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Resumo

Mascagnia é um dos géneros de Malpighiaceae que sempre apresentou divergéncias em sua
circunscrigdo por causa da similaridade entre outros géneros quando na auséncia de material
fértil. Especialistas classicos em Malpighiaceae sempre associaram Mascagnia aos géneros
Hiraea, Jubelina, Mezia e Tetrapterys e ja em meados dos anos 1980, algumas espécies de
Mascagnia foram transferidas para o género Callaeum. Por meio das constatagdes nao
monofiléticas realizadas nas analises filogenéticas feitas a partir de 1991, Mascagnia
continuou a ser investigado sob o ponto de vista taxonémico e W.R. Anderson em 2006
segregou mais espécies de Mascagnia em sete novos géneros: Adelphia W. R. Anderson,
Aenigmatanthera W. R. Anderson, Alicia W. R. Anderson, Amorimia W. R. Anderson,
Carolus W. R. Anderson, Christianella W. R. Anderson e Niedenzuella W. R. Anderson,
restabelecendo ainda o género Malpighiodes Nied.. A partir disto realizamos o estudo da
anatomia foliar em representantes de Mascagnia e seus géneros relacionados, buscando
possiveis sinapomorfias morfoanatémicas foliares para o grupo. O estudo foi composto por
uma amostragem de espécies pertencentes aos segregados de Mascagnia com algumas
espécies de Tetrapterys s.s. e Tetrapterys s.l. por conterem espécies que antes pertenciam a
Mascagnia. O material coletado foi processado de acordo com as técnicas usuais em
anatomia vegetal. Os caracteres morfoanatdmicos foliares se mostraram bastante variaveis
entre 0s grupos, condicdo ja relatada na literatura para a familia. No entanto, um primeiro
registro, para Malpighiaceae, de tricoma glandular peltado foi obtido neste estudo com Mezia
araujoi e Tricomaria usillo. Os resultados do mapeamento dos caracteres morfoanatdmicos
foliares demonstram homoplasias nos principais clados e que provaveis autapomorfias

morfoanatdmicas foliares sdo observadas em algumas espeécies.

Palavras-chave: glandulas foliares, coléteres, homoplasias, autapomorfia.



Abstract

Mascagnia is one of the genera in Malpighiaceae with a long-standing divergencies in its
circumscription because of the similarity between genera when fertile material is absent.
Classic Malpighiaceae specialists have always associated Mascagnia with the genera Hiraea,
Jubelina, Mezia, and Tetrapterys. In the mid-1980s, some species of Mascagnia were already
transferred to the genus Callaeum. Through findings of non-monophyletic relations obtained
by the phylogenetic analyzes since 1991, Mascagnia continued to be investigated from the
taxonomic perspective. In 2006, W.R. Anderson segregated more species of Mascagnia in
seven new genera: Adelphia W. R. Anderson, Aenigmatanthera W. R. Anderson, Alicia W.
R. Anderson, Amorimia W. R. Anderson, Carolus W. R. Anderson, Christianella W. R.
Anderson, and Niedenzuella W. R. Anderson. At the same time, W. R. Anderson
reestablished the genus Malpighiodes Nied.. Based on these observations we have conducted
a study of leaf anatomy in representatives of Mascagnia and its segregated genera, in search
of possible leaf morphoanatomical synapomorphies for the group. The study consisted of
sampling species belonging to genera segregated from Mascagnia, also including Tetrapterys
s.s. and Tetrapterys s.l., as they contain species that were previously classified as Mascagnia.
The sampled material was processed according to the usual techniques in plant anatomy. Leaf
morphoanatomical characters have been observed to be quite variable among groups, a
condition previously reported in the literature for the family. However, a first record for
Malpighiaceae of peltated glandular trichomes was obtained in this study, with the analysis
of Mezia araujoi and Tricomaria usillo. Results of mapping leaf morphoanatomical
characters demonstrate that there are several cases of homoplasy in the main clades, and that

probable leaf morphoanatomic autapomorphies are observed in some species.

Key words: leaf glands, colleters, homoplasy, autapomorphy.
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Introducéo Geral

Malpighiaceae compreende aproximadamente 77 géneros e cerca de 1.300 espécies
de distribuicdo pantropical (Davis e Anderson, 2010), com aproximadamente 85% de suas
espécies ocorrendo na regido neotropical (Anderson, 1990; Davis et al., 2002). Com a
comprovagao de fésseis encontrados no Tenesse, Estados Unidos, e em Budapeste, Hungria
(Davis et al., 2002), este ultimo tendo datagcdo de 33 milhdes de anos, foram sugeridos pelo
menos sete eventos migratorios entre linhagens neo e paleotropicais na familia.

Grande parte das espécies de Malpighiaceae apresentam habito arbustivo ou
escandente, sendo encontradas em ambientes abertos, como areas savanicas (i.e. cerrado s.l.e
campos rupestres) até florestas pluviais tropicais, com algumas delas tendo se adaptado
também a ambientes xéricos, como a caatinga (Anderson, 1979; Almeida e Amorim, 2014).
Suas espécies sdo facilmente reconhecidas pela presenca de tricomas unicelulares, em
formato de T, V ou Y, pétalas geralmente unguiculadas, sépalas com duas glandulas
secretoras de Gleo (elaidforos) conspicuas na face abaxial de todas as cinco sépalas, ou das
quatro sépalas laterais (Anderson, 1979) e ovario trilocular, tricarpelar e uniovulado.

O posicionamento infrafamiliar em Malpighiaceae passou por varias mudancas no
Gltimo século. Niedenzu em 1928, ao publicar a monografia da familia, a dividiu em duas
subfamilias, Planitorae e Pyramitodotorae, com tribos e subtribos, considerando
principalmente a posicdo do receptaculo floral e a presenca ou auséncia de alas nos frutos.
No entanto, em 1967, Hutchison tratou as Malpighiaceae apenas por tribos, em numero de
cinco, sem adotar a divisdo em subfamilias. Apds dez anos, Anderson (1977) fez um
tratamento adicionando mais uma subfamilia, Byrsonimoideae, com trés tribos

(Byrsonimeae, Galphimieae e Acmanthereae), excluindo dela os géneros Bunchosia,
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Clonodia, Dicella, Heladena, Malpighia e Tryallis. Taktajan (1997) considerou trés
subfamilias para Malpighiaceae: Malpighioideae, Gaudichaudioideae e Hiraeoideae que
contém quatro tribos (Hiraeeae, Banisteriea, Rhyncophoreae e Tricomarieae).

Atualmente, a classificagdo vigente para a familia (Stevens, 2001, online) considera
duas subfamilias, Byrsonimoideae e Malpighioideae (Figura 1), tendo como caracteristicas
principais a presenca de laticiferos articulados e de monofluoroacetatos, respectivamente. No
entanto, de acordo com Pace et al. (2019), a presenca de laticiferos parece ter evoluido ao

menos trés vez na familia, incluindo os representantes da subfamilia Malpighioideae.

Galphimia clade

Acmanthera clade
Byrsonima clade
%9 Acridocarpus clad
10 Mcvaughia clade

deaplowiuosiAg

100 Bunchosiaddg
76 Hiraea dade

=
Z
aeaplolyBidieyy

Amorimia d«k
Malpighia clade

Figura 1. Arvore filogenética com suporte de bootstrap compilada de Davis e Anderson (2010)
mostrando as subfamilias de acordo com Stevens (2001, online) com os clados tratados no site de
Malpighiaceae.

Nas filogenias moleculares, Malpighiaceae aparece como um grupo monofilético
(Cameron et al., 2001; Davis et al., 2001; Davis e Anderson, 2010). Entretanto, as tribos

propostas anteriormente (exceto Gaudichaudieae Horan.) e alguns grandes géneros (i.e.
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especialmente Mascagnia Bertero e Tetrapterys Cav.) ndo se mostram cOmo grupos
monofiléticos (Cameron et al., 2001; Davis et al., 2001). Tal fato evidenciou que a ala dos
frutos, principal caracteristica utilizada na circunscricdo destes taxons, é um carater
homoplastico, tendo evoluido diversas vezes na familia (Cameron et al., 2001; Davis et al.,
2001).

A filogenia mais recente em Malpighiaceae e com maior amostragem de espécies,
incluindo representantes de todos 0s géneros, foi apresentada por Davis e Anderson (2010)
(Figura 2), que abordaram 1) os aspectos das relagdes entre as 11 linhagens segregadas de
Mascagnia no Novo Mundo; 2) a monofilia dos maiores géneros restantes de Malpighiaceae
e 3) a colocagédo das Malpighiaceae do Velho Mundo. Em relacéo aos géneros segregados de
Mascagnia (Figura 2), os autores constatam que, com excecdo de Niedenzuella, os demais
Adelphia, Aenigmatanthera, Alicia, Amorimia, Callaeum, Carolus, Calcicola, Christianella,
Malpighiodes e Psychopterys, sdo monofiléticos com um suporte > 78% de bootstrap (BP)
(Davis e Anderson, 2010).

Niedenzuella apresenta tanto espécies anteriormente alocadas em Mascagnia quanto
em Tetrapterys. Nesta filogenia (Davis e Anderson, 2010), o clado tém um suporte de 91%
de BP com Aenigmatanthera W. R. Anderson. No entanto, o género ndo é monofilético
porque Niedenzuella stannea W. R. Anderson esta mais relacionada a Aenigmatanthera W.R.
Anderson do que com as demais espécies de Niedenzuella (Davis e Anderson, 2010). Os
autores mostram que Tryopterys L. esta bem alocado em Mascagnia sensu stricto (com um
suporte de 86% de BP). As inferéncias filogenéticas utilizando evidéncias macromoleculares
mostram que, com exce¢do de Bunchosia e Byrsonima, Mascagnia s.I. e géneros
tradicionalmente circunscritos em Malpighiaceae foram recuperados como nao monofiléticos
(Davis e Anderson, 2010). Estes géneros incluem Aspicarpa Rich. (e seus géneros

relacionados, no clado Aspicarpoide), Banisteriopsis C.B. Rob., Heteropterys Kunth,
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Malpighia Juss., Sphedamnocarpus Planch. ex Benth. & Hook. f. e Stigmaphyllon A. Juss.
Em Tetrapterys, mesmo ja possuindo espécies combinadas no clado Niedenzuella, a
condicdo parafilética ficou ainda evidenciada, sugerindo a necessidade de novos ajustes
nomenclaturais nesse grupo. E o terceiro ponto, em relacdo ao posicionamento filogenético
das Malpighiaceae do Velho Mundo, os autores identificam sete clados do Velho Mundo que
estdo mais préximos aos do Novo Mundo com bootstrap igual ou superior a 85. Estas

descobertas podem ser usadas para a discusséo sobre a biogeografia e a evolucao floral dentro

da familia (Davis e Anderson, 2010).

