na familia, leva ao pareamento das estruturas cucula-
das, encerrando o apice caulinar e protegendo-o, abrindo-se com o desenvolvimento do caule
e permitindo a expansao das folhas jovens (Fig. 1). Cinco espécies compdem os tratamentos
taxondmicos mais recentes (Kaastra, 1982; Kubitzki et al., 2011), sendo que uma espécie possui
somente folhas unifolioladas (M. maracasana, Fig. 2), enquanto as demais espécies apresentam
heterofilia (folhas com um a trés foliolos), sendo uma delas (M. stipularis) ndo dotada de por-
cdo do peciolo livre da estrutura protetora, com os foliolos conectados diretamente a estrutura

cuculada (Tabela I). Uma sexta espécie (M. concinna) foi recentemente descrita com apoio de
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uma filogenia molecular (Dias et al., 2013).

A redugdo da condigdo folha composta para simples ou unifoliolada em Rutaceae carece
de estudos e a verdadeira natureza da estrutura protetora de Metrodorea permanece enigmatica.
Desta forma, apresentamos um estudo da morfogénese foliar deste género e de espécies proxi-
mamente relacionadas de acordo com as filogenias de Groppo et al. (2008) e Dias et al. (sub-
metido apud Dias et al., 2013), trazendo informagdes inéditas para a compreensao da evolucao

da morfologia foliar no grupo.

Material e Métodos

As espécies utilizadas para o estudo encontram-se listadas na Tabela 1. Ramos de cada
uma delas foram fixados em FAA 50 - formaldeido, 4cido acético e etanol 50% - (Johansen,
1940) e estocados em etanol 70%. De cada ramo foram retiradas regides correspondentes ao
apice caulinar.

O material foi submetido a técnica de inclusao em parafina, seguindo metodologia des-
crita por Johansen (1940) com uso da série etanol/alcool butilico terciario (50-100%). As la-
minas foram coradas com safranina 1% em etanol 50% e azul de astra 1% em etanol 50%
(Bukatsch, 1972) e, posteriormente, montadas utilizando resina sintética. Foram feitos cortes
transversais e longitudinais em série. Apices foram dissecados com o auxilio de estiletes para
a retirada das folhas maiores e submetidos a técnica de microscopia eletronica de varredura
(MEV), sendo, para isto, desidratados em série etandlica e submetidos a ponto critico. Poste-
riormente, foram aderidos a suportes metéalicos e cobertos com ouro, conforme o procedimento
usual de MEYV, descrito por Silveira (1989). As analises anatomicas das sec¢des foram realiza-
das em microscopio Optico com as principais estruturas registradas no Sistema de Digitalizagao

de Imagens acoplado ao microscopio Leica DMBL.
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Tabela 1. Espécies utilizadas e suas principais caracteristicas foliares.

Folhas
Espécie — Filotaxia
Segundo Kaastra (1982) Segundo Pirani (1999a)
Folhas 1-3-folioladas
Metrodorea flavida Krause geralmente com foliolos

sésseis ou peciolulados.

Folhas (2-)3-folioladas com
foliolos sésseis.

Folhas 1-3-folioladas com

Folhas compostas
1-3-folioladas.

foliolos subsésseis.

Metrodorea maracasana Folhas 1-folioladas com Folhas uniformemente Opost
Kaastra foliolos + sésseis. unifolioladas. posta
Folhas trifolioladas, com
' ' Folhas (2-)3-folioladas com peciolo e balriha 1nt.e’1ramente
Metrodorea stipularis Mart. , . adnatos, os trés pecidlulos
foliolos curto-peciolulados. . . .
inseridos diretamente na
bainha.
Esebeckia grandifiora Mart. | oinas 1-folioladas, com Folhas 1-folioladas
foliolos sésseis.
T Folhas 3-folioladas com Folhas 3-folioladas com
Esenbeckia irwiniana Kaastra , . , .
foliolos peciolulados. foliolos peciolulados.
................................................................................................................................................................................................. Altema
Esenbeckia leiocarpa Engl. Folhas simples. Folhas simples.
Esenbeckia pzlqcarpozdfzs Fol’has l-follqladas, com Folhas 1-folioladas.
Kunth subsp. pilocarpoides foliolos sésseis.

Resultados

Em Metrodorea o primérdio foliar mais jovem observado no &pice caulinar ¢ caracte-
rizado pela presenca de duas camadas de células superficiais (L, € L)) que apresentam apenas
divisodes anticlinais. As camadas subjacentes apresentam divisdes em outros planos, resultando
em acréscimo de volume ao primérdio. Corddes de procambio formam-se na regido do primor-
dio, entre a base da folha e o caule, determinando, assim, a posi¢ao do sistema vascular (Fig. 3).
Esse padrao inicial foi observado também nas demais espécies analisadas.

Em Esenbeckia irwiniana e Helietta apiculata, espécies de folhas trifolioladas, trés ena-
¢oes distais no primordio foliar sdo evidentes como primordios de foliolos, sendo a central
maior que as laterais (Fig. 4). Nas espécies de folhas simples e unifolioladas, como E. leio-

carpa, E. grandiflora, E. pilocarpoides e Raulinoa echinata, o primoérdio apresenta-se com a
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sua base maior em didmetro e sua por¢ao distal menor (Fig. 5). Em E. pilocarpoides, foram
observadas projecdes laterais na base do primoérdio da folha (Fig. 5). A filotaxia destas espécies
j& € evidente precocemente na formacao dos primordios, sendo oposta em H. apiculata e R.
echinata e alterna nas espécies de Esenbeckia aqui estudadas (mas existem espécies de filotaxia
decussada neste género).

Em espécies de Metrodorea, com primoérdios de folhas também evidentemente opostos
(Figs. 6-7, 9-10), enagdes muito semelhantes as das espécies trifolioladas dos outros géneros
foram observadas em estagios iniciais (Figs. 6, 9). No entanto, a regido adaxial do primordio fo-
liar entre as duas enagdes laterais apresenta uma expansio, anatomicamente identificada como
oriunda de divisdes periclinais da camada L, (Figs. 7-8). Conforme aumenta em superficie e
volume, esta extensao torna-se indistinta das enagdes laterais ¢ seus bordos tocam os bordos
da projecdo adaxial da folha oposta, encerrando o 4pice meristematico (Figs. 9-10). Secgdes
transversais revelam que as divisdes adaxiais formam fileiras radiadas de células (Fig. 11).
Observa-se também uma expansdo na regido abaxial do primérdio, mas neste caso a camada L,
apresenta apenas divisdes periclinais (Fig. 8).

Em Metrodorea, embora haja expansdo radial dos primoérdios foliares na regido que
formaré a lamina (4pice do primordio) e a base da folha, a regido de interface entre base e lami-
na nao acompanha este crescimento, resultando em uma constri¢ao (Figs. 12-15). No caso de
folhas trifolioladas, ha trés constricdes, relacionadas a cada foliolo (Fig. 13). Nas espécies com
porc¢do do peciolo livre da estrutura cuculada, uma nova expansao surge, apds o recobrimento
do apice caulinar (Fig. 12). Neste caso, ocorre entre a primeira expansao € a constri¢do, oriunda
de divisdes celulares em diferentes planos. Posteriormente ha um crescimento no sentido do
eixo na regido distal da base da folha, gerando o peciolo (Figs. 15-16). Em M. stipularis, Ginica
espécie ndo dotada de por¢ao de peciolo livre da estrutura cuculada, ndo ¢ observada essa se-
gunda expansao adaxial, nem as demais etapas para a formacao de peciolo, apenas a constri¢ao
(Fig. 17).

A estrutura cuculada de Metrodorea apresenta algumas variagdes. Os bordos unidos da
estrutura podem ser amplos e dotados de células papilosas ou tricomas tectores curtos dotados

de densa cuticula, que se entremeiam como um ziper, como observado em M. flavida ¢ M.
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mollis (figuras 18, 20-21) ou amplos e glabros como em M. stipularis ¢ M. maracasana (Figs.
19, 24). Em M. nigra, a margem da estrutura ndo ¢ ampla. Em todas as espécies, a face ada-
xial (por¢do interna) da estrutura cuculada, apresenta tricomas glandulares proximais e longos
tricomas tectores distais que se entrelagam unindo as bases foliares das folhas opostas nas es-
truturas de margem glabra ou reforgando esta adesdo nas que sdo dotadas de células papilosas
e tricomas curtos (Figs. 23-24). Todas as espécies, exceto M. nigra, apresentam ainda feixes
vasculares colaterais associados a proje¢ao adaxial da estrutura cuculada, oriundas de porgdes
que se destacam dos tragos laterais antes destes se unirem com o traco central em um cilindro
unico no peciolo (Figs. 18, 20, 22).

Nas espécies de Esenbeckia, durante a formacao inicial da base da folha, sdo presentes
divisdes adaxiais semelhantes as que formam a estrutura cuculada de Metrodorea. A regiao
onde ocorrem divisdes adaxiais que envolvem a camada L, parece delimitar a base foliar em
relacdo a lamina em Esenbeckia (Fig. 25-26). No entanto, neste caso, ndo ha presenca de uma
constricdo evidente como a de Metrodorea e a de Helietta, no inicio do desenvolvimento. O
peciolo se desenvolve ao longo do eixo proximo-distal da base, a partir de divisdes celulares de
orientacdo difusa. Em E. irwiniana, os primérdios de foliolos sdo identificados por enagdes que
apresentam na camada L, apenas divisdes anticlinais, ao contrario do que acontece durante a
formagao da regido adaxial de bases de folha (Fig. 27). Em E. grandiflora e E. pilocarpoides, a
lamina foliar apresenta-se articulada com o apice do peciolo, por meio de um intumescimento.
Em E. leiocarpa, o intumescimento ¢ evidente na regido da nervura central na base da lamina
foliar (Fig. 28), sendo que as margens desta se atenuam até abaixo da constri¢do. Embora o in-
tumescimento possa estar relacionada com a interface lamina-base, sua estrutura ¢ diferente das
constri¢des observadas em Metrodorea, com proliferacdo de tecido cortical e, em E. grandifio-
ra, instalacdo de uma periderme (Fig. 29). As enag¢des laterais de E. pilocarpoides do inicio da
morfogénese (Fig. 4) sdo mantidas e apenas o apice do primordio se expande para a formagao
da lamina foliar (Fig. 30).

Os primérdios foliares de Helietta apiculata formam constri¢cdes entre a base da folha
(Figs. 31-32) e laminas dos trés foliolos, semelhantes as de Metrodorea, o que ndo foi observa-

do em Raulinoa echinata, cujos internds no apice caulinar s3o muito curtos e cujos primordios
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foliares, sempre decussados, apresentam-se em roseta (Fig. 33). As bases das folhas opostas
sdo as primeiras estruturas formadas, com longos tricomas concentrados na face adaxial, per-
mitindo a unido da porc¢ao proximal da base da folha por entrelagamento (Figs. 34-36). Esses
tricomas concentrados na regido adaxial, realizando adesdo de bases foliares, ndo sdo encontra-
dos em H. apiculata e em Esenbeckia, mas sao muito semelhantes aos tricomas tectores longos
encontrados na regido adaxial da estrutura protetora de Metrodorea.

Em trés das quatro espécies de Metrodorea que apresentam heterofilia, rudimentos de
foliolos foram observados de diferentes formas. Ao longo de uma das séries seccionadas do
apice de Metrodorea nigra (Figs. 37-42), com duas gemas (uma apical caulinar e uma axilar)
observa-se que os primordios do apice caulinar se dividem em trés foliolos cada e os primordios
oriundos da gema axilar se dividem em dois foliolos cada, totalizando dez primdrdios foliolares
protegidos pela estrutura cuculada e entremeados entre si, dobrados de forma conduplicada
(terminologia de Bell and Bryan, 2008), no que se refere a cada foliolo, e obvoluta (Bell and
Bryan, 2008) no que se refere a organizag@o dos foliolos entre si. Junto as folhas bifolioladas,
em estagios avancados de morfogénese primaria, foram observadas pequenas estruturas de ana-
tomia semelhante a primordios de foliolos em inicio de morfogénese primaria, correspondendo
a um terceiro foliolo com desenvolvimento muito incipiente em relagdo aos demais (Fig. 40).
Em Metrodorea mollis, em um dos apices observados, o par de folhas expandidas que o en-
volvia apresentava em cada uma delas um foliolo lateral rudimentar ao lado de dois foliolos
totalmente expandidos (Fig. 43). Anatomicamente, o foliolo rudimentar observado apresenta-
-se como uma estrutura evidentemente laminar, com diferenciagao de um cilindro vascular da
nervura central (Fig. 44). A regido marginal do foliolo desenvolvido apresenta um distinto pa-
rénquima palicadico e feixes colaterais (trés em um lado e dois em outro, na regido mais larga
do foliolo). Foliolos rudimentares como esses foram encontrados em alguns ramos do material
coletado em folhas jovens, mas nunca em folhas velhas, indicando uma abscisao precoce des-
sas estruturas. Um 4pice dissecado de Metrodorea flavida revelou um par de folhas sendo uma
trifoliolada, com foliolos similares, e uma bifoliolada, com um foliolo de tamanho semelhante
aos da folha oposta, entremeado com o foliolo mediano dela. O terceiro foliolo, muito menor,

tem sua expansao limitada pelos demais primordios contra a estrutura cuculada (Fig. 45).
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A estrutura anatomica da lamina foliar da folha adulta (Fig. 46) tem origem de regides
de crescimento marginais observadas claramente em Metrodorea nigra, na qual a célula sub-
marginal d4 origem a camada subprotodérmica (sendo que a adaxial dard origem ao parénquima
palicadico) e a uma camada intermediaria, responsavel pela formagdo de parénquima lacunoso
(junto a regido abaxial da camada subprotodérmica) e a tecido provascular (Figs. 47-48). A di-

ferenciacdo destas regides marginais ocorre de forma basipeta ao longo do primoérdio de foliolo.