— Denhamia
 Peridiscus
— Atuna
 Dichapetalum
— Androstachys
- Phyllanthus
Hymenanthera
| Putranjiva
— Goupia
Centroplacus

| Ochna

- Bhesa

— Acalypha
“ Endospermum
— Bergia
— Elatine

Galphimia CLADE
«4 Acmanthera CLADE
4 Byrsonima CLADE
Acridocarpus CLADE
— Mcvaughia
— Burdachia
- Glandonia
Barnebya
Heteropterys CLADE

Ptilochaeta CLADE
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dno.abino
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Triopterys jamaicensis
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Figura 2. Filogenia com reducao de clados (triangulos em negro) de Malpighiaceae, extraida
de Davis e Anderson (2010) com modificagOes, evidenciando os géneros segregados de
Mascagnia (areas em verde). Em rosa, destaca-se o0 grupo externo representado por espécies
de familias de Malpighiales. Tridngulos em cinza indicam a orientagdo da visualizag&o.
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Considerac6es sobre Mascagnia (Bertero ex DC) Bertero

Historicamente, Mascagnia sempre foi um género de complexa circunscrigdo
morfologica e consequentemente, interpretado com cautela pelos especialistas em
Malpighiaceae. Com o surgimento das primeiras filogenias nessa familia (Cameron et al.,
2001; Davis et al., 2001; Anderson, 2006; Davis e Anderson, 2010), Mascagnia foi um dos
géneros mais afetados e segundo esses autores, Mascagnia estava estruturado por, pelo
menos, oito linhagens independentes, caracterizando-o como um grupo polifilético (Davis et
al., 2001; Davis e Anderson, 2010).

As espécies de Mascagnia s.l. eram circunscritas tradicionalmente pela presenca de
dez estames, superficies estigmaticas internas (estigmais laterais) e especialmente pelos
samarideos com alas laterais bem desenvolvidas e ala dorsal reduzida ou ausente, os quais se
mostram como caracteres homoplasticos (Anderson, 2006). Além disso, de acordo com
Anderson (2006), outras espécies foram incluidas em Mascagnia s.I. quando nao se
enguadravam na descri¢do de outros géneros que também apresentam samaras com as alas
laterais mais desenvolvidas do que a ala dorsal, como Hiraea Jacq., Jubelina A. Juss., Mezia
Schwacke ex Nied. e Tetrapterys Cav., 0 que resultou em um grupo polifilético. Um dos
primeiros autores a segregar espécies anteriormente descritas em Mascagnia foi Johnson
(1986), o qual fez uma revisdo do género até entdo monotipico, Callaeum, transferindo
algumas espécies anteriormente alocadas em Mascagnia, além de trés novos taxons.

Ainda na década de 1980, Anderson ja intuia a condicao polifilética de Mascagnia e
com o incentivo dos colaboradores nos estudos filogenéticos iniciais, deu especial atencao a
esse género, inserindo nas primeiras filogenias de Malpighiaceae uma seleta e representativa
amostragem do género (Amorim com. pess.). Assim, com os resultados das filogenias de
Cameron et al. (2001) e Davis et al. (2001), Anderson (2006) segregou sete novos géneros:

Adelphia W. R. Anderson, Aenigmatanthera W. R. Anderson, Alicia W. R. Anderson,
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Amorimia W. R. Anderson, Carolus W. R. Anderson, Christianella W. R. Anderson e
Niedenzuella W. R. Anderson, restabelecendo formalmente o género Malpighiodes Nied.,
que havia sido inserido num tratamento de Mascagnia por Niedenzu em 1908 como uma nota
de rodapé e desse modo considerado um género ndo validamente publicado (Anderson,
2006).

Grande parte dos géneros segregados de Mascagnia tiveram sua circunscrigdo
baseada em caracteres reprodutivos como a arquitetura das inflorescéncias, posicdo das
sépalas na pré-antese e antese, presenca de glandulas na margem das sépalas, formato e
coloracdo das pétalas e formato, textura e disposicdo das alas nos frutos (Anderson, 2006).
Porém, em relagdo aos caracteres vegetativos, somente a presenca de estipelas rudimentares
nos peciolos e a presenca e posicao de glandulas laminares sdo usados na caracterizacdo de
alguns géneros como por exemplo Callaeum (Johnson, 1986) e Niedenzuella (Anderson,
2006).

Na continuidade da busca de uma resolugdo taxondmica mais adequada ao restante
das espécies que compunham Mascagnia, Anderson e Corso (2007) propuseram 0 género
Psychopterys, para acomodar espécies anteriormente descritas em Mascagnia ou Hiraea com
inflorescéncias de pétalas brancas. Ainda no mesmo ano, Anderson e Davis (2007)
segregaram mais duas espécies de Mascagnia (M. parvifolia (A. Juss.) Nied. e M. sericea
Nied.) em um novo género, Calcicola W. R. Anderson e C. Davis. Segundo os autores, a
principal caracteristica morfoldgica que agrupa essas espécies € a presenca de glandulas
cilindricas nas margens da lamina foliar.

Destarte, apds a remocdo de espécies e a combinacdo com o pequeno género do
Caribe, Tryopterys, Mascagnia sensu stricto chega mais préximo de um grupo monofilético,
com suporte de 86% de bootstrap (Anderson e Davis, 2013), ainda que as amostragens

incluidas nos estudos citados ndo contemplem todas as espécies desse grupo.



17

Portanto, Mascagnia s.s. atualmente compreende cerca de 40 espécies ocorrendo
desde o norte do México ao norte da Argentina e sudeste do Brasil e Caribe e que habitam
diversos habitats (Anderson e Davis, 2013). Morfologicamente, Mascagnia s.s. ap0s todas
as segregacdes fica caracterizado morfologicamente por lianas com estipulas interpeciolares,
glandulas impressas na face abaxial da lamina foliar, pétalas glabras e expostas na pré-antese,
frutos samaroides subtendidos por uma estrutura trilobada e disciforme e simaras com alas
laterais membranaceas e orbiculares (Amorim com. pess.; Anderson e Davis, 2005a;
Anderson e Davis, 2005b; Anderson, 2006). Na mais recente filogenia para as Malpighiaceae
(Davis e Anderson, 2010), os géneros que foram segregados a partir de Mascagnia, emergem
em clados onde se posicionam os géneros Hiraea, Carolus, Christianella, Niedenzuella,

Amorimia e Malpighia (ver Figura 1).

A utilizacdo da anatomia foliar como subsidio a taxonomia de Malpighiaceae

A utilizacdo de caracteres vegetativos na delimitacdo e circunscricdo de géneros em
Malpighiaceae foi mantida como um dos grandes desafios a taxonomia da familia (Araujo et
al.,, 2010) e por isso, diferentes estudos utilizando a anatomia vegetal aplicada a taxonomia
surgiram nos Ultimos anos para tentar melhorar a circunscricdo vegetativa de alguns géneros
da familia.

Dentre os trabalhos realizados com espécies de Malpighiaceae, Ferreira (1981),
descreve a presenca de uma cuticula espessa nas paredes das células epidérmicas da face
adaxial de folhas de Peixotoa hispidula, feixes vasculares com disposicdo distinta quando
relacionadas a base, ao terco-médio e ao apice, além da presenca de uma bainha
parenquimatica envolvendo as nervuras e a presenca de estiloides no parénquima palicadico

como caracteristicas morfoanatbmicas para auxiliar na identificacdo da espécie.
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Mamede (1993) apresenta dados referentes a anatomia da raiz, caule e folha em sete
espécies de Camarea, indicando caracteres informativos que sdo discutidos quanto ao seu
valor taxonémico e adaptativo no género. A presenca de estdmatos na superficie epidérmica
da folha separa as espécies de Camarea em dois grupos: um com estdbmatos presentes em
ambas as superficies (C. affinis, C. hirsuta, C. affinis x hirsuta e C. sericea) e o outro com
estdmatos apenas na superficie abaxial (C. ericoides, C. linearifolia, C. axillaris e C.
elongata). A autora ainda descreve caracteristicas foliares em comum a todas as espécies de
Camarea, como: a presenca de duas glandulas vascularizadas, pediceladas e cupuliformes na
base da face abaxial, proximas a margem; epiderme revestida por tricomas; cuticula espessa;
estdbmatos paraciticos; mesofilo dorsiventral e parénquima paligadico com uma camada de
células bastante alongadas.

Para Malpighia, alguns trabalhos foram feitos com o intuito de descrever a anatomia
foliar em algumas espécies como o de Soares et al. (1997) que descrevem a anatomia foliar
de Malpighia glabra L. e Laskowski (2000) sobre a anatomia da folha e do caule de
Malpighia emarginata. Recentemente, Barcenas-Lopez et al. (2019) descrevem caracteres
anatémicos que distinguem Malpighia mexicana A. Juss de outras espécies do género, como
disposicdo e tipo de tricomas e estdbmatos, além destes, os autores também correlacionam
determinados caracteres ao ambiente, sendo comuns aos ambientes mesicos folha
dorsiventral, espagos intercelulares no mesofilo, auséncia de esclerénquima, e em ambientes
xéricos, epiderme com células grandes e a maior concentragdo de estbmatos na superficie
abaxial.