Discussao

O trabalho realizado ¢ o primeiro a abordar desenvolvimento foliar em espécies neotro-
picais de Rutaceae. Nos primordios de foliolo observados, em estagios iniciais da morfogénese,
observa-se claramente a presenga de uma camada mais externa (L,) e uma camada subjacente
a ela (L,) com divisdes predominantemente anticlinais revelando ndo apenas uma semelhanga
com o apice caulinar, mas uma continuidade de tecidos meristematicos tanto do caule como da
folha no apice do sistema caulinar, como observado no trabalho de Lacroix & Sattler (1994),
que descreve a ontogénese foliar da Rutaceae asiatica Murraya paniculata (L.) Jacq.

Lacroix & Sattler (1994) apontam que caracteristicas do desenvolvimento caulinar sao
presentes, como a organizacao tinica-corpo do apice da folha em desenvolvimento e surgi-
mento acropeto de primérdios que dao origem a um sistema de estruturas laterais (foliolos)
que posteriormente tornam-se planares e obedecem a uma filotaxia. Diante disto, os autores
sugerem que uma folha pinada tem origem da expressao de caracteristicas caulinares (um siste-
ma de producdo de 6rgaos laterais) em primordios de folhas. Uma regido meristematica apical
também foi relatada em folhas compostas de Murraya koenigii (L.) Spreng. (Rutaceae) e Rhus
typhina L. (Anacardiaceae, também da ordem Sapindales), sendo sugerido por Rutishauser &
Isler (2001) que esta regido deveria se chamar meristema apical foliar.

Guarea, Chisocheton € Megaphyllaea sao géneros de Meliaceae, outra familia de Sa-
pindales, tidas como desajustes de bauplans baseados em morfologia classica (Bell and Bryan,
2008). Segundo Steingraeber & Fisher (1986), suas folhas pinadas de crescimento indetermina-

do, com uma gema terminal de atividade intermitente, podem produzir estruturas planares por
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anos, sujeitas a abscisao e crescimento secundario do eixo. Tal fato foi primeiramente reportado
em Guarea rhopalocarpa Radlk., na Costa Rica, por Skutch (1946), que descreveu a presenca
de anéis de crescimento no peciolo e raque, além de deposi¢ao de periderme. Essas caracteristi-
cas permitiriam tratar as folhas desses géneros como eixos caulinares, mas a morfologia cléssi-
ca prontamente as classifica como folhas, uma vez que cada foliolo ndo porta em sua axila uma
gema capaz de dar origem a um ramo vegetativo ou reprodutivo. Além disso, considera-se tam-
bém o fato de os demais géneros da familia desenvolverem folhas compostas pinadas tipicas.

A alternativa mais promissora ¢ a abordagem continua, na qual folha e caule nao sdo
orgaos mutualmente excludentes, mas continuos e tdo intimamente relacionados que uma dis-
tingao clara entre eles ¢ irreal (Lacroix and Sattler, 1994; Kirchoff, 2001; Rutishauser and Isler,
2001). Rutichauser & Isler (2001) adotam o termo Fuzzy Arberian Morphology para esta pers-
pectiva, em homenagem a anatomista Agnes Arber, grande expositora da partial-shoot theory.
Segundo Arber (1950), no lugar de discriminar o caule da folha, devemos transcender o modelo
classico e assumir que a folha possui caracteristicas axiais, como um cilindro vascular presente
na regido nervura central e em peciolos, bem como em gavinhas e espinhos tidos como modifi-
cagdes foliares. Além dessas caracteristicas, encontramos caracteristicas laminares nas margens
da lamina foliar (regides laterais a regido da nervura central), estipulas, alas laterais e bases in-
vaginantes. As folhas compostas, segundo aquela autora, nada mais sdo que sistemas caulinares
mais determinados (a determinagdo seria uma caracteristica foliar, segundo os morfologistas
classicos) ou folhas que expressaram mais caracteristicas caulinares. Ao contrario do que possa
parecer, isto ndo representa uma antitese, mas sim uma sintese do que ¢ a folha, com sua gra-
dagdo entre por¢des mais axiais e indeterminadas (como base e a raque da folha composta) e
porc¢des dorsiventrais e determinadas (como as margens dos foliolos).

Em Sapindales, essas condigdes também convivem com séries heteroblasticas. Enquan-
to Guarea apresenta suas primeiras folhas simples, com um aumento gradual do nimero de
foliolos até grandes folhas pinadas (Steingraeber and Fisher, 1986), Murraya apresenta reducao
gradual na quantidade de foliolos relacionada a hormonios florigenos atuantes no inicio da fase
floral (Efroni et al., 2010). O mesmo acontece em outros grupos, como com a rosa de jardim

(Rosa spp., Rosaceae), e podemos notar que isso ocorre no momento de transi¢do para um es-
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tagio de maior determinacao do sistema caulinar: o surgimento de um ramo reprodutivo (Shalit
et al., 2009).

No presente trabalho, observamos a iniciagdo lateral de primoérdios de foliolos, com a
porcao distal do primoérdio foliar determinando-se como foliolo terminal. Em espécies com um
foliolo, como Metrodorea maracasana, Esenbeckia leiocarpa e E. grandiflora, a determinacao
¢ mais precoce que nas demais espécies e apenas o foliolo terminal expande-se. Em E. pilo-
carpoides, Kaastra (1982) descreve duas subespécies: E. pilocarpoides subsp. pilocarpoides e
E. pilocarpoides subsp. maurioides Kaastra. Na primeira, as folhas sdo uniformemente unifo-
lioladas (caracterizando o material estudado) e na segunda, os foliolos variam de um a trés por
folha. As projecdes pareadas na base dos primoérdios foliares ora observadas na subespécie ti-
pica podem corresponder a primoérdios de foliolos que concluiram seu desenvolvimento em um
estagio muito precoce (antes de se expandirem, como se expande o foliolo terminal), ndo sendo
evidentes posteriormente na folha adulta, ao contrario do que deve ocorrer em E. pilocarpoides
subsp. maurioides, nos quais os foliolos laterais podem vir a se expandir completamente.

Tanto folhas simples (Raulinoa echinata e Esenbeckia leiocarpa) como folhas unifolio-
ladas (Metrodorea macarasana, E. grandiflora e E. pilocarpoides) possuem essencialmente a
mesma estrutura e desenvolvimento nas espécies estudadas que ndo apresentam heterofilia, pos-
sivelmente devido a determinacdo precoce do primdrdio foliar. Constri¢cdes e intumescimentos,
tidos como responsaveis pela articulacdo que caracterizariam uma folha unifoliolada (Kubitzki
etal., 2011) desenvolvem-se posteriormente a origem de primordios de foliolos, tanto em folhas
simples como em folhas compostas, e ndo estdo diretamente ligados a redu¢do do niamero de
foliolos, provavelmente sendo responsédveis apenas por um redirecionamento da lamina foliar
em resposta a exposi¢ao luminosa ou por gerar regides de abscisdo. Nao sdo necessariamente
homologos filogeneticamente ou estruturalmente, mas sdo de grande utilidade na identificacao
e delimitagdo de espécies. Nessas condicdes, o termo folha unifoliolada ¢ adequadamente apli-
cado para uma descricdo macroscopica, quando detalhado o tipo de articulagdo presente. No
entanto, o registro da informagao evolutiva relevante na historia do grupo: hipotese explicita de
descendéncia comum a partir de um ancestral possuidor de folhas compostas, sinapomorfia de

Sapindales (Stevens, 2001 onwards), ¢ evidente apenas com um estudo filogenético.
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Embora nos géneros estudados ndo tenha sido apontada uma série heteroblastica rela-
cionada as fases da vida da planta, a variagdo do nimero de foliolos por folha em Metrodorea
representa um classico caso de heterofilia. Com base nos resultados obtidos, pode-se elaborar
uma hipotese para explicar este fenomeno. As estruturas cuculadas pareadas das bases das fo-
lhas geram um espaco interno, mas limitado, para o desenvolvimento das folhas mais jovens.
Em M. nigra encontramos possiveis rudimentos de um terceiro foliolo em folhas bifolioladas
em desenvolvimento, completamente circundados por primoérdios de folhas com lamina foliar
em desenvolvimento (Fig. 36), bem como foliolos laterais bastante reduzidos em folhas de M.
mollis que pareceram concluir sua histogénese antes da expansao da lamina foliar em seu pleno
tamanho (Fig. 41). Em M. flavida, encontramos um primordio de foliolo lateral distintamente
menor que os demais, sem o encaixe obvoluto, provavelmente em decorréncia da auséncia de
espaco para sua expansao, o que da mais apoio a ideia da barreira mecanica. Embora em M.
stipularis ndo tenhamos observado rudimentos de foliolos, a existéncia de individuos com fo-
lhas bifolioladas indica situagdo semelhante. O possivel aborto do foliolo mediano no género
¢ relatado na literatura sobre o género (e.g. Engler, 1931; Dias et al., 2013), no entanto nosso
trabalho atesta rudimentos de foliolos correspondentes aos laterais, que devem representar um
estagio anterior ao aborto.

Desta forma, embora a formacdo de folhas compostas possa ser uma especializacido
interessante, sem o espaco necessario para uma correta expansao (devido a uma estrutura limi-
tante, como a estrutura cuculada de Metrodorea ou mesmo primordios foliares de Esenbeckia)
pode ocorrer um desvio do programa de desenvolvimento de alguns foliolos, implicando em
uma possivel perda ou atrofia das estruturas. O encaixe obvoluto representaria, entdo, a condi-
¢do ideal para expansdo e quando ndo realizado com sucesso no inicio da expansao da lamina
foliar pode vir a gerar as condi¢des que limitariam o desenvolvimento. A perda de foliolos em
desenvolvimento, contraposta a funcao protetora da bainha, pode ter gerado uma pressao seleti-
va que favoreceu o estabelecimento de individuos que ndo produzissem foliolos laterais, dando
origem as espécies consistentemente unifolioladas de Rutaceae (individuos com determinagao
precoce do desenvolvimento foliar), como M. maracasana, ou predominantemente unifoliola-

das, como M. concinna Pirani & P.Dias. Esta restri¢ao espacial pode ainda ser responsavel pela
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assimetria encontrada na base dos foliolos laterais (Fig. 46).

Desta forma, nas espécies estudadas, encontramos dois tipos de folhas unifolioladas,
para qual sugerimos a seguinte terminologia: (i) folhas unifolioladas precoces, cuja por¢ao
terminal do primordio foliar torna-se a Unica ladmina foliar distinta e ¢ determinada antes da
produgdo de pares de foliolos proximais (que correspondem aos primordios laterais), exibindo
aspecto igual as folhas simples. (ii) folhas unifolioladas tardias, produzidas pelo aborto dos
foliolos ao longo do desenvolvimento de um primoérdio foliar que produz mais de um primordio
de foliolo. O termo tardio também seria adequado a condi¢ao adulta bifoliolada em folhas que
apresentavam trés primoérdios de foliolos.