Banisteriopsis C. B. Rob. ex Small, foi também estudado quanto a anatomia foliar
por Attala (1997) que estabelece critérios para facilitar a identificacdo taxonémica de
Banisteriopsis anisandra (A. Juss.) B. Gates e B. gardneriana (A. Juss) W. R. Anderson

empregando evidéncias morfoanatomicas. Attala (2004) acrescenta caracteristicas a
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distincdo de espécies de Banisteriospis, tais como: as folhas dorsiventrais, hipoestomaticas,
com estdmatos do tipo paraciticos, e com células na face adaxial alongadas anticlinalmente.
Ainda neste trabalho, sdo destacadas caracteristicas anatdmicas que podem separar duas
espécies: B. gardneriana que apresenta fibras esclerenquimaticas enquanto este carater €
ausente em B. anisandra. Estdmatos localizados no mesmo nivel das células epidérmicas em
B. gardneriana e em B. anisandra, os estdbmatos acima do nivel das demais células
epidérmicas. Araljo et al. (2010) focam a anatomia da lamina foliar e de peciolos de espécies
de Banisteriopsis e dois outros géneros, e mencionam novos caracteres Uteis a uma melhor
circunscricdo dos grupos analisados, tais quais a presenca e localizacdo de glandulas;
presenca de floema na regido medular da nervura mediana; tipo de mesofilo; presenca e tipo
de tricomas; e presenca, quantidade e disposicao de feixes acessorios no peciolo.

Araujo et al. (2010) descrevem a anatomia de espécies de trés géneros, incluindo
Byrsonima no qual todas as espécies analisadas apresentam um contorno do peciolo plano-
convexo, o sistema vascular em forma de arco aberto com extremidades convolutas,
esclereides espalhados pelo parénquima cortical e cuticula bem desenvolvida nas células-
guarda. Na nervura mediana, o sistema vascular é formado por dois arcos, um curvado em
direcdo a superficie adaxial e 0 outro em direcdo a abaxial. Silva et al. (2011) descrevem a
anatomia foliar em trés espécies de Byrsonima que ocorrem em restingas do Estado do Piaui
e como critérios utilizam o tipo de mesofilo, o contorno do peciolo, a conformacao do feixe
vascular e a presenca de feixes colaterais circundados ou ndo por uma bainha. Silva (2013)
caracteriza a anatomia foliar e dos elai6foros de Byrsonima crassifolia, B. pachyphylla e B.
verbascifolia encontrando caracteres que puderam auxiliar na distincdo das espécies
estudadas. Silva (2014) observa também caracteres anatdbmicos para a distincdo de seis

espécies de Byrsonima, no estado da Bahia, como contorno do peciolo e da nervura mediana,
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presenca de feixes acessorios, presenca de esclereides no parénquima cortical, tipo de
mesofilo, conformacéo do feixe vascular, além do padrédo de venacao.

Guesdon et al. (2018) descrevem dados morfoanatdbmicos Uteis para espécies de
Glandonia, tais como o contorno das paredes celulares epidérmicas da folha, a disposicéo do
sistema vascular peciolar, a superficie da glandula, a bractéola e a distribui¢éo das glandulas
na lamina e nas pétalas.

Para Amorimia, Almeida et al. (2017) descrevem uma espécie nova, Amorimia
tumida, por meio da anatomia foliar aliada a taxonomia, sendo diferenciada das demais
espécies pela auséncia de glandulas nas laminas foliares assim como forma, angulo e padrao
das nervuras secundarias. Ainda em Amorimia, Mello et al. (2019) incluem em seus estudos
todas as 15 espécies, e destacam dados morfoldgicos e anatdmicos Uteis para a identificacdo
do género como a presenca de drusas no parénquima pali¢adico, a posicao das fibras ao lado
do feixe vascular e a ocorréncia de blocos de fibras proximos & margem da lamina foliar.

Embora a anatomia seja usada para separar espéecies, em alguns casos, isso ndo ocorre
devido a semelhanga anatdmica entre as espécies de um mesmo género. Tal fato foi
observado por Almeida et al. (2019) ao revisar a taxonomia do pequeno género Mcvaughia,
utilizando dados da anatomia foliar, anatomia do lenho e anatomia floral. Os autores
descrevem para as trés espécies de Mcvaughia, uma delas descrita ali como nova, a
semelhanca anatdmica entre elas como por exemplo: 0 mesofilo dorsiventral, os estbmatos
paraciticos e hipoestomaticos. Os autores utilizaram como mais marcante, para diferenciar
cada espécie, o padrdo da distribuicdo das glandulas na lamina foliar.

Ao mesmo tempo em que a anatomia foliar é utilizada como ferramenta para auxiliar
no posicionamento e identificacdo taxondmica (Metcalfe e Chalk, 1950), ela pode ainda ser
utilizada em conjunto com a sistematica filogenética. Um dos primeiros trabalhos realizados

sob essa oOtica nas Malpighiaceae foi o estudo de Vega et al. (2002) sobre a evolucdo de
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canais laticiferos em géneros basais da familia, propondo que este carater represente uma
simplesiomorfia compartilhada entre o ancestral comum de Malpighiaceae e Euphorbiaceae.
Recentemente, Pace et al. (2019) relatam como novidade, a presenca de laticiferos em folhas
e caules de Stigmaphyllon e Tetrapterys (subfamilia Malpighioideae), diferentemente dos ja

relatados como exclusivos para a subfamilia Byrsonimoideae.

Estruturas secretoras foliares em Malpighiaceae

A presenca de glandulas (nectarios extraflorais, NEFs) na superficie foliar de
Malpighiaceae tem grande importancia na delimitacdo de alguns géneros, principalmente na
auséncia de material fertil (Johnson, 1986; Anderson, 2006). Na familia, a distribuicéo desses
nectarios extraflorais pode ocorrer pelas margens foliares, principalmente em Callaeum e
Niedenzuella (Johnson, 1986; Anderson, 2006), pela superficie abaxial, como em
Banisteriopsis e Heteropterys e/ou ainda pelo peciolo, como em Stigmaphyllon, variando
quanto ao numero conforme 0s géneros e as espécies.

Os NEFs sdo definidos como estruturas secretoras presentes em 0Orgdos aéreos
vegetativos (Caspary, 1848). Anatomicamente, 0 nectario tem a estrutura anatémica
composta por uma epiderme secretora, geralmente multisseriada, parénquima nectarifero,
composto por varias camadas de células isodiamétricas, com vacuolos maiores e citoplasma
mais denso, podendo conter indmeros cristais de oxalato de calcio e parénquima
subnectarifero, formado por uma regido com células maiores e mais justapostas, onde ha
conexdo dentre os feixes vasculares, compostos por células do xilema e floema, ou apenas
floema (Rocha et al., 2009).

Dentro das angiospermas, os NEFs ocorrem em 110 familias (Weber et al., 2015),
destacando Passifloraceae (Malpighiales) pela importancia tanto taxonémica (Killip, 1938;

Lopez-Meruvia et al., 1993; Vanderplank, 2000; Cervi, 1997; Ulmer e MacDougal 2004;
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Krosnick et al., 2009; Souza e Lorenzi, 2012; Mezzonato-Pires et al., 2013, Farias et al.,
2016; Lemos et al., 2017) como ecoldgica (Cardoso-Gustavson et al., 2013). Dentre esses
trabalhos, Lemos et al. (2017) destaca-se pelo estudo extenso das glandulas extraflorais de
Passiflora com a analise combinada da morfologia, anatomia e presenca de carboidratos no
exsudato em diferentes subgéneros (Astrophea, Decaloba, Deidamioides e Passiflora),
sugerindo a ocorréncia de duas categorias de glandulas, os nectarios e as glandulas de resina,
que diferem ndo sé pelos produtos, néctar e resina respectivamente, mas também pelas
caracteristicas morfologicas e anatbmicas.

Ainda em Malpighiales, as familias Caryocaraceae, Chrysobalanaceae, Clusiaceae,
Dichapetalaceae, Euphorbiaceae, Humiriaceae, Ixonanthaceae, Ochnaceae, Phyllanthaceae,
Rhizophoraceae, Salicaceae, Turneraceae e Violaceae apresentam NEFs, incluindo as
Malpighiaceae.

Dentre as espécies de Malpighiaceae, os NEFs ocorrem em cerca de 30 géneros e 186
espécies, com poucas referéncias quanto a sua anatomia e desenvolvimento. Um dos
destaques é o trabalho de Subramanian et al. (1990) com o estudo anatémico e ultraestrutural
das gléandulas secretoras de Hiptage sericea Hook.f. tanto nas flores quanto na folha. Na
folha, os autores observaram um par de glandulas no peciolo formadas a partir de um grupo
de células iniciais compostas por células epidérmicas e subepidérmicas. Quando maduro, trés
regides sdo claramente distinguiveis no nectério: o tecido secretor, composto por células em
palicada escuras; o tecido subsecretor, composto por parénquima isodiamétrico e o tecido
vascularizado.

Em Galphimia brasiliensis, Castro et al. (2001) descrevem a organizacgéo da estrutura
e ultraestrutura dos nectarios extraflorais nas folhas e nas flores. Os nectérios apresentam

uma cuticula fina e delgada com parénquima subglandular suprido por tecido vascularizado
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e tecido secretor composto por células em palicada. Este tecido esta envolvido na sintese e
secrecdo do exsudato e apresenta células de citoplasma denso.

A anatomia e a histoquimica das estruturas secretoras florais e foliares (folhas
vegetativas) de Heteropterys chrysophylla e Peixotoa hispidula sdo descritas por Vieira
(2005). Neste trabalho, as espécies descritas possuem epiderme unisseriada, revestida por
uma cuticula espessa formando flanges, mesofilo dorsiventral, com drusas de oxalato de
calcio, os tecidos vasculares dispGem-se em arco e um periciclo envolvendo o sistema
vascular. Outro trabalho que também descreve a anatomia de glandulas foliares em
Malpighiaceae, foi realizado por Possobom et al. (2010) em Diplopterys pubipetala, os quais
descrevem como glandulas sésseis, parcialmente inseridas no mesofilo, apresentam epiderme
unisseriada seguida, internamente, pelo parénquima nectarifero e o subnectarifero que é
vascularizado.

Araljo e Meira (2016) comparam a anatomia ¢ histoquimica das glandulas foliares e
calicinais de espécies de Banisteriopsis. As glandulas calicinais diferem das glandulas
foliares por possuirem uma superficie irregular coberta por uma cuticula espessa que é
liberada da epiderme pelo acumulo de secrecdo. As glandulas sdo semelhantes em todas as
outras caracteristicas anatdmicas e ambos os tipos das glandulas produzem secrec¢des
compostas por uma mistura de granulos de proteinas, lipidios e polissacarideos. As autoras
ainda reforcam a hipétese de que as glandulas foliares deram origem as glandulas calicinais
em resposta as interacfes com os polinizadores.

Diante do reconhecido valor da anatomia foliar em grupos de Malpighiaceae, somado
a necessidade de uma melhor caracterizacao de representantes de Mascagnia e seus géneros
segregados, este estudo se propls a investigar a morfoanatomia foliar, em um contexto
evolutivo, destacando possiveis caracteres sinapomdrficos e discutindo sobre a circunscri¢do

do grupo.
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Objetivos

Objetivo geral:
Realizar um estudo comparativo da morfoanatomia foliar em Mascagnia e géneros

associados e segregados, buscando possiveis sinapomorfias morfoanatdmicas foliares para o
grupo.
Objetivos especificos:
+ Levantar caracteres anatdmicos da lamina foliar e do peciolo em espécies de
Mascagnia e géneros associados e segregados;
+ Realizar um estudo das glandulas foliares a partir dos principais morfotipos
registrados na familia (marginais, peciolares e laminares);
v Realizar o0 mapeamento dos caracteres morfoanatdmicos foliares a partir da
proposta filogenética de Davis e Anderson (2010);
v Discutir possiveis casos de sinapomorfias morfoanatdmicas foliares para o
grupo selecionado, que possam corroborar a segregacdo dos géneros

estabelecidos a partir de Mascagnia.
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Material e métodos

Material Botanico

Para o estudo da anatomia foliar foram analisadas pelo menos uma espécie
pertencente a cada um dos géneros segregados de Mascagnia, totalizando 16 espécies:
Adelphia W. R. Anderson, Aenigmatanthera W. R. Anderson, Alicia W. R. Anderson,
Amorimia W. R. Anderson, Calcicola W. R. Anderson & C. Davis, Callaesum (A. Juss.) D.
M. Johnson, Carolus W. R. Anderson, Christianella W. R. Anderson, Malpighiodes Nied.
Niedenzuella W. R. Anderson, Psycopterys W. R. Anderson & S. Corso (Tabela 1). Além
dos representantes desses géneros foram selecionadas 34 espécies a partir da proposta
filogenética de Davis e Anderson (2010), totalizando 50 espécies de Malpighiaceae
(46/Malpighioideae e 4/Byrsonimoideae) e 01 espécie como grupo externo (Ochna serrulata
Walp, Ochnaceae).

Tabela 1. Espécies de Malpighiaceae e grupo externo utilizados neste estudo e seu
respectivo voucher.

Subfamilia Clados/Espécies Voucher
Byrsonimoideae

Clado Galphimia

Malpighioideae

Lophanthera lactescens Ducke
Galphimia brasiliensis (L.) A. Juss.

Verrucularia glaucophylla A.Juss

Clado Byrsonima
Byrsonima coccolobifolia Kunth.

Clado Bunchosia
Bunchosia glandulifera (Jacg.) Kunth

Echinopterys eglandulosa (A. Juss.) Small

Heladena multiflora (Hook. & Arn.) Nied.

Henleophytum echinatum (Griseb.) Small
Clado Hiraea

Adelphia hiraea W.R. Anderson

Psychopterys dipholiphylla (Small) W.R. Anderson & S.

Corso
Hiraea cuiabensis Griseb.

*Silva (43, 44)
*Silva (36, 37, 38)
TS Nunes 52, LP
Queiroz 5050

Francener 1424

*Pace 267

*Acevedo-Rodriguez
16232

Francener 1181
Jack 5888

Caxambu 5409
Sanchez 580

Francener 1218



Clado Heteropterys
Heteropterys byrsonimifolia A. Juss.
Heteropterys pauciflora A. Juss.

Clado Carolus
Flabellariopsis acuminata R. Wilczek
Hiptage benghalensis (L.) Kurz

Carolus chasei (W.R. Anderson) W.R. Anderson

Carolus chlorocarpus (A. Juss.) W.R. Anderson

Carolus sinemariensis (Aubl.) W.R. Anderson
Tricomaria usillo Hook. & Arn.
Dicella bracteosa (A. Juss.) Griseb.
Dicella macroptera A. Juss.
Dicella nucifera Chodat
Clado Christianella
Callaeum antifebrile (Griseb.) D.M. Johnson

Callaeum psilophyllum (A. Juss.) D.M. Johnson

Alicia anisopetala (A. Juss.) W.R. Anderson
Flabellaria paniculata Cav.

Malpighiodes bracteosa (Griseb.) W.R. Anderson

Malpighiodes guianensis (W.R. Anderson) W.R. Anderson
Mezia araujoi Schwacke ex Nied.
Jubelina rosea (Mig.) Nied.

Christianella multiglandulosa (Nied.) W.R. Anderson

Christianella surinamensis (Kosterm.) W.R. Anderson
Clado Tetrapterys
Tetrapterys ambigua (A. Juss.) Nied.
Tetrapterys goudotiana Triana & Planch.
Tetrapterys microphylla Nied.
Tetrapterys phlomoides (Spreng) Nied.
Tetrapterys schiedeana Schitdl. & Cham.
Clado Niedenzuella
Niedenzuella sericea (A. Juss.) W.R. Anderson
Niedenzuella stannea (Griseb.) W.R. Anderson
Clado Stigmaphyllon
Banisteriopsis membranifolia (A. Juss.) B. Gates
Janusia guaranitica (A. St.-Hil.) A. Juss.
Stigmaphyllon ciliatum (Lam.) A. Juss.

Diplopterys pubipetala (A. Juss.) W.R. Anderson & C.C.
Davis

Clado Amorimia
Amorimia exotropica (Griseb.) W.R. Anderson
Clado Malpighia
Mascagnia divaricata (Kuth) Nied.
Mascagnia lilacina (S. Watson) Nied.
Mascagnia vacciniifolia Nied.
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*Almeida 723
*Silva 41

Eggeling 3202
*Silva 45

Guedes 14049 Costa
16 Queiroz 9390
*Amorim (10604,
10605, 10607)

Frées 20428
Palacios 1620
Melo 406
Hatschbach 70769
Sekine 87

*Silva (46)
Moura 5, Guedes
13945

Rosetto 430

Cheek 7154

Hopkins 1518,
Marinho1354

Redden 4263
Martinelli 9983
Poncy 2934

Guilherme 789,
Ramos 2353

Almeida 817

Almeida 1165
Mori 7901
Almeida 835
Pace 235

Fay 771

Almeida 823
*Marinho 1255

Pellegrini 494
*Silva 34, 35
Pace 397 , *Silva 42

Almeida 622, *Silva

Caxambu 7035

E.L. Siqueira 1852
Muller 2964
Purpus 8913
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Calcicola parvifolia (A. Juss.) W.R. Anderson & C.C. Davis Rose 5895

Malpighia coccigera L.

Malpighia glabra L.

Lhogier 16484, *Silva
39

Lundell 12688

Grupo externo

Ochnaceae Ochna serrulata Walp.

*Silva 90

* - espécies que foram coletadas para o estudo. As demais foram obtidas de material

herborizado.

Para o estudo da morfoanatomia das glandulas foliares foram coletados os apices

caulinares e as folhas expandidas de seis espécies (Tabela 2), representando as principais

variagOes quanto a distribuicdo das glandulas foliares encontradas na familia.

Tabela 2. Lista de espécies utilizadas no estudo das glandulas foliares; distribuicdo das
glandulas na folha e respectivo voucher. A terminologia utilizada na distribuicdo das
glandulas foi retirada de Lemos et al. (2017).

Subfamilia

Espécies

Distribuicdo das glandulas Voucher

Byrsonimioideae
Clado Byrsonimoide

Malpighioideae
Clado Tetrapteroide

Clado Stigmaphylloide

Galphimia brasiliensis
(L.) A. Juss.

Heteropterys intermedia
(A. Juss.) Griseb.
Heteropterys pauciflora
A. Juss.

Tetrapterys xylosteifolia
A. Juss.

Janusia guaranitica (A.
St.-Hil.) A. Juss.
Stigmaphyllon
tomentosum A. Juss.

Basilaminar/Base da lamina Silva 36, 37, 38

Superficie abaxial proximo a Lima 225, Santos 1
margem e peciolo

Superficie abaxial proximo a Silva4l

nervura mediana e demais

Acropeciolar/Peciolo Cunha Neto 11

Acropeciolar/Peciolo e base da Silva 34, 35
lamina foliar
Acropeciolar/Peciolo Cunha Neto 10, 13

Processamento do material

Microscopia Optica - Para cada espécie, foram analisadas trés folhas completamente

expandidas. O material proveniente de herbario foi reidratado de acordo com a técnica de

Smith e Smith (1942). Os cortes histoldgicos transversais foram feitos & méo livre, corados
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com azul de astra e safranina (Bukatsch 1972, modificado) e as laminas semipermanentes

foram montadas com glicerina a 50% de acordo com a técnica de Purvis et al. (1964).

Para a analise das glandulas, amostras coletadas de apices caulinares e fragmentos de
folhas totalmente expandidas contendo as glandulas foram fixados por 48h em solucao
contendo formaldeido, &cido acético e etanol 50% (FAA) segundo a técnica de Johansen
(1940) e/ou em solucao fixadora contendo formaldeido em tampéo fosfato de sédio em pH
7,2 (FNT) de acordo com a técnica de Lillie (1965) e estocados em etanol 70%. Em seguida,
foram desidratados em série butilica e incluidos em parafina Paraplast (Ruzin, 1999). Cortes
histologicos transversais e longitudinais seriados foram obtidos em micrétomo rotativo
(Leica DM) e montados em laminas histolégicas. O material foi desparafinado com acetato
de butila, hidratado em etanol, corado com Safranina a 1% em etanol a 50% e azul de astra a
1% aquoso (Bukatsch, 1972) e vedado com balsamo do Canada para a montagem de laminas
permanentes. As imagens foram documentadas no microscopio (Leica DMLB) equipado
com camera digital (DFC 310 FX), pertencente ao Laboratério de Anatomia Vegetal do
IB/USP.

Para a visualizacdo da superficie epidérmica foliar foi feita a dissociacdo da lamina
foliar de acordo com a técnica de Franklin (1945) utilizando solucdo contendo perdxido de
hidrogénio e &cido acético na proporcdo 1/1 (v/v). Em seguida, o material foi lavado varias
vezes em agua destilada e corado com safranina a 1%. Os fragmentos de epiderme foram
separados quanto a superficie foliar (abaxial e adaxial) e montados com glicerina a 50%,
cobertas com laminula e vedadas em esmalte incolor.