A base da folha nao ¢ perfeitamente radial, apresentando assimetria dorsiventral na es-
trutura vascular. No entanto, mesmo ndo apresentando uma perfeita radialidade, sua condi¢ao
axial e o cilindro vascular a aproxima de caracteristicas caulinares, continuo com o sistema
vascular do caule e das regides das nervuras centrais dos foliolos, com as devidas reorganiza-
¢cdes em zonas de transi¢do (regido do né e saida de foliolos). A base da folha, que ndo possui
caracteristicas laminares (ndo ha meristema marginal envolvido em sua formacao), pode ser
mais ou menos alongada, de acordo com seu crescimento. Quando alongada e canaliculada a ci-
lindrica, facilmente a identificamos como peciolo, que pode apresentar alguma especializacao,
como ¢ evidente em Raulinoa echinata, que compartilha caracteristicas com Metrodorea, como
longos tricomas promovendo adesdo das bases de folhas. Ja em M. stipularis, o peciolo, tratado
na literatura como completamente coalescente com a bainha (Kaastra 1977) ou aparentemente
ausente (Kaastra 1982) corresponde, na verdade, a toda a por¢ao da base da folha, muito curta,
mas que ndo se prolonga acima da estrutura cuculada. Kubitizki et al. (2011) tratam a bainha
de Metrodorea como peciolar, no entanto sua morfologia ainda ¢ muito destoante das bainhas
comumente encontradas em muitos outros grupos de plantas vasculares.

A base da folha de Metrodorea apresenta no inicio do seu desenvolvimento duas ena-
coes laterais, muito semelhantes a primordios de foliolos, que se unem pelo crescimento da
porcao adaxial da base da folha entre elas, por meio do crescimento do cértex, dando origem a
estrutura cuculada. Divisdes anticlinais da camada L, promovem o crescimento de praticamente

todo o cortex nesta regido, ja que as fileiras radiadas de célula sdo observadas da protoderme
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ao sistema provascular. Kaastra (1977) defende nomear a estrutura como bainha, tendo como
argumento ser um crescimento da base foliar. No entanto, a origem desta estrutura ndo ¢ de ori-
gem de um crescimento intercalar como as bainhas tipicas conhecidas em monocotiledoneas.
Estruturas semelhantes, como as de bases foliares de plantas do género Clusia e Garcinia (Fig.
49, Clusiaceae) sdo descritas como peciolos escavados (Stevens, 2007; Bell and Bryan, 2008),
embora esta terminologia ndo faga referéncia a expansdo adaxial presente na base da folha.
Enagdes da base da folha, tipicamente pareadas, mas podendo sofrer alteragdes ao longo do de-
senvolvimento tornando-se fundidas e protegendo gemas sdo comumente chamadas de estipu-
las (Lubbock, 1899; Sinnott and Bailey, 1914; Bell and Bryan, 2008) e este parece ser o termo
mais adequado para a projec¢do adaxial de Metrodorea, de posi¢do intrapeciolar, que forma a
estrutura cuculada junto a por¢ao proximal do peciolo, canaliculada. Estipulas conadas de po-
sicdo intrapeciolar em plantas de folhas opostas sdo encontradas em Malpighiaceae (Cronquist,
1981; Stevens, 2001; Anderson, 2007, Fig. 50). Apresenta também semelhanca com as estipu-
las intrapeciolares das familias de folha alterna Araliaceae (Figs. 51-52), que correspondem a
um par de estipulas fundidas em apéndices ligulares (Plunkett et al., 2005), e Erythroxylaceae
(Cronquist, 1981).

A relagdo das estipulas com a base da folha pode ser entendida ao considerarmos as
ideias de Arber (1950) sobre paralelismo entre 6rgdos laminares com as respectivas estruturas
radiais que os sustentam: “the relation of the stipules to the leaves of which they are members,
may be compared with the relation of cotyledons to the primary shoot, and of prophylls or
bracteoles to a lateral shoot”. Logo, podemos comparar os primordios proximais que formam
estipulas com os primordios distais que formam foliolos. A fusdo de estipulas ¢ muito relatada
em varios grupos (Lubbock, 1899), como os ja citados acima, embora estudos de ontogenia
demonstrando esta fusdo sejam escassos. Unido de pecas laminares ¢ ainda relatada em foliolos
proximais de folhas compostas de Tropaeolum pentaphyllum (Tropaeolaceae) (Arber, 1950) e
fartamente reconhecida entre pecas florais (Weberling, 1989).

Notadamente, isso exigiria a producdo de mais enagdes laterais nos primordios de folhas
de Metrodorea do que os correspondentes ao nimero basico de foliolos nas folhas expandidas e

¢ o que de fato ocorre. Embora as folhas neste género tenham no méaximo trés foliolos, algumas
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espécies do género proximamente relacionado Esenbeckia caracterizam-se por possuir cinco
foliolos em disposi¢ao palmada (Kaastra, 1982), fato observado também em outros géneros da
familia como Conchocarpus, Neoraputia, Raputiarana e Casimiroa. J& folhas pinadas com pou-
cos a numerosos foliolos sd3o amplamente encontradas na familia. Tanta variacdo de numeros
e disposi¢ao de foliolos em Rutaceae parece expressar a capacidade de seus representantes de
manter um maior periodo de indeterminagao do apice do primordio foliar, permitindo criar mais
estruturas oriundas de enagdes laterais. Embora Sapindales seja tradicionalmente tida como um
grupo sem estipulas, € notorio que essas estruturas surgiram independentemente diversas vezes
ao longo da evolucao das angiospermas e apresentam varidveis graus de homologia nos grupos
em que ocorrem (Ilic et al., 2007). Nesta concepg¢do, representariam uma autapomorfia de Me-
trodorea. A vascularizagdo oriunda dos tracos laterais relacionados a anatomia nodal trilacunar
com trés tragos ¢ atestada por Kaastra (1977) e tida como relacionada a estipulas em muitas
angiospermas (Lubbock, 1899; Sinnott and Bailey, 1914; Majumdar, 1955).

Quanto a adesdo entre as estipulas de Metrodorea e da por¢do proximal do peciolo de
Raulinoa por tricomas, dispomos de bons termos usuais na literatura floral. Weberling (1989)
descreve a unido entre pecas florais por células entremeantes da epiderme (interlocking cells),
que podem ser tricomas longos que sofrem entrelagamento (capillinection) ou células papilosas
e porcdes da cuticula que sofrem denteacdo (dentonection). Em todas as espécies de Metrodo-
rea € Raulinoa encontramos os casos de entrelacamento, enquanto nas margens de M. mollis
e M. flavida, células papilosas e tricomas curtos indicam uma condi¢do intermediaria entre
denteagdo e entrelacamento. Unido de pétalas por denteagdo de células epidérmicas ja foi re-
portada em Rutaceae no género Correa (Hartl, 1957; Weberling, 1989), enquanto a presenca de
células epidérmicas entremeantes € responsavel pela aderéncia e coeréncia entre pecas florais
de algumas Rutaceae da subtribo Galipeinae (Pirani et al., 2010; El Ottra et al., 2013). Trata-se,
portanto, de processos geradores de estruturas unidas e tubulosas variadamente explorado na
historia evolutiva da familia.

Convém ressaltar que as margens da lamina foliar sdo formadas por regides meristema-
ticas marginais, as quais muitos autores preferencialmente chamam de blastozonas (Hagemann

and Gleissberg, 1996), de estrutura semelhante ao encontrado na maior parte das angiospermas



45

ndo monocotiledoneas. Duas camadas externas continuas com a célula marginal correspondem
a protoderme, e trés camadas internas oriundas da célula submarginal sdo, por vezes, chamadas
de promesofilo, sendo que a camada mais interna responsavel pela formagao de corddes de
tecido provascular (Beck, 2010). Embora normalmente a literatura considere a formagdo de
foliolos em folhas compostas como um sistema de fracionamento do meristema marginal (Ha-
gemann and Gleissberg, 1996; Beck, 2010), os primérdios de foliolos nas espécies estudadas
sdo formados anteriormente, por meio de enacdes com caracteristicas histologicas distintas das
regides de crescimento marginal observadas. Mesmo regides responsaveis pela formacao dos
primordios de foliolos observados por Lacroix & Sattler (1994) ndo possuem caracteristicas
semelhantes ao do meristema marginal por nés observado.

Em resumo, o desenvolvimento de folhas compostas nas espécies ja estudadas de Ru-
taceae nao deve ser compreendido como um sistema de fracionamento do meristema marginal.
Com apoio da abordagem continua (Sattler, 1996), propriamente chamada fuzzy Arberian mor-
phology (Rutishauser and Isler, 2001) em homenagem a Agnes Arber, podemos entender essas
folhas como semelhantes a um sistema caulinar reduzido que pode produzir variavel quantidade
de foliolos antes que seu apice se determine como foliolo terminal, o que pode acontecer rapi-
damente produzindo a folha unifoliolada precoce. Em Metrodorea, as enagdes laterais normal-
mente se desenvolvem como foliolos, mas as duas proximais se desenvolvem em estipulas que
sofrem fusdo originando uma estrutura cuculada peculiar. Tais enagdes podem se desenvolver
em estruturas plenas ou serem abortadas. O eixo que sustenta os foliolos, em paralelismo (sensu
Arber, 1950) ao caule, ¢ a base foliar, entendida como peciolo no grupo. O entrelacamento de
tricomas promovendo adesdo entre estruturas adjacentes ¢ novamente relatado nesta familia,

mas desta vez em 6rgdos vegetativos.
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Figuras 1-2. Metrodorea, morfologia da folha. 1. Metrodorea nigra. Ramo com o apice prote-
gido pelas bainhas das folhas mais apicais e bainhas separadas entre si no segundo e terceiro no.
2. Metrodorea maracasana. N6 com folhas opostas. A articulagdo entre base de folha e lamina

¢ indicada por seta.
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Figuras 3-11. Estagios iniciais da morfogénese foliar. 3. Metrodorea flavida. Sec¢ao longitudi-
nal. Corddes de procambio (setas) representam o inicio de diferenciacao do sistema caulinar en-
tre a base dos primoérdios foliares opostos e o caule. 4. Esenbeckia irwiniana. MEV. Primordio
foliar com trés enacdes (setas), representando o inicio do desenvolvimento dos trés foliolos. 5.
E. pilocarpoides. Microscopia eletronica de varredura (MEV). Apice apresentando primoérdio
foliar, recoberto por tricomas, com duas enacdes laterais (setas branca) e um primordio foliar
em inicio de morfogénese (seta preta). 6-10. M. maracasana. 6. MEV. Os primordios foliares
desta espécie de folhas unifolioladas também apresentam trés enagdes (setas). 7-8. Seccao lon-
gitudinal. 7. Primérdios foliares evidentemente opostos com proje¢ao na regido dos primordios
junto ao apice (regido adaxial). 8. Em detalhe da figura anterior, identificamos que as divisoes
periclinais da camada L, (seta preta) sdo responsaveis pelo crescimento adaxial. Embora haja
algum crescimento abaxial junto a regido proximal do primdrdio (seta branca), neste caso nao
ha divisdes periclinais da camada L,. 9-10. MEV. 9. Dois pares de primérdios foliares, com pro-
jecdes adaxiais evidentes. 10. As proje¢des adaxiais tornam-se indistintas das enacdes laterais,
dando origem a estrutura cuculada que recobre o apice meristematico. 11. M. nigra. Secgao
transversal da base do primordio do primordio, onde sao evidentes fileiras radiadas adaxiais de

células e sistema vascular em diferenciacdo. Barras: 3, 10=100pum; 4-9, 11=50pum.
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Figuras 12-17. Morfogénese em Metrodorea. 12-15. M. nigra. 12. Sec¢do longitudinal. Api-
ce protegido por um par de folhas um pouco mais desenvolvidas. Sdo evidentes constri¢cao
entre lamina e base (setas pretas) e expansao (seta branca) acima da projecao adaxial formada
anteriormente que contribuird com a formacao do peciolo. 13-16. MEV. 13. Par de folhas tri-
folioladas, com foliolos laterais obvolutos entre as folhas opostas. Reentrancias entre duas das
laminas foliares e a base sdo indicadas por setas. 14. Par de folhas unifolioladas, em estagio
mais avangado, alojadas na base protetora de uma folha expandida. A folha oposta a esta foi
removida. Constri¢cdes indicadas por setas. 15. Na folha plenamente desenvolvida, ¢ possivel
observar a constricao entre peciolo (pe) e lamina foliar (If). 16. Em detalhe, no canto superior
direito, um esquema representativo da Fig. 12. As cores indicam o destino de cada regido: verde
para lamina foliar, azul para peciolo e dorso da estrutura protetora, em evidente continuidade
com o caule, e vermelho para a proje¢ao adaxial da estrutura cuculada. 17. Seccao longitudinal
de M. stipularis, da base (ba) articulada com a lamina foliar (la) em uma das folhas do primei-
ro no plenamente expandidas. Nesta espécie, ndo peciolada, embora constri¢do e a proje¢ao
adaxial sejam evidentes, ndo ha entre elas a expansao do peciolo. Barras: 12, 15, 17=200um;

13=50pm; 14=100pum; 16=500pum.
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Figuras 18-24. Metrodorea, bases de folhas. 18-22. Sec¢des transversais. 18. M. flavida. Pro-
tegendo o apice caulinar (ac), observamos as bases de folhas com tricomas tectores curtos (seta
branca), em epiderme persistente sobre periderme oriunda de felogénio subepidérmico. Quando
unidos promovem adesao, reforcada por longos tricomas (seta preta) da por¢ao interna e distal
da estrutura protetora. Um pequeno feixe vascular colateral ¢ indicado (fv). 19. M. stipularis,
com margens amplas, tem apenas adesao pelos tricomas longos (seta). 20-22. M. mollis. 20. A
regido como um todo ¢ dotada de células papilosas, exceto nas margens, onde células entre-
mantes (tricomas curtos) sdo primariamente responsaveis pela adesdo. Feixes vasculares sdao
visiveis na regido adaxial (setas). 21. Detalhes da adesao entre as margens, por cé€lulas entreme-
antes. 22. Um dos pequenos feixes vasculares da regido adaxial. 23-24. MEV. 23. Base de folha
de M. nigra, exibindo tricomas glandulares proximais e longos tricomas tectores distais. 24. M.
maracasana, com suas estruturas protetoras de margens amplas e glabras, tem adesdo apenas

por tricomas longos. Barras: 19-20, 23-24=200um; 21-22=50um.
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Figuras 25-30. Bases de folhas de Esenbeckia. 25-27. Secc¢des longitudinais do sistema cauli-
nar. 25-26. E. pilocarpoides (25) e E. grandiflora (26) com crescimento adaxial (seta) na base
da folha em desenvolvimento. 27. E. irwiniana. Primordio de foliolo lateral indicado por seta.
28. E. leiocarpa apresenta intumescimentos semelhantes ao das espécies unifolioladas (setas),
mas neste caso as margens da lamina sao decurrentes ao lado da estrutura, visivel apenas na face
abaxial. 29. E. grandiflora duas secgdes transversais de diferentes regides do peciolo: mediana
(a) e distal e intumescida (b). A tltima apresenta maior proliferagdao do cortex e periderme. 30.
MEV. Em um estagio mais avangado de desenvolvimento, duas pequenas enacoes laterais sao
visiveis na base da folha de E. pilocarpoides (uma delas indicada por seta). Barras: 25=50um;

26-27, 29=500pm para ambas as sec¢oes; 30=100um
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Figuras 31-36. Desenvolvimento em Helietta apiculata e Raulinoa echinata. 31-35. MEV. 31-
32. Primordios de folhas trifolioladas de H. apiculata. 31. Inicialmente curvados sobre o apice.
32. Em estagio posterior, hd o inicio da formacao de constri¢des (setas). 33-36. R. echinata.
33. Apice em roseta, com folhas decussadas. 34. Regido proximal e adaxial do peciolo dota-
da de grande quantidade de tricomas longos, alojando gema axilar (seta). 35. Bases de folhas
pareadas (decussadas), unidas na base (seta). 36. Secc¢ao transversal do apice caulinar. A unido
¢ proporcionada por tricomas em epiderme persistente sobre periderme oriunda de felogénio

subepidérmico (seta). Barras: 31=50pum; 32=100pm; 33-34=200um; 35-36=500um.
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Figuras 37-42. Metrodorea nigra, cortes transversais em série, no sentido proximal-distal ou
basal-apical do primdrdio, do apice caulinar protegido por duas bainhas de folhas opostas. 37.
Par de primordios foliares oriundos do meristema apical caulinar, no lado superior da figura,
mostrando regido proximal a separacdo dos trés foliolos; base de folhas de um par oriundo de
gema axilar no lado inferior. 38-39. Trés primordios de foliolos no lado superior da imagem
individualizados (setas pretas). Na Fig. 39, ja se observa a presenca da lamina foliar nos trés
foliolos das duas folhas no lado superior da imagem (setas pretas). Ha expansdes laterais nas
bases das folhas bifolioladas indicando possiveis rudimentos de um terceiro foliolo (setas bran-
cas). 40. Detalhe de uma das estruturas apontadas por setas brancas na Fig. 39. 41. Em uma
regido mais distal (apical) ja se observa a completa distingdo dos foliolos superiores (um par
de folhas trifolioladas) e inferiores (setas pretas, um par de folhas bifolioladas). 42. Protegidos
pela estrutura cuculada estdo, ao todo, dez primoérdios de foliolos conduplicados entremeados

entre si de forma obvoluta. Barras: 37-39, 41-42=300um; 40=75pm.
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Figuras 43-48. Estruturas foliares em Metrodorea. 43-44. M. mollis. 43. Par de folhas trifolio-
ladas, sendo que em cada uma delas um dos trés foliolos ¢ atrofiado (setas). 44. Seccao trans-
versal de um foliolo atrofiado em sua regido mediana. 45. M. flavida. MEV. Um primordio de
foliolo muito menor que os demais, pressionado sobre a superficie de outro, dentro da estrutura
cuculada que foi removida, indicando uma possivel barreira mecanica. 46. Uma secgao trans-
versal de folha plenamente desenvolvida de M. mollis. 47-48. Seccdes transversais de M. nigra.
47. Foliolo em desenvolvimento, com a margem em inicio de formacdo. 48. Ao centro, partin-
do da porgao superior esquerda da foto, a margem de um foliolo um pouco mais desenvolvido
que na Fig. 46. Notar que ha uma camada subprotodérmica bem evidente, de origem de células
submarginais. A que esta voltada para a regido adaxial (seta preta) dard origem ao parénquima
pali¢adico. Entre as camadas subprotodérmicas, o tecido sendo formado pelas células submar-
ginais da origem a corddes de procambio, um deles apontado por uma seta branca. Barras:

44-46=200pm; 47-48=50pm.
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Figura 49. Hipotese para redu¢do do numero de foliolos em Metrodorea. Em uma situacao
ideal, os foliolos laterais realizam com sucesso o encaixe obvoluto e conseguem se expandir
(a). Devido ao espaco limitado, foliolos que ndo realizam encaixe obvoluto podem ter seu de-
senvolvimento comprometido (b). A pressao seletiva exercida pela perda de foliolos durante o
desenvolvimento pode ter acarretado uma selecao de individuos nos quais a producao de folio-
los laterais foi inteiramente suprimida, gerando a condi¢do estritamente unifoliolada observada

em M. maracasana (c).



Estrutura cuculada da folha expandida
Primérdio de foliolo em desenvolvimento

Primérdio de foliolo com restrigdo
mecanica de desenvolvimento
Meristema apical caulinar

Conex3o entre foliolos (base da folha)
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Figuras 50-53. Modificagdes da base de folha. 50. Garcinia sp. (Clusiaceae). Peciolos escava-
dos, que no apice protegem o apice, de forma semelhante a Metrodorea. O termo, no entanto,
nao ¢ adequado para caracterizar a expansao adaxial. 51. Estipulas intrapeciolares de Byrsoni-
ma intermedia A.Juss. (Malpighiaceae). Na folha a esquerda, nota-se um ramo iniciando o de-
senvolvimento em sua axila, enquanto a gema axilar na folha a direita esta protegida pela gema
axilar. 52. Schefflera arboricola (Hayata) Merr. (Araliaceae). N6 com estipulas intrapeciolares
em base de folha de aspecto envolvente. 53. Apice caulinar de Schefflera actinophylla (Endl.)
Harms (Araliaceae). Nesta espécie as estipulas intrapeciolares sao mais longas. A imagem de-

talha uma nitida prote¢do do meristema apical caulinar.
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A natureza sao duas.

Uma, tal qual se sabe a si mesma.
Outra, a que vemos. Mas vemos?
Ou ¢ a ilusdo das coisas?

Quem sou eu para sentir

o leque de uma palmeira?
Quem sou, para ser senhor
de uma fechada, sagrada
arca de vidas autonomas?

A pretensdo de ser homem

e nao coisa ou caracol
esfacela-me em frente a folha
que cai, depois de viver
intensa, caladamente,

e por ordem do Prefeito

vai sumir na varredura

mas continua em outra folha
alheia a meu privilégio

de ser mais forte que as folhas.

A Folha,
Carlos Drummond de Andrade

Capitulo 11

Estudo morfologico e anatomico foliar comparativo de algumas
Rutaceae neotropicais: Metrodorea A. St.-Hil. e espécies
relacionadas

Rafael Cruz, Marilia Duarte, José Rubens Pirani & Gladys Flavia A. Melo-de-Pinna

Versio em Lingua Portuguesa de
artigo a ser submetido para o periodico
Plant Systematics and Evolution



72

Resumo

As filogenias moleculares disponiveis para Rutaceae apontam para uma necessidade de
revisdo de sua classificacdo tradicional, que deve encontrar respaldo em sinapomorfias mor-
fologicas adequadas para os novos grupos estabelecidos. Foi realizado um estudo da morfo-
anatomia foliar de Metrodorea, género com distinta morfologia foliar, bem como de grupos
relacionados. Secgdes histologicas da lamina foliar e peciolo, diafanizacdes e dissociacdes de
epiderme foram analisadas e dados referentes as estruturas reprodutivas foram compilados da
literatura, sendo apresentada uma matriz taxons e caracteres, sobre a qual foram realizadas in-
feréncias filogenéticas. Metrodorea tem como sinapomorfias a presenca de aborto de foliolos,
estipula intrapeciolar vascularizada, tricomas glandulares proximais adaxiais no peciolo, folio-
los evidentemente peciolulados, duas sementes por loculo no fruto e estivagdo valvar da corola.
Suas relagdes infragenéricas sdo debatidas de acordo com a localizagdo dos cristais, forma de
aderéncia da base das folhas e presenga ou ndo de tricomas na lamina foliar. A proximidade do
género com Raulinoa ¢ sustentada por uma maior quantidade de sinapomorfias morfologicas
do que com outros géneros. A monofilia de Esenbeckia ndo encontra apoio em nossos dados e
Helietta+Balfourodendron (outrora de outra subfamilia) sdo mais relacionados a Esenbeckia,
Raulinoa e Metrodorea (antigas Pilocarpinae) do que com Pilocarpus, relagdo sustentada pela
presenga de tricomas glandulares no peciolo, cristais prismaticos romboédricos, carpelos cona-

tos e apofises dorsais do fruto.

Palavras-chave: venacdo foliar; peciolo; Pilocarpinae; Esenbeckia alliance; Balfouro-

dendron aliance.
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Introducao

A familia Rutaceae compreende 154 géneros e cerca de 2.100 espécies, de distribuicao
cosmopolita, mas principalmente tropical e subtropical (Kubitzki et al. 2011). E caracterizada
pela presenca de cavidades secretoras nos tecidos de preenchimento do sistema caulinar e que
se apresentam como pontoagdes ou glandulas translicidas nas folhas (Engler 1931; Metcalfe
and Chalk 1950; Kubitzki et al. 2011). Estudos filogenéticos e morfoanatomicos t€ém sido apon-
tados como de interesse para o grupo, sobretudo devido a diversidade de vias metabolicas se-
cundarias que conferem ao grupo um rico arsenal quimico que pode encontrar apoio em dados
evolutivos para um melhor direcionamento na sua exploragao (Groppo et al. 2008).

A classificagdo tradicional de Rutaceae ¢ a monografia de Engler (1931), que apresenta
uma divisdo em subfamilias baseada no grau de conacdo dos carpelos, estrutura dos frutos e
caracteristicas das glandulas oleiferas. Constitui o tratamento taxondmico mais abrangente ja
realizado sobre a familia, com riqueza de detalhes dos aspectos da morfoanatomia e da distri-
buicao geografica. Essa classificacdo foi questionada na década de 80 por um estudo quimios-
sistemdtico (Silva et al. 1988) e, mais recentemente, por estudos filogenéticos (Chase et al.
1999; Poon et al. 2007; Groppo et al. 2008; Groppo et al. 2012), baseados em dados molecu-
lares. No entanto, faz-se necessaria a descoberta de novos caracteres morfoldgicos que sejam
informativos para aprimorar trabalhos taxondmicos efetivamente condizentes com o paradigma
atual da biologia evolutiva. Isto €, descobrir sinapomorfias morfoldgicas que sustentem novos
clados reconhecidos.