Os caracteres anatdmicos como contorno da nervura central da ldamina foliar e do
peciolo, bem como o arranjo dos feixes vasculares foram classificados de acordo com
Howard (1979) e os tipos de tricomas de acordo com Theobald et al. (1979). A descri¢do

sobre a ocorréncia de laticiferos foi realizada com base na literatura (Vega et al., 2002 e Pace
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etal., 2019), e para Galphimia brasiliensis e Lophanthera lactescens foram realizados testes
com Lugol para amido (Johansen, 1940), Sudan IV para lipidios (Pearse, 1985), Reagente de

Wagner para alcaloides (Furr e Malberg, 1981) e azul do Nilo para lipidios (Cain, 1947).

Microscopia eletronica de varredura (MEV) -Andlises em Microscopia Eletronica de
Varredura (MEV) foram feitas para observacdo da epiderme, dos tricomas e das glandulas
foliares. Apices e fragmentos de folhas das regides do segundo ao quinto n6 foram fixados
em FAA e estocados em etanol 70% foram desidratados em série etanélica e submetidos ao
ponto critico com géas carbonico (CPD 030, Balzer). Algumas amostras ndo passaram pelo
ponto critico, sendo tratados com o vapor de acido sulfurico para secagem das amostras
(Barthlott e Neinhuis, 1997), pois quando passava pelo ponto critico a superficie epidérmica
ficava toda retraida dificultando a visualizagdo. Os fragmentos secos foram aderidos a
suportes de metal com fita dupla face adesiva de carbono, metalizadas com ouro (Sputter
Coater SCD 050, Balzers) (Silveira, 2011). As amostras foram observadas e documentadas
no microscopio Zeiss (DSM 940, Yigma VP), no Centro de Aquisicdo de Imagens e
Microscopia do Instituto de Biociéncias (CAIMI-IB), pertencente ao Laboratério de

Microscopia Eletronica do 1B/USP.

Mapeamento dos caracteres — Foi feita a delimitacdo dos caracteres anatémicos e
morfoldgicos, sendo selecionados 33 (Tabela 3) para a construcdo da matriz de caracteres de
presenca e auséncia/ou multiestado (Tabela 4). A filogenia apresentada por Davis e Anderson
(2010) foi utilizada como base para 0 mapeamento dos caracteres. Em seguida, localizamos

a arvore filogenética de Malpighiaceae disponivel no banco de dados do TreeBase

(https://www.treebase.org/treebase-web/search/treeSearch.html) sob o nimero de registro

11008. Inserimos a arvore no programa Mesquite 3.61 (Maddison e Maddison, 2019) e


https://www.treebase.org/treebase-web/search/treeSearch.html
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mapeamos os dados da matriz construida. Retiramos da filogenia aqueles terminais néo
amostrados em nossa analise com a funcao drop.tip do pacote Ape (Paradis e Schliep, 2018).
Para as espécies dos géneros Banisteriopsis € Hiraea usamos espécies préximas para
englobar a amostragem. As reconstrucGes dos caracteres ancestrais foram realizadas por

analise de Parcimdnia utilizando o programa Mesquite (Maddison e Maddison, 2019)
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Resultados

Codificamos 33 caracteres (Tabela 3), sendo 19 relacionados a anatomia da lamina foliar,
cinco com a anatomia do peciolo e oito com a distribui¢cdo e morfologia da glandula foliar.
Os resultados obtidos quanto aos aspectos morfoanatdmicos foliares estdo descritos seguindo

a matriz de caracteres obtida (Tabela 4).

1. Anatomia da lamina foliar (caracteres 1 a 19)

Epiderme (caracteres 1 a 11)

Todas as espécies de Malpighiaceae estudadas apresentam epiderme foliar
uniformemente unisseriada em ambas as faces (Figura 3A), exceto Ochna serrulata (grupo
externo) que apresentou epiderme com regides bisseriadas. As paredes anticlinais (Figura 3),
em vista frontal, das faces adaxial e abaxial apresentam tanto contorno reto (Figuras 3B, 3D)
como sinuoso (Figuras 3C, 3E). Todas as espécies analisadas apresentam folhas
hipoestomaticas, com cristas estomaticas (Figura 3F) (carater 4) ocorrendo em Byrsonima
coccolobifolia, Galphimia brasiliensis (clado Byrsonimoide), Bunchosia glandulifera (clado
Bunchosioide), Hiraea cuiabensis (clado Hiraeaoide), Diplopterys pubipetala, Janusia
guaranitica (clado Stigmaphylloide), Calcicola sericea, Malpighia coccigera (clado
Malpighioide), Christianella surinamensis, Flabellaria paniculata, Malpighioides
guianensis (clado Christianella), Tetrapterys ambigua (Tetrapterys s.l), Tetrapterys
schiedeana (Tetrapterys s.s) e Dicella bracteosa (clado Carolus). Apenas nas espécies de
Christianella foram observados estdmatos com uma extensa deposicdo de cera nas células-
guarda.

Células subsidiarias se projetando sobre o estébmato (Figura 3G) sdo observadas em

espécies dos clados Stigmaphylloide, Malpighioide e Tetrapteroide. Células epidérmicas
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papilosas sdo registradas na face abaxial apenas em Christianella surinamensis,

Malpighioides bracteosa e Verrucularia glaucophylla (Figura 3H).

T T . - ...-

et L1 1
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Figura 3. Seccdes transversais e paradérmicas de folhas de espécies de Malpighiaceae. A.
Galphimia brasiliensis mostrando a epiderme unisseriada em ambas as faces B. Tetrapterys
ambigua. Vista frontal da face adaxial da epiderme evidenciando paredes anticlinais com
contorno reto (setas). C. Malpighioides bracteosa em vista frontal da face adaxial da
epiderme, evidenciando as células com paredes anticlinais de contorno sinuoso (setas). D.
Henleophyllum echinatum. Vista frontal da face abaxial da epiderme, evidenciando as
paredes anticlinais das células com contorno reto (setas). E. Mascagnia vacciniifolia. Vista
frontal da face abaxial da epiderme, evidenciando as paredes anticlinais das células com
contorno sinuoso (setas). F. Malpighia coccigera. Secgdo transversal da |amina foliar,
mostrando a crista estomatica (seta). G. Christianella surinamensis. Seccdo transversal da
lamina foliar, mostrando detalhe da superficie abaxial com célula subsidiaria se projetando
sobre o estdmato (setas). H. Verrucularia glaucophylla. Sec¢éo transversal da lamina foliar,
evidenciando células epidérmicas papilosas na face abaxial (seta). Cs. Camara
subestomatica; Es. Estdmato; Ep. Epiderme; PIl. Parénquima lacunoso; Pp. Parénquima
palicadico; Barras: a. 100um; b, c, d, e, f, g. 50um; h. 200um.

Na maioria das espécies, o indumento é sericeo com tricomas que podem ser caducos
e/ou persistentes, sendo a maioria persistentes. Tricomas tectores do tipo malpighiaceo
ocorrem em todas as espécies. Mezia araujoi (Figura 4A) e Tricomaria usillo apresentam
tricomas glandulares do tipo peltado, sendo este o primeiro registro para Malpighiaceae,
ainda observamos nestas espécies tricomas filiformes.

A maioria das espécies tém tricomas exclusivamente do tipo T (Figura 4b), o tipo V
aparece em Calcicola parvifolia e Janusia guaranitica (Figura 4C), e o tipo Y em
Heteropterys byrsonimifolia, Psycopterys dipholiphylla e Tetrapterys phlomoides.
Christianella surinamensis e Hiraea cuiabensis (Figura 4d) apresentam tanto tricomas do
tipo T como Y.

Varias espécies dentro dos diferentes clados apresentam deposicao de cera na forma
de espiculas, na parede dos tricomas (Figura 4E). No clado Byrsonimoide, apenas
Lophanthera lactescens tem deposicao de cera. Nenhuma das espécies de Carolus apresenta

deposicéo de cera na parede do tricoma (Figura 4F).
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Figura 4. Microscopia Eletrénica de Varredura da superficie foliar das espécies analisadas
de Malpighiaceae. A. Vista frontal do tricoma peltado em Mezia araujoi. B. Seta indicando
o tricomado tipo T em Hiraea cuiabensis. C. Vista frontal do tricoma do tipo V em Calcicola
parvifolia. D. Seta indicando um dos tricomas do tipo Y em Tetrapterys phlomoides. E.
Parede do tricoma de Hiptage benghalensis evidenciando (setas) a ornamentacdo com as
espiculas. F. Parede do tricoma de Carolus chasei evidenciando a parede lisa com a auséncia
de espiculas. Barras: a, b, ¢, d. 10um; e. 2um; f. 20um.
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Tabela 3. Lista de caracteres analisados e seus respectivos estados de carater.

Carater 1
Carater 2
Carater 3
Caréater 4
Carater 5
Carater 6
Carater 7
Caréater 8
Caréter 9
Caréter 10
Carater 11
Carater 12
Carater 13
Carater 14
Carater 15
Carater 16
Carater 17
Carater 18
Carater 19
Carater 20
Carater 21
Carater 22
Carater 23
Caréter 24
Caréter 25
Caréter 26
Carater 27

Epiderme, nimero de camadas: (0) uniformemente unisseriada em ambas as faces; (1) bisseriada em algumas regides da face adaxial

Epiderme, contorno das paredes anticlinais das células epidérmicas em vista frontal na face adaxial: (0) com paredes retas; (1) com paredes sinuosas
Epiderme, contorno das paredes anticlinais das células epidérmicas em vista frontal na face abaxial: (0) com paredes retas; (1) com paredes sinuosas
Epiderme, cristas estomaticas: (0) ausente (1) presente

Epiderme, células subsidiarias projetadas sobre o estdmato: (0) ausente (1) presente

Epiderme com células papilosas na face abaxial: (0) ausente (1) presente

Epiderme, indumento: (0) tricomas tectores exclusivamente caducos; (1) tricomas tectores caducos e outros persistentes

Epiderme, indumento: (0) tricomas tectores exclusivamente do tipo malpighiaceo; (1) tricomas tectores malpighiaceos e peltados

Epiderme, indumento: (0) tricomas malpighiaceos exclusivamente de um Unico tipo T, Y ou V; (1) tricomas malpighiaceos de mais de umtipoYe T
Epiderme, indumento: (0) tricomas malpighidceos exclusivamente do tipo T; (1) tipo Y; (2) tipo V