Metrodorea A. St.-Hil. ¢ um género neotropical com seis espécies descritas, ocorrentes
principalmente em florestas imidas e secas do Brasil, com registros no Suriname e Bolivia (Ka-
astra 1982; Kubitzki et al. 2011; Dias et al. 2013). Suas folhas sdo compostas heterofolioladas
com um a trés foliolos, exceto em uma espécie consistentemente unifoliolada (M. maracasana).
A filotaxia ¢ decussada e as bases das folhas recobrem o &pice foliar de um modo muito pecu-
liar: uma proje¢do adaxial existente na base de cada folha encontra-se unida por entrelagamento
de tricomas a proje¢ao da folha oposta a ela, formando uma estrutura em forma de capuz que

protege os primordios foliares em desenvolvimento, como relatado por Cruz et al. (in prep).
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Esta estrutura da base foliar, embora frequentemente relatada na literatura como bainha (Kaas-
tra 1977; Kaastra 1982; Kubitzki et al. 2011), é de natureza estipular (Cruz et al. in prep). Neste
ultimo trabalho, os autores relataram ainda que a condicao de heterofilia observada em espécies
de Metrodorea ¢ resultado do aborto de foliolos em desenvolvimento, provavelmente associado
a reducdo espacial ocasionada pela estrutura cuculada, o que pode ter levado a selecdo de in-
dividuos que tivessem uma determinagdo precoce do primordio foliar, consumindo sua por¢ao
terminal meristematica na producgdo de um unico foliolo terminal, antes da produg¢ao de foliolos
laterais.

Segundo diversos autores, Metrodorea esta fortemente relacionada aos géneros Esen-
beckia Kunth, Raulinoa Cowan e Pilocarpus Vahl formando juntos a subtribo Pilocarpinae, da
tribo Galipeae e subfamilia Rutoideae (Engler 1931; Kaastra 1982; Pirani 1999). Esta subtribo ¢
caracterizada por botdes florais globulares, com pétalas creme ou violaceas, aproximadamente
regulares e livres (Kaastra 1982). De acordo com a filogenia baseada em dados moleculares
de Groppo et al. (2008), o clado formado pelos géneros Balfourodendron Corr. Méllo ex Oliv.
e Helietta Tul., tradicionalmente incluidos na subfamilia Toddalioideae (Engler 1931; Pirani
1998), emerge com forte sustentagdo como grupo-irmao do clado formado por Metrodorea e
Esenbeckia, mas sem a representacao de Raulinoa e com o género Pilocarpus externo a todos
eles. A grande semelhanca floral de Helietta e Esenbeckia, pertencentes a subfamilias diferentes
na classificacdo engleriana, foi ressaltada por Kaastra (1982) e Pirani (1998), o primeiro destes
sugerindo que a separacdo de Pilocarpus dos demais géneros de Pilocarpinae poderia ser ade-
quada. Baseados na filogenia de Groppo et al. (2008), Kubitzki et al. (2011) definem aliancas
informais que associam Metrodorea, Raulinoa e Esenbeckia na “Esenbeckia Alliance”; Balfou-
rodendron e Helietta na “Balfourodendron Alliance” (j transferida para a subfamilia Rutoide-
ae) e apontam Pilocarpus como de dificil associacdo com os demais géneros.

Recentemente, Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013) elaboraram uma filogenia
baseada em dados moleculares, que estabeleceu as relagdes entre as espécies de Metrodorea,
bem como entre representantes de Balfourodendron, Esenbeckia, Galipea, Helietta, Pilocar-
pus, utilizando Zanthoxylum como grupo-externo. As relagdes estreitas entre as Metrodorea ob-

tiveram forte suporte em todas as analises, reforcando o monofiletismo ja reconhecido, devido a
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morfologia tao distinta da base de suas folhas. Nesta topologia, destaca-se um clado intrigante,
formado por M. mollis e M. flavida, muito distintas morfologicamente, sendo esta tltima espé-
cie bem mais semelhante em diversos aspectos a M. nigra (Pirani 1999), o que estimula a busca
por novas sinapomorfias que sustentem as relagdes ora propostas. Adicionalmente, Metrodorea
desta vez parece mais relacionada com Raulinoa, cuja proximidade j4 era postulada por outros
autores (Cowan 1960; Kaastra 1982) e com o clado Bauforodendron+Helietta, tornando as re-
lagdes com Esenbeckia incertas. Além disso, as semelhangas deste ultimo género com Helietta
e Metrodorea e a aparente auséncia de aspectos morfologicos exclusivos e claros que possam
constituir sinapomorfias de Esenbeckia, pdem em xeque seu monofiletismo.

Trabalhos anteriores ja caracterizaram anatomicamente folhas dos géneros Pilocarpus e
Raulinoa, indicando uma diversidade de estruturas que podem vir a ser Uteis no entendimento
das relagdes entre os grupos (Arioli et al. 2008; Muntoreanu et al. 2011). No entanto, informa-
¢oes relacionadas a estrutura cuculada de Metrodorea (que corresponde a por¢ao proximal do
peciolo e sua estipula intrapeciolar), bem como caracteristicas anatdmicas ainda ndo relatadas
na literatura podem vir a identificar boas sinapomorfias para os clados do género e elucidar
sua relacdo com os demais grupos. Neste trabalho, sdo apresentados dados morfoanatdmicos
foliares de Metrodorea e géneros relacionados, segundo proposta de Dias et al. (submetido apud
Dias et al. 2013), com uma ampla discussdo sobre suas implicagdes nas relagdes filogenéticas

do grupo.

Material e Métodos

Para a realizacao deste projeto foram analisadas anatomicamente amostras de espécies
da subtribo Pilocarpinae, da tribo Galipeeae. Dentre elas, quatro das seis espécies descritas de
Metrodorea A.St.-Hil.: M. maracasana Kaastra, M. mollis Taubert, M. nigra A. St.-Hil. e M.
stipularis Mart.; quatro espécies de Esenbeckia Kunth: E. grandiflora Mart., E. irwiniana Ka-
astra, E. pilocarpoides Kunth subsp. pilocarpoides. Conchocarpus heterophyllus (A. St.-Hil.)
Kallunki & Pirani, da subtribo Galipeinae, tribo Galipeeae, foi utilizada como grupo-externo.

O material-testemunho esta depositado no Herbario do Departamento de Botanica da Universi-
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dade de Sao Paulo (SPF). Dados anatdmicos e morfologicos sobre as espécies M. flavida Krau-
se, E. leiocarpa Engl. e Pilocarpus microphyllus Stapf ex Holm. Raulinoa echinata Cowan,
Helietta apiculata Benth e Balfourodendron riedelianum (Engler) Engler estdo disponiveis em
uma série de trabalhos (Kaastra 1982; Pirani 1998; Arioli et al. 2008; Kubitzki et al. 2011;
Muntoreanu et al. 2011) e sdo compilados aqui em uma matriz de tdxon e caracteres, junto com
as espécies por nos analisadas (Tabela I). Adicionalmente tivemos acesso ao material analisado
por Muntoreanu et al. (2011), permitindo atualizacdo da classificacdo da venagdo de acordo
com a edicdo mais recente do Manual de Arquitetura Foliar (Ellis et al. 2009). Metrodorea
concinna Pirani & P.Dias foi recentemente descrita (2013), com apoio da filogenia e aspectos
biogeograficos explorados no trabalho de Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013) para o
género, mas ndo a tempo habil para ser inclusa nesta analise.

Folhas do terceiro ao quinto nés de cada espécie submetida a anélise anatomica foram
fixadas em FAA 50 - formaldeido, acido acético ¢ etanol 50% - (Johansen 1940) e estocados em
etanol 70%. As folhas a serem utilizadas foram selecionadas quanto a sua integridade estrutural
e completa diferenciacdo da ladmina foliar. O material foi submetido a técnica de inclusdao em
parafina, seguindo metodologia descrita por Johansen (1940) com uso da série etanol/alcool
butilico terciario (50-100%). As laminas foram coradas com safranina 1% em etanol 50% e azul
de astra 1% em etanol 50% (Bukatsch 1972) e, posteriormente, montadas utilizando resina sin-
tética. Foram feitos cortes transversais e longitudinais em série. Adicionalmente sec¢des trans-
versais a mao livre foram obtidas com laminas de barbear e coradas da mesma forma. Parte do
material foi desidratado em série etandlica e submetidos a ponto critico. Posteriormente, foram
aderidos a suportes metalicos e cobertos com ouro, conforme o procedimento usual de MEV,
descrito por Silveira (1989). As folhas passaram ainda pela técnica de dissociacdo de epiderme
com perdxido de hidrogénio e acido acético 1:1 (Franklin 1945) para analise da vista frontal
da epiderme. Padrdes de vascularizagdo foliar foram determinados a partir de laminas foliares
diafanizadas empregando-se a técnica de Strittmater (1973). As analises anatomicas das segoes
foram realizadas em microscopio Optico e estereomicroscOpio com as principais estruturas re-
gistradas em sistema de digitaliza¢do de imagens.

De posse da matriz produzida, uma busca exata pelo método de méxima parcimonia
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(branch and bound), seguida de analise de consenso estrito, foi realizada com o uso do progra-

ma PAUP* (Swofford 2002). Posteriormente, com o mesmo programa, foi realizada uma ana-

lise de bootstrap e jackknife, com 10.000 replicagdes e 50% de corte, utilizando-se os mesmos

parametros da busca exata, obtendo-se uma arvore de consenso de maioria das arvores obtidas

em todas as replicagdes. As arvores obtidas foram enraizadas utilizando Conchocarpus hete-

rophyllus como grupo-externo. Com o programa Mesquite (Maddison and Maddison 2011),

os dados da matriz foram otimizados sobre as arvores obtidas e sobre a filogenia de Dias et al.

(submetido apud Dias et al. 2013), sendo feitas inferéncias sobre a evolugdo dos caracteres de

interesse e suas modificagdes de estado ao longo da filogenia.

Resultados e Discussao

Morfologia da folha

I.

-

Folhas, nimero de foliolos: unifolioladas precoces (0); trifolioladas precoces (1); 4
a 5-folioladas (2); folhas imparipinadas (3).

Folhas, filotaxia: alternas ou subopostas (0); opostas (1).

Folhas trifolioladas precoces, perda de foliolos durante a ontogénese: ausente (0);
presente (1).

Foliolos, distingao macroscopica da base: sésseis a subsésseis (base sem lamina in-
distinta) (0); evidentemente peciolulados (base sem lamina distinta) (1).

Base da folha, estipula intrapeciolar: ausente (0); presente (1).

Base da folha, peciolo alongado distalmente a estipula: ausente (0); presente (1).
Domacias: ausentes (0); presentes (1).

Constrigdo entre base da folha e 1amina: ausentes (0); presentes (1).

Intumescimento entre base da folha e lamina: ausentes (0); presentes (1).

As folhas das espécies estudadas sao oriundas de primoérdios foliares que formam folio-

los pareados de forma acrdpeta, determinando o apice do primérdio como foliolo terminal. No

entanto, nas plantas em que esta determinagdo ¢ precoce, apenas o foliolo terminal se forma,
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gerando a morfologia unifoliolada precoce, de acordo com Cruz et al. (in prep). Segundo os
autores, um maior periodo de indeterminac¢ao do primordio gera um niimero de foliolos maior.
Em folhas de Metrodora flavida, M. mollis, M. nigra e M. stipularis, os primordios de foliolos
podem ser abortados ou ter o desenvolvimento comprometido ao longo da ontogénese, podendo
gerar folhas unifolioladas ou bifolioladas tardias (um caso de heterofilia). A distin¢ao usual entre
folhas simples e unifolioladas era baseada na presenga de articulagdo entre por¢des de lamina
foliar e peciolo, por intumescimento ou constri¢des, que surgem apds a formacgao dos primor-
dios de foliolos, ndo tendo relagdo, portanto, com a distingdo entre folhas simples e compostas,
como esclarecido por Cruz et al. (in prep). A folha unifoliolada, ¢ tratada aqui, portanto, como
idéntica a uma folha simples quanto ao desenvolvimento, porém com ancestralidade composta.
Esenbeckia leiocarpa, sempre tratada como possuidora de folhas simples, tem base da lamina
atenuada abaixo do intumescimento, que ¢ semelhante ao de E. grandiflora. Neste caso, ela ¢
aqui tratada como ndo peciolulada. Todas as demais folhas com foliolos sésseis tém ldminas que
se atenuam até a constricdo ou intumescimento. Ainda segundo Cruz et al. (in prep), a projecao
adaxial em Metrodorea deve ser tratada como estipula intrapeciolar, que esta associada a um
peciolo alongado distalmente em todas as espécies exceto M. stipularis, destituida de peciolo
alongado. Constri¢des entre base e lamina foliar podem ser encontradas em todas as folhas de
Metrodorea, em Balfourodendron riedelianum e em Helietta apiculata. Intumescimentos foram

observados em todas as espécies de Esenbeckia, exceto em E. irwiniana.

Anatomia da base da folha

10. Peciolo, contorno das células epidérmicas: poligonal (0); papilosa (1).

11. Peciolo, tricomas tectores: ausentes (0); presentes (1).

12. Peciolo, longos tricomas tectores concentrados adaxial-proximalmente: ausentes
(0); presentes (1).

13. Peciolo, tricomas glandulares: ausentes (0); presentes (1).

14. Peciolo, tricomas glandulares concentrados adaxial-proximalmente: ausentes (0);
presentes (1).

15. Peciolo, cavidades secretoras: ausentes (0); presentes (1).



79

16. Peciolo, tipo de cristais presentes: cristais prismaticos (0); drusas (1); rafides (2).

17. Peciolo, fibras perivasculares: ausentes (0); presentes (1).

18. Base da folha, feixes adaxiais vascularizando estipula intrapeciolar: ausentes (0);
presentes (1).

19. Estrutura cuculada (estipulas intrapeciolares unidas), margens: glabras (0); coeren-

tes por denteacao (1).

Na maioria das espécies encontradas, a nervura central dos foliolos ¢ representada por
feixes vasculares muito proximos, com regides interfasciculares muito curtas (cerca de uma
a duas células ou agregados), correspondente ao padrdo mais comumente encontrado em Ru-
taceae (Metcalfe and Chalk 1950). Fibras perivasculares sdo ausentes ao redor da nervura de
Metrodorea mollis, Esenbeckia leiocarpa, Helietta apiculata e Balfourodendron riedelianum,
mas presentes nas demais espécies, formando um cilindro interrompido (Figs. 1-2). Ao longo
do sentido distal-proximal, o sistema vascular subdivide-se em trés arcos vasculares continuos
com os trés tragos (Fig. 3) que se agregam ao sistema vascular do caule na regido nodal, do tipo
trilacunar 3-tragos, condizente com o tipo relatado na literatura para o grupo (Kaastra 1977;
Kubitzki et al. 2011). Excepcionalmente o peciolo de M. stipularis, seccionado do &pice a base,
tem seus trés arcos vasculares continuos com as nervuras centrais dos foliolos, sem unido entre
eles em um sistema vascular tinico. Em Metrodorea, a por¢ao proximal e adaxial do peciolo
possui uma regido com longos tricomas multicelulares entremeados, que promovem a aderén-
cia entre a base das folhas jovens, promovendo protecdo da gema apical (Cruz et al. in prep;
Kaastra 1982), condi¢cdo também observada em Raulinoa (Cruz et al. in prep).

Quanto ao sistema de revestimento da base da folha, a maioria das espécies analisadas
apresenta iniciacao de felogénio subepidérmica (Figs. 1-2). Em algumas regides, sdo obser-
vadas lenticelas (Fig. 2), caracteristica ja descrita para o caule de outras Rutaceae (Metcalfe
and Chalk 1950). A unica exce¢do ¢ Metrodorea mollis, a qual apresenta sistema primario de
revestimento constituido por células papilosas, como em Esenbeckia leiocarpa (Muntoreanu et
al. 2011), e tricomas tectores (Figs. 3-4). Optamos por ndo utilizar caracteristicas referentes ao

sistema secundario de revestimento, uma vez que a iniciacao do felogénio parece muito varia-



80

vel ao longo do mesmo individuo. Cristais foram encontrados no peciolo de todas as espécies,
sendo sua ocorréncia, bem como seus tipos, congruentes com os tipos presentes na lamina
foliar. Feixes vasculares na estipula intrapeciolar sdo presentes em todas as espécies de Metro-
dorea, exceto em M. nigra (Cruz et al. in prep). O mesmo trabalho relata que a aderéncia entre
as margens da estrutura cuculada ¢ resultado de denteagdo das células epidérmicas adjacentes
em M. mollis (Fig.4 ) e M. flavida, e que nas demais espécies do género, as margens sdo glabras
(Fig. 5). Em Metrodorea, além dos longos tricomas entremeantes na regido adaxial e proximal
do peciolo, tricomas glandulares capitados também sdo presentes, em regido mais proximal do

peciolo (Fig. 5).

Ldmina foliar, sistema de revestimento

20. Tricomas tectores unisseriados: ausentes (0); presentes (1).

21. Tricomas tectores unisseriados, nimero de células: unicelular (0); multicelular (1).

22. Tricomas glandulares: ausentes (0); presentes (1).

23. Tricomas glandulares, tipo: capitados (0); peltados (1).

24. Contorno das paredes anticlinais das células da epiderme em vista frontal: retas (0);

sinuosas (1).
25. Estomatos, localizagdo: somente face abaxial (0); ambas as faces, mas raros na face
adaxial (1).

Na lamina foliar, tricomas tectores sdo ausentes em Esenbeckia pilocarpoides e em es-
pécies de Metrodorea, com excegdo de M. mollis (Fig. 6). Em E. irwiniana, os tricomas tectores
sdo mais densamente distribuidos na face abaxial (Fig. 7). Nas espécies onde ocorrem, sdo uni-
celulares, exceto em Conchocarpus heterophyllus (Fig. 8), onde sdo multicelulares. Tricomas
ndo ocorrem na lamina foliar de Raulinoa echinata segundo Arioli et al. (2008) e Muntoreanu et
al. (2011). Metcalfe & Chalk (1950) afirmam que tricomas ndo sdo frequentes em muitos mem-
bros da familia e Kaastra (1982) menciona que pode ocorrer variagdo quanto a sua presenga na
mesma espécie.

Tricomas glandulares sdo presentes em todas as espécies, exceto em Esenbeckia gran-

diflora, sendo capitados com uma cabeca multicelular pedunculada em Conchocarpus hetero-
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phyllus, E. irwiniana e em E. pilocarpoides (Figs. 9-11) e peltados em Metrodorea (Fig. 12).
Tricomas glandulares foram encontrados em todas as espécies analisadas por Muntoreanu et al.
(2011), sendo capitados na maioria das espécies, mas peltados em M. flavida, Raulinoa echina-
ta e Helietta apiculatta.

Em Conchocarpus heterophyllus, Esenbeckia irwiniana e E. grandiflora, as paredes
anticlinais das células epidérmicas, em vista frontal, sdo retas em ambas as faces (Fig. 13). Em
Metrodorea as paredes anticlinais da epiderme, em vista frontal, sdo sinuosas (Figs. 14-17),
assim como em E. pilocarpoides. No entanto, em Metrodorea stipularis (Figs. 14, 17) e em E.
pilocarpoides a sinuosidade ¢ mais discreta que nas demais espécies.

Estomatos na face adaxial sdo relatados apenas em Esenbeckia irwiniana, condigio
presente em algumas espécies de Ruta, Zanthoxylum, Acmadenia, Coleonema e Cneoridium
(Metcalfe and Chalk 1950; Kubitzki et al. 2011), ocorrendo também na face abaxial. As demais
espécies sao hipoestomaticas, condi¢do mais frequente na familia (Metcalfe and Chalk 1950;
Kubitzki et al. 2011; Muntoreanu et al. 2011). Em todas as espécies analisadas foram observados
estomatos anomociticos (Figs. 13-15). Embora Muntoreanu et al. (2011) tenham classificado
os estdmatos como tetraciticos e ciclociticos, suas imagens revelam que as células subsididrias
ndo parecem ter tamanhos e formas regulares o bastante para serem descritas nesses padrdes e
todas as espécies analisadas devem ser classificadas com o padrdo anomocitico (Radford et al.

1974), o que estd de acordo com o observado em Raulinoa por Arioli et al. (2008).

Lamina foliar, mesofilo e regido da nervura central

26. Parénquima pali¢addico, nimero de camadas: uma (0); mais de uma (1).

27. Cavidades secretoras: ausentes (0); presentes (1).

28. Cristais concentrados na camada subepidérmica da nervura central: ausentes (0);
presentes (1).

29. Cristais em compartimentos no parénquima pali¢adico: ausentes (0); presentes (1).

30. Lamina foliar, extensdo da bainha do feixe: ausente (0); presente (1).

31. Nervura central, arco medular: ausente (0); presente (1).

Todas as espécies analisadas anatomicamente possuem apenas uma camada de parén-



82

quima paligadico, associada a células coletoras que formam uma camada continua (Fig. 18) ou
ndo (Fig. 19-20), mas que faz a interface com o parénquima lacunoso, composto por células
braciformes frouxamente dispostas (Figs. 19-20), semelhante ao padrdo encontrado em todas
as espécies analisadas por Muntoreanu et al. (2011), exceto Helietta apiculata, que apresenta
duas a trés camadas de parénquima pali¢adico. Os feixes vasculares na lamina sdo colaterais,
com floema voltado para a superficie abaxial, envoltos por uma bainha parenquimatica (Figs.
20-21), com excecdo de Esenbeckia irwiniana, na qual ha extensdo da bainha até as camadas
subjacentes as faces da epiderme (Fig. 22).

O sistema vascular da nervura mediana ¢ formado por dois arcos de feixes muito proxi-
mos (uma célula de distancia ou agregados, Fig. 23), um na regido adaxial e um na regido aba-
xial, ambas com as porcdes de xilema voltadas para dentro (Fig. 24). Os dois arcos sdo unidos
pelas pontas, ainda que somente por por¢des do periciclo, formando um cilindro (Figs. 6, 24).
Esta unido ¢ menos acentuada, em algumas regides, devido as nervuras secundarias que sao
continuas com porgdes de ambos os arcos.

Uma medula parenquimatica preenche o interior do cilindro vascular na nervura me-
diana. Em Esenbeckia irwiniana um terceiro arco vascular ¢ observado nesta regido (Fig. 25),
uma condi¢do descrita por Radford (1974) em peciolos como placa medular, embora o termo
arco seja mais apropriado. Quanto ao contorno da nervura central, em se¢do transversal, todas
as espécies observadas possuem a regido abaxial convexa (Figs. 6, 24). J4 a face adaxial € plana
a variavelmente concava ou convexa em Metrodorea stipularis € M. maracasana. Em Concho-
carpus heterophyllus, E. grandiflora e E. irwiniana a face adaxial ¢ evidentemente concava. As
nervuras centrais de folhas de E. pilocarpoides e demais espécies de Metrodorea sdo biconve-
xas. No entanto, Muntoreanu (2008) sugere a ndo utiliza¢do deste carater, pois além de dificil
delimitagdo de estados, apresenta variagdo na mesma espécie.

Cavidades secretoras estdo presentes no mesofilo e regido da nervura central (Figs. 6,
24, 26), com células epiteliais secretoras (Fig. 26). Correspondendo a uma das mais reconhe-
cidas caracteristicas de Rutaceae, cavidades secretoras sdo interpretadas como esquizogenas
ou lisigenas na familia (Metcalfe and Chalk 1950; Kaastra 1982). No entanto, a lise de células,

frequentemente, ¢ apenas um artefato de técnicas de fixacdo do material (Turner et al. 1998).
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Cristais presentes na regido da nervura central e mesofilo, inclusive nos tecidos vascula-
res, com variagdo quanto ao tipo, sendo rafides em Esenbeckia pilocarpoides (Fig. 27), drusas
em Conchocarpus heterophyllus (Fig. 18) e cristais prismaticos romboédricos, tanto ctibicos
como em forma de bastdes (Fig. 28), tipos ja relatados para a literatura de Rutaceae (Metcalfe
and Chalk 1950). No parénquima pali¢adico, esses cristais sao encontrados em compartimentos
formados por paredes transversais ao maior comprimento da célula, como ja registrado para Pi-
locarpus (Metcalfe and Chalk 1950; Muntoreanu et al. 2011). No entanto, em E. pilocarpoides
e Metrodorea mollis, os cristais sdo pouco frequentes em todos os tecidos e nao foram encon-
tradas no parénquima pali¢adico. Em M. nigra, M. maracasana e M. flavida, foram encontrados
cristais concentrados na camada subepidérmica da regido da nervura central (Fig. 29), condi¢ao

inédita na literatura.

Venacdo

32. Venagao, conexao de nervuras secundarias maiores com a nervura central: totalmen-
te decurrente (0); somente basais decurrentes (1); totalmente excurrente (2).