Epiderme com deposicéo de cera na parede do tricoma malpighiaceo: (0) sem deposicao de cera; (1) com deposicao de cera

Hipoderme na face adaxial: (0) ausente (1) presente

Mesofilo, tipo: (0) dorsiventral; (1) isobilateral

Mesofilo, parénquima pali¢adico, nimero de camadas na face adaxial: (0) 1 camada; (1) mais de 1 camada

Mesofilo, nervuras laterais, extensdo da bainha: (0) ausente; (1) presente

Mesofilo, tipo de cristais: (0) drusas; (1) drusas+prismatico

Nervura mediana, contorno em seccéo transversal na face adaxial: (0) cdncava; (1) plana; (2) convexa

Nervura mediana, laticiferos: (0) ausente; (1) presente

Nervura mediana, fibras periciclicas: (0) ausente; (1) presente

Peciolo, contorno em secg¢do transversal: (0) concavo-convexo; (1) plano-convexo; (2) biconvexo; (3) circular

Peciolo, sistema vascular: (0) disposto em arco aberto; (1) disposto em arco fechado

Peciolo, sistema vascular em arco aberto: (0) em arco aberto simples; (1) com extremidades convolutas

Peciolo, feixes acessorios: (0) ausente; (1) presente

Peciolo, laticiferos associados ao floema: (0) ausente; (1) presente

Peciolo, fibras periciclicas: (0) ausente; (1) presente

Glandulas foliares: (0) ausente; (1) presente

Glandulas foliares no peciolo: (0) ausente; (1) presente



Carater 28
Carater 29
Carater 30
Carater 31
Carater 32
Carater 33

Glandulas foliares no peciolo, localizagao: No apice do peciolo (0), na base do peciolo (1), ao longo do peciolo (2) ausente (3)

Glandulas laminares: (0) ausente; (1) presente

Glandulas laminares marginais: (0) ausente; (1) presente

Distribuicdo das glandulas laminares marginais: por toda a margem (0), restritas a base da lamina (1), ausentes (2)

Glandulas laminares abaxiais: (0) ausente; (1) presente

Glandulas laminares abaxiais, localizacdo: Apenas proximos a base (0), apenas proximos ao apice (1), ambos (2), proximos a margem (3), ausentes (4)

36
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Tabela 4. Matriz de caracteres levantados para espécies analisadas de Malpighiaceae e do grupo externo (Ochna serrulata,

Ochnaceae). (0) Carater ausente. (1) Carater presente. (?) sem dados.

17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33

14 15 16

11 12 13

1
0

9 10

78

2
1
0

1
0
0

Espécies/Caracteres avaliados

Adelphia hiraea

1 0 0 4
1 0 0 4

0
0

10 0 0 1
0 0 0 1

1

0
0

01

0
0

10 0 O

10 O

0 0 0 O

0

?
0

0

1

Aenigmathantera lasiandra
Alicia anisopetala

10 O

0
0

0
1

10 0 O
10 0 O

10 O

0 0 0 O

0
1

0
0

Amorimia exotropica

1

011 2 0 0 2

0

1 0 0 0 1

0

0 1 0

1

Banisteriopsis membranifolia

Bunchosia glandulifera

0
?
2

0 0

0 0 0 0 7

1

0 0 0 0 1

0
0
0

2
2
0

0

0

0

00 O

1 0 0
0
1
1

0

0

0

Byrsonima coccolobifolia
Calcicola parvifolia

0/1
01

0

0

10 O

0
0
0

0 0 4

1

0
0

0 0 0 1
1

0 0

1

0
0

1
0

10 0 O
10 0 O

10 O

Callaeum antifebrile

1

Callaeum psilophyllum

Carolus chasei

0 0 4

1

0

01 0 0 0 0 0 1
?

0

2

0/1
0

1
0

0

0

0 10 0 0 O
00 O

1

0 0 0 O

Carolus chlorocarpus

1 0 0 4
0 0 4
0 0 4

1
1

0 0 O

?

0
0

0
0
0

Carolus sinemariensis

0

10 0 0 1

0

0

10 0 0 1

0 1 0

0

Christianella multiglandulosa
Christianella surinamensis

Dicella bracteosa

0
0
0

1
2

0/1
0/1

0
1

0
0

0

10 O

1 0 0 4

1

3

0
0

1
0

0 10 0 O
10 0 O
10 0

0

1
1

Dicella macroptera
Dicella nucifera

0

0 0 0 1

1

1 0 0 4

0 0 00 0O O O O 0 4

0
?
0

Diplopterys pubipetala

2 0 0 0 0 0 1
0 0

2
0

0/1
0/1
0

0 o1

1
0

0
0

0

0 0 0 O 10 0 0

0

0

Echinopterys eglandulosa
Flabellaria paniculata

0 0 4

1

10 O

0 3

1

0 0 0 00 0 0 O

0
0
0
0

1
0
1
0

? 0 0 O 10 0 O
10 0 O
10 0 O
00 O

?

0

Flabellariopsis acuminata

Galphimia brasiliensis

0 0 0 0 1
1

1
0

0

0

0 0
1 0 0 O

0 0 0O

1

3 0 0 0 O

1
0
1

0
0
0

Heladena multiflora

?
1

Henleophytum echinatum

0
0

1 01 2

1

10 O

Heteropterys byrsonimifolia
Heteropterys pauciflora
Hiptage benghalensis
Hiraea cuiabensis

0 0

0 0 0 1

1
0 0 0 O

0
0

0
1

0 10 0 O
10 0 O

1
1 0 0 O

0 0 0 1

1

2

0

1

0

0 0 4

0 0
0

1 0 0 0 1
2 0 0 1
3 0 0 1

1
1

0
0

2

0 o1

0

0 10 0 2 1 0 0
10 0 O
10 0 O
10 0 O
10 0

1
0 0 O

Janusia guaranitica
Jubelina rosea

?

0
0

1
0

1 0 0 0 O

0

Lophanthera lactescens
Malpighia coccigera
Malpighia glabra

0 3

10 0 0 1

0

0

2

0 o1

0

0

0
0
1
0

0
0
1

0

0
0

10 0 0 1 O
00 0 1 0

1

0
0

0
0

0
0

10 0 O
10 0 O

0

Malpighiodes bracteosa
Mascagnia divaricata

1 01 0

0
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0 0 O

0

0 10 0 O

0

0 0 0O

Mascagnia lilacina

0
0
?

0 0 1 1
1 0

0
0 0 0 3 0

0

1

10 0 O

11

0
1

0
0

Mascagnia vacciniifolia
Mezia araujoi

0

0

1 0 0 O

1 0 0 4
1 0 0 4

0 0 0 0 1

?
0
0
0

0
2
2

0 o1

0
0
0

0 0
0

0
1

0 10 0 O
0 10 0 O

0
1

Niedenzuella sericea

0/1
0/1

1
0

Niedenzuella stannea

Ochna serrulata

3 0 0 0 O 0 0
0

0
1

0 0 2 O

2

1 0

0 0 O

0

0

1
0

00 O

0
0
0
0
0
0
0

0
1
1
0
1
1
0

0

Psycopterys dipholiphylla

Stigmaphyllon ciliatum

10 O

1 0 0 4

1

3

0
1

10 0 0 1 O
1 0 0 0 0 1

0
1

10 0 O
10 0 O

10 O

Tetrapterys ambigua

0

0

Tetrapterys goudotiana

0
1
?

0

Tetrapterys microphylla

1 0 0 0 1

1

10 0

Tetrapterys phlomoides

1 0 0 4

1

00 0 1 1 3

1

0

00 O

Tetrapterys schiedeana

Tricomaria usillo

10 0 0 1 1 1 0 0 0 0

1

0

10 0 0 O

1

1

0

0

Verrucularia glaucophylla
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Hipoderme e mesofilo (caracteres 12 a 16)

Apenas Carolus sinemariensis e Jubelina rosea apresentam hipoderme diferenciada
na face adaxial. Mesofilo do tipo dorsiventral (Figura 5A) ocorre em todas as espécies
analisadas, exceto em Tetrapterys ambigua, T. schiedeana e Tricomaria usillo apresentam
mesofilo isobilateral (Figura 5B). Parénquima palicadico com mais de uma camada (Figura
5C) foi observado em Adelphia hiraea, Byrsonima coccolobifolia, Heteropterys
byrsonimifolia e H. pauciflora, Jubelina rosea, T. microphylla e T. schiedeana. Nas demais

espécies, apenas uma Unica camada de parénquima pali¢adico foi observada (Figura 5D).

Extensdo de bainha parenquimatica (Figura 5E) no feixe vascular ocorre nas espécies
de Aenigmatanthera lasiandra, Carolus chasei e C. chlorocarpus, Christianella
multiglandulosa e C. surinamensis, Dicella macroptera e D. nucifera, Echinopterys
eglandulosa, Heladena multiflora, Heteropterys byrsonimifolia, Hiraea cuiabensis,
Malpighia glabra, Mascagnia divaricata, Niedenzuella stannea, Tetrapterys goutotiana, T.
microphylla e T. schieldeana.

Cristais do tipo drusas e/ou cristais prismaticos (Figura 5F) ocorrem em todas as
espécies, mas a ocorréncia dos dois tipos juntos (cristais prismaticos e drusas) na mesma
espécie foram observados em Adelphia hiraea, Calcicola parvifolia, Callaeum antifebrile,
Carolus chasei, C. chlorocarpus, Dicella bracteosa, D. macroptera, Flabellaria paniculata,
Heteropterys byrsonimifolia, Hiraea cuiabensis (Figura 5F), Janusia guaranitica, Malpighia

coccigera, Mascagnia divaricata, Niedenzuella sericea e Niedenzuella stannea.
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Figura 5. Secc0es transversais da lamina foliar das espécies de Malpighiaceae. A. Mesofilo
dorsiventral em Malpighioides bracteosa. B. Mesofilo isobilateral em Tetrapterys ambigua
com mais de uma camada de parénquima palicadico. C. Mesofilo dorsiventral Tetrapterys
schieldeana com células epidérmicas maiores na face adaxial. D. Mesofilo dorsiventral em
Stigmaphyllon ciliatum com parénquima pali¢addico contendo uma camada na superficie
adaxial. E. Tetrapterys phlomoides com extensdo de bainha com células parenquimaticas em
direcdo a face adaxial. F. Mesofilo com cristais prismaticos em Hiraea cuiabensis. Os cristais
estdo espalhados pelo parénquima lacunoso. Cp=Cristal prismatico; Ep=Epiderme;
Hp=Hipoderme; Eb=Extensdo de bainha; Pp=Parénquima palicadico; Pl=Parénquima
lacunoso; FI=Floema; Xi=Xilema. Barras: a. 100um; b, c, d, e, f. 50 pm.