33. Venacao, nervuras intersecundarias: ausentes (0); presentes (1).

34. Venacao, categoria das nervuras quaternarias: livremente ramificadas (0); reticula-
das irregulares (1).

35. Venacao, desenvolvimento das aréolas: pouco desenvolvidas (0); bem desenvolvi-
das (1).

36. Venacao, categoria da venag¢ao ultima terminal: incompleta (0); em arcos (1).

A venacgdo de todas as espécies observadas €, caracteristicamente, pinada e broquido-
droma simples (Fig. 30), como ja relatado em espécies fosseis de Rutaceae do Oligoceno tardio
(Pan 2010) e também citado por Muntoreanu et al. (2011). As conexdes de nervuras secunda-
rias com a central sdo totalmente excurrentes em Balfourodendron riedelianum e Esenbeckia
grandiflora (Fig. 31); decurrentes apenas na regido basal da folha em Raulinoa echinata, M.
mollis (Fig. 30), M. nigra e M. stipularis e totalmente decurrentes nas demais espécies (Fig. 32).
Nervuras intersecundarias sao ausentes apenas em E. leiocarpa. As nervuras tercidrias sao todas

percurrentes mistas (Fig. 33). Nervuras quaternarias sdo reticuladas irregulares em E. irwiniana
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e E. pilocarpoides (Fig. 34) e livremente ramificadas nas demais espécies (Fig. 35). Todas as
espécies apresentam terminagdes das nervuras ramificadas (Figs. 34-36) e areolagdo (Figs. 36-
38). As aréolas sao pouco desenvolvidas (maioria das aréolas de tamanhos e formas irregulares
com mais de sete lados) em B. riedelianum, Helietta apiculata (Fig. 36), R. echinata e Pilocar-
pus microphyllus, mas bem desenvolvidas (maioria das aréolas de tamanhos regulares com trés
a seis lados) nas demais espécies (Figs. 37-38). A venagdo ultima terminal ¢ incompleta em B.
riedelianum, E. grandiflora (Fig. 39), E. leiocarpa, H. apiculatta e em P. microphyllus, sendo

em arcos nas demais espécies (Fig. 40).

Estruturas reprodutivas

37. Flor, nimero basico: tetrameras (0); pentdmeras (1).

38. Corola, cor: alva a creme (0); rubra a purpurea (1).

39. Corola, prefloragdo: imbricativa (0); valvar (1).

40. Carpelos, unido: completamente conatos (0); parcialmente conatos (1); livres (2).

41. Frutos, ornamentac¢ao: liso (0); muricado (1); equinado (2).

42. Frutos, apofises dorsais: ausentes (0); presentes (1).

43. Frutos, estruturas aladas: ausentes (0); presentes (1).

44. Sementes, quantidade por l6culo: uma (0); duas (1).

45. Sementes, poliembrionia: ausente (0); presente (1).

Uma série de caracteres reprodutivos dos géneros aqui estudados ¢ relatada na literatura
(Kaastra 1982; Pirani 1998; Pirani 1999; Pombal and Morellato 2000; Kubitzki et al. 2011).
Quanto ao tipo de inflorescéncia, embora a literatura consistentemente apresente racemos para
Pilocarpus, os termos tirso e panicula se confundem entre os autores, o que pode ser melhor
compreendido pelo trabalho de Endress (2010), que registra sua dificil delimitagdo. Portanto,
o tipo de inflorescéncia nao foi aqui tratado, mas registramos a necessidade de trabalhos que
reavaliem adequadamente suas variagdes no grupo. Flores sdo tetrameras em Balfourodendron
riedelianum e em Raulinoa echinata e pentameras nas demais espécies. Quanto a corola, flores
rubras a purpureas ocorrem em R. echinata € Metrodorea nigra, sendo alvas a creme nas de-

mais espécies. A prefloragdo da corola também ¢ relatada com detalhes na literatura, sendo que
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a Unica delimitagdo possivel, no ambito do presente trabalho, ¢ a condi¢do valvar presente em
Metrodorea e variagdes da prefloragdo imbricativa nas demais espécies. Conacao completa dos
carpelos ocorre em quase todas as espécies, exceto em Pilocarpus mycrophyllus e Esenbeckia
pilocarpoides, onde sdo unidos apenas pela base, e em Conchocarpus heterophyllus, onde sao
unidos apenas no centro-axial e na base (Kaastra 1982; El Ottra et al. 2013). A ornamentacao
dos frutos também parece prover rica informacao nesse grupo e ¢ frequentemente encontrada na
literatura descritiva, destacando-se a presenga de apofises dorsais e expansoes aladas. Trabalhos
de anatomia dos frutos dos géneros em foco sdo raros e também necessarios para esclarecer a
verdadeira natureza das proje¢des do pericarpo, indicando possiveis homologias e homoplasias.
Todas as espécies sao relatadas como biovuladas, no entanto podem diferir quanto ao nimero
de sementes presentes por 16culo do fruto, de acordo com a literatura. Para M. nigra, embora a
variagdo seja relatada, plantas com duas sementes por loculo sdo mais frequentes (Souza et al.

2008). Poliembrionia ¢ relatada para E. grandiflora e E. pilocarpoides (Kaastra 1982).

Tabela I. Matriz de tdxons e caracteres, com respectivos estados. A codificagdo ¢ apresentada ao longo dos resul-

[73E2)

tados deste trabalho. “?”” indica uma condi¢do desconhecida e “-” a ndo aplicabilidade do carater.

Caracteres € seus estados

Especie 1 11111 11112 22222 22223 33333 33334 44444
12345 67890 12345 67890 12345 67890 12345 67890 12345

Balfourodendron riedelianum 11010 -1100 100-1 00--1 01000 01?10 02100 00000 01100
Conchocarpus heterophyllus 20-10 -0000 100-1 11--1 11000 01010 00101 11001 00000

Esenbeckia grandiflora 00-00 -0010 10101 01--1 00-00 01010 02101 01000 20021
Esenbeckia irwiniana 10010 -0000 10101 01--1 01101 01011 10111 11000 11020
Esenbeckia leiocarpa 00-00 -0011 10100 00--1 01000 00210 00001 01000 01010
Esenbeckia pilocarpoides 10000 -0010 10101 21--0 -1110 01000 00111 11001 11001
Helietta apiculata 11000 -0101 10101 00--1 01100 11210 00100 01000 01100
Metrodorea flavida 11111 10100 11111 01110 -1110 01110 00101 11010 11010
Metrodorea maracasana 01-11 10100 01111 01100 -1110 01110 00101 11010 11020
Metrodorea mollis 11101 10101 11111 00111 01110 01000 01101 11010 10020
Metrodorea nigra 11111 10100 11111 01000 -1110 01110 01101 11110 11010
Metrodorea stipularis 11111 00100 11111 01100 -1110 01010 01101 11010 11010
Pilocarpus microphyllus 30-00 -0100 100-1 11--1 01000 01?210 00100 01001 00000
Raulinoa echinata 01-00 -0000 110-1 01--1 01100 01010 01100 10100 01000

A busca exata, com 32 caracteres informativos (sendo na matriz os demais variaveis

nao informativos) e enraizamento em Conchocarpus heterophyllus, resgatou sete arvores igual-
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mente parcimoniosas. Em nenhuma delas Esenbeckia emergiu como grupo monofilético (Fig.
41), ja que as quatro espécies analisadas do género emergiram em dois a trés clados distintos. A
arvore de consenso estrito (Fig. 42) revela todas as espécies de Metrodorea formando um grupo
monofilético. M. flavida ¢ apontada como grupo-irmao de M. maracasana, relagao sustentada
pelas nervuras secundarias totalmente decurrentes (decurrentes somente na base nas demais
espécies do género e em Raulinoa echinata). O clado M. flavida+M. maracasana emerge como
grupo-irmao de M. nigra, unidos pelos cristais prismaticos concentrados na camada subepi-
dérmica da regido da nervura central. M. mollis surge na base do género, devido a presenca
de tricomas tectores na lamina foliar, caracteristica presente na maior parte das espécies, mas
ausente nas demais espécies de Metrodorea. M. mollis é a inica espécie que destoa das relagdes
infragenéricas inferidas com dados moleculares por Dias et al. (submetido apud Dias et al.
2013). A estreita relag@o entre Esenbeckia irwiniana e E. pilocarpoides (Fig. 42) ¢ sustentada
pelas nervuras quaternarias reticuladas irregulares. Metrodorea surge como grupo-irmao de R.
echinata como clado bem sustentado. No entanto, a analise ndo permitiu gerar hipoteses sobre
as relacdes entre Raulinoa+Metrodorea, Helietta +Balforodendron e as espécies de Esenbe-
ckia, uma vez que estes grupos apresentam-se numa politomia. Todos estes grupos sdo mais
relacionados entre si do que com Pilocarpus, hipotese sustentada pela presenca de tricomas
glandulares no peciolo, cristais prismaticos romboédricos (ausentes em E. pilocarpoides), car-
pelos completamente conatos e apdfises dorsais do fruto (ausentes em E. grandiflora). Este
resultado aponta um parentesco maior entre duas aliangas informais definidas por Kubitzki et
al. (2011) “Balfourodendron Alliance” e “Esenbeckia Alliance”, levantando novas questdes
quanto a delimita¢do de Pilocarpinae.

Aceitando-se o valor minimo de 50% para o suporte dos ramos apds a analise de boots-
trap, a topologia obtida ¢ semelhante ao consenso estrito, exceto pela posicdo de Raulinoa
echinata e Esenbeckia irwiniana+Esenbeckia pilocarpoides, que colapsam junto a politomia
formada por Metrodorea, Helietta+Balfourodendron e as demais espécies de Esenbeckia (Fig.
43). Ainda que pouco resolvido, o resultado ndo contradiz nenhuma das relagdes de género da
arvore de consenso de maioria da anélise bootstrap pelo método de méxima parcimonia reali-

zado com dados moleculares de Metrodorea e espécies relacionadas (Dias et al. submetido apud
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Dias et al. 2013). No entanto, M. mollis aparece como grupo-irmao de um clado com as demais
espécies do género, destoando das relagdes encontradas naquele estudo molecular.

Considerando que as analises de Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013) apresenta-
ram um bom suporte para as relagdes entre espécies de Metrodorea, optou-se por buscar sinapo-
morfias que sustentem os clados otimizando nossos dados pelo método de maxima parcimonia,
expressas explicitamente na Fig. 44. Nesse enfoque, o género ¢ sustentado pela presenca de
aborto de foliolos (sofrendo reversdo em M. maracasana), estipula intrapeciolar vascularizada
(com perda da vascularizagdo em M. nigra), tricomas glandulares na regido adaxial e proximal
do peciolo, duas sementes por l6culo no fruto (embora esta informagao esteja disponivel ape-
nas para trés espécies) e prefloracdo valvar da corola. No clado Metrodorea, a posigdo basal
¢ ocupada por M. stipularis. Neste contexto ¢ notavel que as paredes anticlinais da epiderme
desta espécie sejam menos sinuosas que as das demais espécies do género, mas nao retas como
na maioria das outras espécies analisadas. O ancestral de Metrodorea poderia ter iniciado um
estagio de sinuosidade pouco acentuada, enquanto o ancestral do grupo-irmao de M. stipularis
teria experimentado acentuagdo desse carater. No entanto, ¢ dificil postular paredes sinuosas
como uma sinapomorfia do género, uma vez que nao ¢ refutada a hipédtese de Esenbeckia pilo-
carpoides ser grupo-irmao de Metrodorea.

O clado-irmao de Metrodorea stipularis ¢ sustentado pela presenca de cristais concen-
trados na hipoderme. Esta ultima caracteristica ndo ¢ observada em M. mollis, o que pode ser
devido a uma reversao do estado de carater ou pelo simples fato de cristais serem mais raros
nesta espécie. Dentro deste clado, M. nigra emerge como grupo-irmao das outras trés espécies.
No entanto, ndo identificamos, por meio dos nossos dados, sinapomorfias que sustentem esta
relacdo. Finalmente, a topologia baseada em dados moleculares mostra M. flavida e M. mollis
como o par de espécies mais proximamente relacionadas, e tal hipdtese pode ser agora corrobo-
rada pela evidéncia de que ambas ndo possuem as margens da estrutura cuculada glabras, mas
sim dotadas de tricomas entremeantes curtos e células papilosas que sdo aderentes por dentea-
¢do. Desse modo, os tricomas da lamina foliar de M. mollis representariam uma autapomorfia e
ndo uma plesiomorfia como consta na topologia obtida com os dados morfoldgicos.

No trabalho de Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013), houve divergéncias quan-
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to a relacdo de Raulinoa com Helietta+Balfourodendron e com Metrodorea. Partindo de uma
politomia contendo estes trés grupos, apresentamos trés possibilidades de solu¢do (Fig. 45). O
clado Raulinoa+Metrodorea seria sustentado pela presenca dos longos tricomas que unem a
base das folhas por entrelagamento, auséncia de tricomas tectores na lamina foliar (condicao
revertida em M. mollis), nervuras decurrentes somente na base da lamina foliar (com reversao
em M. flavida e M. maracasana) e venagao Ultima terminal em arcos. A segunda possibili-
dade seria Helietta+Balfourodendron emergindo como grupo-irmao de Metrodorea, relagao
sustentada pelas constrigdes entre a base da folha e lamina. A terceira possibilidade, Raulinoa
como grupo-irmao de Helietta+Balfourodendron, teria como sinapomorfia a presenca de aréo-
las pouco desenvolvidas. Aceitar uma das possibilidades implica tornar ambiguos os estados de
carater sinapomorficos das outras possibilidades. A primeira possibilidade, portanto, minimiza
as homoplasias necessarias para explicar esta relagdo.