Nervura mediana (caracteres 17 a 19)

Em relagéo ao contorno da regido da nervura mediana, em secgéo transversal, as
espécies dos clados Bunchosioide e Stigmaphylloide variam de plana (Figura 6A) a convexa
(Figura 6B), enquanto as espécies dos clados Hireaeoide e Tetrapteroide apresentam as
formas plana, convexa e cdncava. O clado Christianella apresenta espécies com peciolos que
variam entre concavo (Figura 6C) e convexo.

Na regido da nervura mediana da lamina foliar, sdo observados laticiferos em
Galphimia brasiliensis, Lophanthera lactescens, Verrucularia glaucophylla (Figura 6D), e
Tetrapterys s. s.

Fibras periciclicas envolvendo o sistema vascular em maior ou menor extensdo foram
observadas nas espécies analisadas (Figura 6E), com excec¢do de Byrsonima coccolobifolia,
nas espécies de Carolus, Echinopterys eglandulosa, Flabellaria paniculata, Flabellariopsis
acuminata, Galphimia brasiliensis (Figura 6F), Hiptage benghalensis, Hiraea cuiabensis,

Mascagnia lilacina, Mezia araujoi, Niedenzuella sericea, Stigmaphyllon ciliatum e

Tricomaria usillo.



Figura 6. Seccdes transversais da regido da nervura mediana em espécies de Malpighiaceae.
A. Contorno transversal da regido da nervura mediana plano em Stigmaphyllon ciliatum. B.
Contorno transversal da regido da nervura mediana convexo em Tetrapterys ambigua. C.
Contorno transversal da regido da nervura mediana céncavo em Mezia araujoi. D. Laticiferos
(setas pretas) na nervura mediana de Verrucularia glaucophylla E. Fibras periciclicas
envolvendo, em parte, o sistema vascular em Henleophytum echinatum. F. Auséncia de fibras
periciclicas na regido da nervura central em Galphimia brasiliensis. FI=Floema; Xi=Xilema;
Fi=Fibras periciclicas. Barras: a, ¢, e. 200um; b, d, f. 200um.
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2. Anatomia do peciolo (caracteres 20 a 25)

Os contornos do peciolo, em seccdo transversal, sdo do tipo céncavo-convexo, como
em Galphimia brasiliensis (Figura 7A), plano-convexo, como em Bunchosia glandulifera
(Figura 7B), biconvexo, como em Lophanthera lactescens (Figura 7C), e circular, como em
Mezia araujoi (Figura 7D). O sistema vascular em forma de arco aberto foi 0 mais comum
para as espécies e em forma de arco fechado apenas para Dicella bracteosa, Henleophytum
echinatum (Figura 7E) e Lophanthera lactescens. Dentre as espécies que apresentam a forma
de arco aberto, foram vistos os do tipo aberto simples e com extremidades convolutas. Dentre
elas, apenas Bunchosia glandulifera, Byrsonima coccolobifolia, Callaeum psilophyllum,
Hiptage benghalensis, Mascagnia vacciniifolia e Niedenzuella stannea (Figura 7F), formam
um arco aberto com extremidades convolutas. Os feixes acessorios estdo ausentes em
Carolus chasei, C. chlorocarpus, Flabellaria paniculata, Flabelariopsis acuminata,
Heladena multiflora, Henleophytum echinatum, Hiptage benghalensis (Figura 7G),
Malpighia coccigera, Mezia araujoi, T. goudotiana e T. schiedeana.

Foram observados laticiferos (Figura 7H) em Galphimia brasiliensis, Lophanthera
lactescens, Verrucularia glaucophylla e Tetrapterys s. s. Fibras periciclicas no peciolo
(Figura 71) ocorrem em Adelphia hiraea, Aenigmatanthera lasiandra, Alicia anisopetala,
Bunchosia glandulifera, Callaeum antifebrile, as espécies de Christianella, as espécies de
Dicella, Heladena multiflora, Henleophytum echinatum, Heteropterys byrsonimifolia,
Jubelina rosea, Lophanthera lactescens, Malpighia glabra, Mezia araujoi, Verrucularia

glaucophylla além das espécies de Tetrapterys, exceto T. ambigua.
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Figura 7. Seccdo transversal do peciolo em espécies de Malpighiaceae A. Peciolo em
Galphimia brasiliensis com contorno céncavo-convexo. B. Contorno do peciolo plano-
convexo em Bunchosia glandulifera. C. Peciolo com contorno biconvexo em Lophanthera
lactescens. D. Contorno do peciolo circular em Mezia araujoi. E. Sistema vascular em forma
de arco fechado em Henleophyllum echinatum com auséncia de feixes acessorios. F. Sistema
vascular do peciolo em arco aberto com extremidades convolutas em Niendenzuella stannea.
Um par de feixes acessorios sdo observados logo acima da curva do arco formado. G. Hiptage
benghalensis. H. Laticiferos (setas) por todo o peciolo em Tetrapterys schiedeana. I. Fibras
periciclicas (setas) proximas ao sistema vascular em forma de arco aberto simples em
Verrucularia glaucophylla. Barras: a, e. 200um; b, c, d, f, g, i. 500 pum;

3. Distribuicéo das glandulas foliares (caracteres 26 a 33)

Verrucularia (clado Galphimioide), Byrsonima (clado Byrsonimoide) e Echinopterys

(clado Bunchosioide) ndo apresentam glandulas em suas folhas. Nas demais espécies, as



45

glandulas foliares podem ocorrer na lamina foliar e/ou no peciolo, com varios padrdes de
distribuicdo (Figura 8).

A distribuicdo das glandulas foliares pode ser dorsolaminar, quando distribuida na
face abaxial, como nos géneros Adelphia, Aenigmatanthera, Alicia, Carolus, Callaeum,
Christianella, Heteropterys, Banisteriopsis, Malpighia, Mascagnia e Bunchosia e nas
margens, definidas deste modo como marginais, como em Galphimia e Amorimia. No
peciolo, as glandulas podem ser do tipo acropeciolar, isto €, no apice como em Janusia,
Stigmaphyllon e Tetrapterys, ao longo dele, como em Aenigmathantera, Alicia, Amorimia,
Christianella, Dicella e Banisteriopsis ou pode ser ainda na base, dita basipeciolar, como em
Heteropterys e Niedenzuella.

Quanto a localizacdo, quando presentes no peciolo, as glandulas podem estar na base,
como em Niedenzuella stannea (Figura 8A), ao longo do peciolo, como em Lophanthera
lactescens (Figura 8B), ou no apice como em Mezia araujoi (Figura 8C).

Quando presentes na lamina foliar, as glandulas podem ser laminares marginais
distribuidas por toda a margem em Adelphia hiraea, Aenigmathantera lasiandra, Callaeum
antifebrile, C. psilophyllum, Carolus chasei, C. sinemariensis (Figura 8D), Christianella
multiglandulosa, C. surinamensis, Dicella macroptera, Diplopterys pubipetala, Flabellaria
paniculata, Hiptage benghalensis, Hiraea cuiabensis, Niedenzuella sericea, N. stannea,
Tetrapterys ambigua, T. goudotiana e T. schiedeana ou restritas a base da lamina como em
Amorimia exotropica, Calcicola parvifolia, Carolus chlorocarpus, Flabellariopsis
acuminata, Galphimia brasiliensis (Figura 8E), Henleophytum echinatum, Janusia
guaranitica, Mascagnia lilacina, Tetrapterys microphylla, T. phlomoides e Tricomaria
usillo. As gléndulas laminares abaxiais, quando presentes, podem se localizar apenas

préximo a base como em Banisteriopsis membranifolia (Figura 8F), apenas préximos ao
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Figura 8. Representacdo esquematica da localizacdo das glandulas foliares na superficie
abaxial em espécies de Malpighiaceae. A. Niedenzuella stannea. Glandulas na base do
peciolo. B. Lophanthera lactescens. Glandulas na regido mediana do peciolo. C. Mezia
araujoi. Glandulas no apice do peciolo proxima a base da lamina. D. Carolus sinemariensis.
E. Glandulas distribuidas pela base da lamina foliar em Galphimia brasiliensis. F.
Banisteriopsis membranifolia. Glandulas na base da Iamina foliar proxima a nervura
principal. G. Mascagnia vacciniifolia. Glandulas na superficie abaxial proximas ao apice da
lamina foliar. H. Carolus chlorocarpus. Glandulas préximas a terminacgdo das nervuras € na
base da lamina foliar. 1. Heladena multiflora. Glandulas marginais na regido da base da
lamina foliar. As glandulas sdo representadas pelos pontos pretos.

4. Morfoanatomia das glandulas foliares

Utilizamos seis espécies que representam os principais padrdes de distribuicdo de
glandulas de Malpighiaceae: Galphimia brasiliensis com glandulas marginais na base da
lamina foliar, Heteropterys intermedia com glandulas na face abaxial e peciolares, H.
pauciflora com glandulas elevadas proximas a nervura mediana, Tetrapterys xylosteifolia,
com glandulas acropeciolares, Janusia guaranitica com glandulas acropeciolares e na base
da lamina foliar, e Stigmaphyllon tomentosum com um par de glandulas no apice do peciolo.
Secrecéo foi visualizada nas glandulas de Galphimia brasiliensis, Heteropterys intermedia,
Stigmaphyllon tomentosum e Tetrapterys xylosteifolia, mas ndo foram obtidas quantidades

suficientes para ser detectada a presenca de agUcares por meio de teste da glicofita.