A pequena quantidade de caracteres informativos, bem como um grande niimero de
incongruéncias entre eles, levou a ineficiéncia na reconstrucdo de uma Unica arvore robusta
com 0s caracteres observados, bem como em obter bom suporte da maioria das relagdes entre
as espécies estudadas. No entanto, a filogenia realizada com dados moleculares apresentada
por Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013) permitiu algumas conjecturas bem embasadas
sobre a evolugdo de alguns aspectos da anatomia neste grupo. A proximidade de Metrodorea
com Raulinoa, ja postulada por outros autores (Cowan 1960; Kaastra 1982) ¢ refor¢ada aqui,
por uma série de sinapomorfias. No entanto, refor¢amos que a relagdo da estrutura cuculada
de Metrodorea (estipulas e por¢ao proximal do peciolo) com os espinhos de Raulinoa (ramos
modificados), postulada por Cowan (1960) ndo ¢ um indicativo adequado para a proximidade
dos géneros, como ja apontado por Kaastra (1982). Enfatizamos a necessidade de incluir mais
representantes do género Esenbeckia em reconstrugdes filogenéticas, para averiguar se ¢ um
grupo monofilético e guiar futuros tratamentos taxondmicos relativos ao género. Adicional-
mente, uma descri¢do inédita da anatomia foliar das espécies de Metrodorea, de quatro espécies

de Esenbeckia e de Conchocarpus heterophyllus foi apresentada.
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Figuras 1-5. Bases de folhas. 1-4. Secgoes transversais do peciolo. 1. Metrodorea nigra. Por-
¢ao distal do peciolo, com cilindro vascular fechado, circundado por fibras perivasculres. Sis-
tema de revestimento, em alguns pontos, formado pela periderme. 2. Esenbeckia grandiflora.
Lenticela (Ie) e um conjunto de fibras perivasculares (seta). 3-4. Metrodorea mollis. Porgao
proximal do peciolo 3. Além das trés unidades vasculares, feixes associados a estipula intrape-
ciolar sao indicados por seta. 4. Em maior aumento, ¢ possivel observar a epiderme papilosa,
com tricomas auxiliando a adesdo das margens da estrutura cuculada. 5. Microscopia eletronica
de varredura da porg¢do interna da estrutura cuculada de M. maracasana. Além de longos trico-
mas tectores que entrelacados promovem a adesao da estrutura cuculada, formada pela porgao
proximal do peciolo e estipula intrapeciolar (ei), tricomas glandulares sdo visiveis nesta regiao

(setas). Barras: 1,3=400um; 2,4=100um; 5=200um.
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Figuras 6-17. Sistema de revestimento. 6. Sec¢do transversal de lamina foliar de Metrodorea
mollis, mostrando epiderme unisseriada, tricomas tectores unicelulares (setas), tricoma glan-
dular peltado (tp). Na regido da nervura central é possivel observar ainda cavidades secretoras
(cs). 7. Microscopia eletronica de varredura da folha de Esenbeckia irwiniana. Notar a densa
quantidade de tricomas na face abaxial. 8-9. Epiderme dissociada de Conchocarpus hetero-
phyllus. 8. Tricoma tector multicelular. 9. Tricoma glandular capitado, com pedunculo multice-
lular e cabega unicelular. 10-11. Epiderme dissociada mostrando tricomas glandulares capitado,
com pedunculo multicelular e cabeca multicelular em E. pilocarpoides (10) e E. irwiniana (11).
12. Seccdo transversal da folha de M. mollis, mostrando tricoma peltado associado a cavidade
secretora, na regido da nervura central. 13-15. Dissociagdes da face abaxial da epiderme, todas
apresentando estdmatos anomociticos. 13. E. grandiflora, com tricoma tector unicelular (seta),
paredes anticlinais retas. 14. M. stipularis, com tricoma peltado (seta), paredes anticlinais si-
nuosas. 15. M. mollis, com paredes anticlinais sinuosas e tricomas (setas). 16-17. Dissociagdes
da face adaxial da epiderme. 16. M. maracasana. Paredes anticlinais sinuosas e tricoma pel-
tado (seta). 17. M. stipularis. Embora tenha paredes anticlinais sinuosas, a ondula¢do ¢ mais
discreta que nas demais espécies de Metrodorea. Barras: 6, 7, 13=100um; 8,14-17=50um;

9-10=20pm; 11-12=50pum.
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Figuras 18-29. Sec¢des transversais da lamina foliar. 18. Conchocarpus heterophyllus. Drusa
em uma das células da camada de células coletoras (cc). Apenas uma camada de paréquima
pali¢adico (pp) € observada. Nesta espécie, o parénquima lacunoso (pl) apresenta pequenos es-
pacos intercelulares. 19. Metrodorea mollis. Mesofilo dorsiventral, com apenas uma camada de
parénquima pali¢adico (pp) associada a uma camada de cé€lulas coletoras (cc). O parénquima la-
cunoso (pl) apresenta células braciformes frouxamente dispostas. 20. M. nigra. Organizagao do
mesofilo semelhante a de M. mollis, contudo, a bainha parenquimatica do feixe ¢ mais evidente
nesta espécie (seta). 21. Esenbeckia grandiflora. Feixe vascular com bainha parenquimatica
(seta). 22. E. irwiniana. Nesta espécie ha extensoes da bainha do feixe (setas). 23-24. M. ma-
racasana. Regidao da nervura central. 23. Detalhe dessa regido, mostrando as células secretoras
(seta), comuns em todas as espécies analisadas. 24. Em menor aumento, dois arcos do sistema
vascular (setas) circundados por fibras. Cavidades secretoras presentes proximo a face abaxial
(cs). 25. E. irwiniana. Nesta espécie, um terceiro arco no centro da nervura central corresponde
ao arco medular (seta). 26. M. nigra. Sob luz polarizada, € possivel observar cristais em com-
partimentos no parénquima pali¢adico (seta). Notar cavidade secretora circundada por células
epiteliais (cs). 27. E. pilocarpoides. Sob luz polarizada, observa-se feixe de rafides (seta). 28.
M. stipularis. No parénquima pali¢adico, cristais prismaticos sdo compartimentalizados por pa-
redes transversais (seta) ao maior eixo da célula. 29. M. nigra. Sob luz polarizada, exibe grande
quantidade de cristais prismaticos, sobretudo nas camadas subepidérmicas na regido da nervura

central. Barras: 18-21,23,26-27=50um; 22=100um; 24-25,29=200um; 28=20um.
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Figuras 30-40. Venacao. 30. Metrodorea mollis. A partir da nervura principal (1), nervuras se-
cundarias (2) ramificam-se em padrao pinado, sendo que esta ramificagdo € decurrente na base e
excurrente no apice. Nervuras intersecundarias (i2), tercidrias (3) e quaternarias (4) sdo também
indicadas. 31. Esenbeckia grandiflora. Conexdes excurrentes da nervura central (1) com as se-
cundarias (setas). 32. Conchocarpus heterophyllus. Apice da folha, com conexdes com a nervu-
ra central (1) decorrentes, como na base da folha. 33. M. nigra. Nervuras terciarias que podem
ser opostas (setas pretas) ou alternas (setas brancas), correspondendo ao padrdo percurrente
misto. 34. E. pilocarpoides com nervuras quaternarias reticuladas irregulares com terminagoes
ramificadas. Os pontos de encontro entre nervuras quaternarias sdao indicados por seta. 35.
Nervuras quaternarias (4) livremente ramificadas em M. maracasana. 36. Aréolas (A) pouco
desenvolvidas em Helietta apiculata. 37-38. Aréolas bem desenvolvidas. 37. M. stipularis. 38.
E. irwiniana. 39. Venagao ultima terminal incompleta em E. grandiflora. 40. Venagao ultima
terminal em arcos em M. nigra. Barras: 30,32-33;37=3mm; 31=1mm; 34-35,38,40=400um;
36=900pm; 39=500pm.
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Figuras 41-43. Reconstrugdes filogenéticas pelo método de maxima parcimonia. 41. Uma das
nove arvores mais parcimoniosas. 42. Arvore de consenso estrito entre as nove arvores obtidas.
43. A esquerda, arvore redesenhada de Dias et al (submetido), obtida por método de maxima
parcimonia, contraposta, a direita, por arvore de consenso de maioria de analise de bootstrap,
com 50% de corte em 10.000 replicagdes, com porcentagens obtidas sobre os ramos. A filogenia

morfoldgica obtida, além de menos resolvida, diverge quanto a posi¢ao de Metrodorea mollis.
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Figura 44. Possiveis sinapomorfias morfologicas de Metrodorea e suas relagdes infragenéricas

de acordo com a filogenia de Dias et al. (submetido apud Dias et al. 2013).
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Figura 45. Possiveis sinapomorfias morfoldgicas para cada possibilidade de relagdes entre os
géneros Metrodorea, Helietta, Balfourodendron e Raulinoa obtidas nas diversas analises de
Dias et al. (submetido). Raulinoa emergindo como grupo-irmao de Metrodorea encontra um
maior niumero de sinapomorfias. Ao se aceitar uma das hipoteses, os estados de carater que
sustentam as outras hipoteses tornam-se ambiguos, exigindo a aceitacdo de homoplasias para

explicar suas origens. Escolher a hipotese a, entdo, torna-se a opgao mais parcimoniosa.
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Consideracoes Finais

Rutaceae, uma familia de grande importancia econdmica (cultura de citros e o extragao
de madeira do pau-marfim), médica (alcaloides extraidos do género Pilocarpus) e cultural (a
atribui¢do popular de poderes magicos a arruda), emerge também como interessante modelo
para a compreensdo das possibilidades de evolu¢do morfologica da folha, dada sua diversi-
dade quanto a sua divisdo e quanto as modifica¢des da base foliar. Com a obtencdo de novas
filogenias, que questionam antigas classificagdes estritamente baseadas em morfologia, faz-se
necessaria a obtencdo de novos caracteres morfoanatomicos que tornem explicitos os novos
agrupamentos em novos tratamentos taxonomicos, juntando a informacao evolutiva a finalida-
de pratica de identificagao.

O primeiro capitulo propde uma abordagem continua para a compreensao da tdo deba-
tida divisdo entre folhas simples e compostas do grupo, bem como a natureza de suas bases e
articulagdes. A plasticidade com que a familia modificou, ao longo de sua filogenia, o numero
de foliolos em cada folha possivelmente € relacionada com um grau de determinacdo do desen-
volvimento do primdrdio foliar. E as estruturas cuculadas em Metrodorea, outrora tidas como
bainhas, representam estipulas intrapeciolares: legitimas proje¢des da base da folha que se ini-
ciam, em seu desenvolvimento, pareadas e que protegem o apice caulinar e gemas axilares.

O segundo capitulo apresenta uma descri¢cdo anatdmica minuciosa das folhas de muitas
espécies cuja classificagdo vem sendo debatida nos ultimos anos. Ao serem confrontados com
estudos filogenéticos, os dados mostram que a morfologia ndo deve ser tomada como inimiga
das novas classificacdes baseadas em dados moleculares, mas sim, reavaliadas, dentro do seu
contexto evolutivo. Novos dados morfologicos podem muito bem corroborar novas classifica-
¢des, emergindo como poderosos aliados no entendimento da historia do grupo. E mesmo anti-
gos dados, se revelados homoplasticos, passam a ser melhor compreendidos. Dai a importancia,
em um contexto de facil obten¢do de filogenias, de prosseguir com estudos morfoanatomicos.
E neste estudo, apontamos uma série de caracteristicas morfoanatomicas como possiveis sina-
pomorfia de alguns grupos.

Metrodorea A. St.-Hill., o género que protagoniza estes estudos nesta dissertagao, jun-
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to com suas espécies aparentadas findam este trabalho melhor compreendidas. Este trabalho
contribui com dados inéditos que serdo adicionados a literatura de Rutaceae, gerado uma rein-
terpretacdo mais clara da morfologia do grupo conhecida até entdo e abrindo perspectivas para
que novos géneros da familia, e mesmo familias relacionadas, sejam estudadas sob uma 6ptica
semelhante a nossa.

Importante ressaltar também que, apesar de esfor¢os antigos e recentes, hd uma lacuna
de conhecimento morfoantdmico e ontogenético na familia, que ndo se restringe as estruturas
foliares, mas a todos os 6rgdos, vegetativos e reprodutivos, em diversos grupos. No impeto de
se esclarescer as relagdes infrafamiliares, deve-se observar a relevancia dos estudos morfologi-
cos. E tal lacuna nao deve ser vista com pessimismo, mas sim, como motivadora e geradora de

possibilidades para o engrandecimento cientifico.