As glandulas das seis espécies analisadas sdo elevadas (Figura 9), variando quanto a
forma em convexo ocelar (Figura 9A) em Heteropterys intermedia, semi-esferoide em
Galphimia brasiliensis (Figura 9B), obconica, ou seja, séssil, afilada ou levemente afilada
em direcdo a sua insercdo em Janusia guaranitica (Figura 9C), Stigmaphyllon tomentosum
(Figura 9D) e Tetrapterys phlomoides apresentam uma forma elipsoide, isto €, séssil e eliptica

em secgdo longitudinal e, finalmente, cupuliformes em Heteropterys pauciflora (Figura 9E).
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Figura 9. Glandulas foliares em espécies de Malpighiaceae, vistas em Microscopia
Eletronica de Varredura (MEV). A. Heteropterys intermedia. Glandula com forma convexo
ocelar. B. Galphimia brasiliensis. Base da lamina foliar destacando a glandula semi-
esferoide. C. Janusia guaranitica. D. Tetrapterys xylosteifolia. Glandulas na base da folha
mostrando sua forma elipsoide. E. Heteropterys pauciflora. Glandula cupuliforme na lamina
foliar. Barras: a, d, e. 100 um; b. 20 pum; c. 200 pm.

Quanto a anatomia das glandulas, tanto as peciolares quanto as laminares apresentam
0 mesmo padrao de organizacdo (Figuras 10A-D). Epiderme em palicada constituida por uma
Unica camada, como em Tetrapterys xylosteifolia (Figura 10A) ou duas camadas como em
Heteropterys intermedia (Figura 10B).. Internamente a epiderme, o parénquima nectarifero
com duas ou mais camadas de células, seguido do parénquima subnectarifero onde € possivel
observar as terminacdes dos tecidos vasculares e idioblastos contendo substancia fendlica,

além de idioblastos contendo cristais em forma de drusas, geralmente préximas aos tecidos
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vasculares. Quando em estagio de desenvlvimento mais avancado, as glandulas apresentam
uma grande quantidade de células contendo compostos fendlicos, como visto em

Stigmaphyllon tomentosum (Figura 10D)

Figura 10. Seccdes transversais foliares das espécies de Malpighiaceae na regido da glandula
foliar. A. Tetrapterys xylosteifolia. Detalhe da glandula na margem da folha evidenciando a
epiderme em palicada na regido da glandula e o parénquima nectarifero logo apos a epiderme
e 0 subnectarifero logo acima do parénquima nectarifero. B. Heteropterys intermedia.
Detalhe da glandula na face abaxial da epiderme com epiderme em paligada apenas na regido
correspondente a glandula. C. Janusia guaranitica. A glandula localizada na regido da base
da lamina foliar apresenta um formato obcdnico. E visto ainda que a epiderme em palicada
(seta) ocorre na porcdo apical da glandula. D. Stigmaphyllon tomentosum. Glandulas no
peciolo também com epiderme em palicada na regido onde a secregdo € liberada.
Ep=Epiderme; Pn=Parénquima nectarifero; Ps=Parénquima subnectarifero; Xi=Xilema.
Barras: a, 100 um; b. 50um; c, d. 200um.
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As estipulas das espécies Galphimia brasiliensis (Figuras 11A, 11D, 11G),
Heteropterys intermedia (Figuras 11B, 11E, 11H) e Janusia guaranitica (Figuras 11C, 11F,
111) tem formato triangular. Em G. brasiliensis e J. guaranitica as estipulas sdo persistentes,

enquanto em H. intermedia, elas caem no momento da senescéncia foliar por estarem

inseridas na base do peciolo (epipeciolares).

Figura 11. Morfologia das estipulas (setas) nas espécies analisadas de Malpighiaceae. A, D
e G. Galphimia brasiliensis a. Estipulas interpeciolares em sua coloracdo original. D.Vista
em microscopia eletrénica de varredura do apice foliar mostrando as duas estipulas e em G.
estipula com o tricoma em sua superficie. B, E e H. Heteropterys intermedia. B. Estipulas
diminutas indicadas pelas setas. e. detalhe para as estipulas localizadas acima dos peciolos.
H. detalhe para a estipula com tricomas encobrindo-a. C, F e I. Janusia guaranitica. c. Visdo
geral das estipulas no apice foliar. F. detalhe em microscopia eletrdnica de varredura das
estipulas encobertas por tricomas malpighiaceos. |. Detalhe da estipula. Barras a. 2 mm; b,
c. 500um; d, e, i. 100um; f, g. 200um; h. 20um. Setas apontando para as estipulas.
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Anatomicamente, as estipulas apresentam uma regido glandular caracterizada por
uma epiderme em palicada, seguida de tecido secretor (Figura 12). Dentre as trés espécies
analisadas, esta regido glandular esta restrita a base da estipula em Galphimia brasiliensis

(Figuras 12A, D, G) ou pode ocorrer ao longo de toda a superficie das estipulas, como nas

outras duas espécies (Figuras 12B, C, E, F, H, I).
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Figura 12. Regido apical do caule de espécies de Malpighiaceae, mostrando a estipulas. A-
C. Seccodes longitudinais e D-1 se¢des longitudinais da regido apical caulinar. A, D e G.
Estipulas de Galphimia brasiliensis, mostrando as glandulas localizadas em sua base (A,
setas). Notar élulas epidérmicas secretoras em palicada na glandula (G). B, E e H. Estipula
de Heteropterys intermedia. Notar que toda a extensdo da estipula apresenta uma organizacao
anatdbmica semelhante a glandula de G. brasiliensis. C, F e I. Estipula de Janusia guaranitica
em estagio de desenvolvimento avancado, caracterizado pela presenca de células epidérmicas
contendo compostos fenolicos. Barras: a, d, e, h. 100pum; b. 200um; ¢, f, g, i. 50um.

5. Reconstrucao de estado de carater

Anatomia da lamina foliar (caracteres 1 a 19)

O unico carater comum a todas as espécies analisadas de Malpighiaceae e que difere
da espécie utilizada como grupo externo foi a epiderme unisseriada (carater 1, Figura 13A).

Em relacdo aos caracteres 2 e 3 (Figuras 13B e 14A), Ochna serrulata apresenta
paredes sinuosas em ambas as faces, com paredes sinuosas surgindo varias vezes em
Malpighiaceae. Em relacdo a face adaxial, no clado Malpighia, apenas as espécies de
Malpighia apresentam paredes sinuosas e ja no clado Christianelloide, apenas as espécies de
Christianella, Alicia e Callaeum apresentam paredes retas. No clado Galphimioide, apenas
Lophanthera e Galphimia apresentam paredes sinuosas. Para a face abaxial a situacdo é
bastante semelhante, com transformacdes ocorrendo dentro de diversos clados. Em particular
nos clados Malpighioide e Bunchosioide apenas uma espécie apresenta parede sinuosa,

respectivamente Malpighia glaba e Heladena multiflora.
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Quando analisamos o carater 4 (Figura 14B) ¢ possivel observar que a presenca de

crista estomatica, muito provavelmente,é um carater compartilhado entre o ancestral da

familia e a subfamilia Byrsonimoideae.
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4 ] Byrsonima coccolobifolia
/)EI Lophanthera lactescens
/)D Galphimia brasiliensis
] Verrucularia glaucophylla
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Figura 13. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 1. Nimero de camadas da
epiderme. b. Carater 2. Contorno das paredes anticlinais em vista frontal da epiderme na
face adaxial. A barra com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para

facilitar o entendimento.
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Figura 14. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 3. Contorno das celulas
epidérmicas da face abaxial. b. Carater 4. Presenca de crista estomatica. A barra com
diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

A projecao das células subsididrias sobre os estomatos, configurado no carater 5
(Figura 15A), teve transformagdes dentro de Malpighiaceae varias vezes e o grupo formado
por Aenigmatanthera-Christianella ¢ o que foi representativo para o estado citado. Em
relagdo ao carater 6 (Figura 15b), muito provavelmente surgiu de forma independente ao

menos 3 vezes dentro de Malpighiaceae nos clados Galphinioide e Christianelloide.
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Figura 15. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 5. Projecdo das células
subsidiarias sobre os estdmatos. b. Carater 6. Presenca de células papilosas na superficie
abaxial da epiderme. A barra com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui
para facilitar o entendimento.

Em relacdo a ocorréncia de tricomas exclusivamente caducos (carater 7, Figura 16A)
¢ possivel observar que esse niao ¢ o estado de carater mais frequente no grupo analisado
considerando as duas subfamilias de Malpighiaceae. Tricomas exclusivamente caducos
ocorre no grupo externo, em uma das quatro espécies analisadas de Byrsonimioideae e de

forma pontual em espécies de quatro clados representados em Malpighioideae.
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Figura 16. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 7. Tricomas exclusivamente
caducos e caducos e persistentes. b. Carater 8. Presenca de tricoma do tipo malpighiaceo. c.
Carater 9. Ocorréncia dos tipos de tricomas malpighiaceos. A barra com diferentes cores
corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.
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Figura 17. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 10. Tipos de tricomas. b.
Carater 11. Deposicdo de cera na parede dos tricomas. c¢. Carater 12. Presenca de
hipoderme. A barra com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar
0 entendimento.

Tricomas exclusivamente do tipo malpighidceos (carater 8, Figura 16B) ocorrem na
maioria das espécies, exceto em Tricomaria usillo e Mezia araujoi, que apresentam além de
apresentar tricomas tectores malpighidceos, apresentam tricomas glandulares peltados.
Apenas Hiraea cuiabensis e Christianella sinemariensis apresentam mais de um tipo de
tricoma (T e Y) (carater 9, Figura 17C).

O tipo de tricoma em forma de T (carater 10, figura 17A) parece ser o estado ancestral
em Malpighiaceae, porém com duas transformagdes (tricoma do tipo V) isoladas nos
terminais correspondentes a Janusia guaranitica e Calcicola parvifolia. A deposigdo de cera
(carater 11, figura 17B) nos tricomas parece ter surgido posteriormente e reaparece em varias
espécies de forma isolada. Pode ser tratado como um carater homoplastico, porém com
transformagdes isoladas. Hipoderme diferenciada ndo ocorre no grupo externo € em nenhum
representante analisado da subfamilia Byrsonimoideae (carater 12, figura 17c). Apenas trés
espécies analisadas, Tetrapterys phlomoides, Carolus sinemariensis e Jubelina rosea
apresentam hipoderme diferenciada.

O estado ancestral para o mesofilo (carater 13, Figura 18a) ¢ o tipo dorsiventral com
alguns terminais apresentando homoplasias em relacdo ao tipo isobilateral. Provavelmente o
estado ancestral em relagdo a quantidade de camadas do parénquima paligadico (carater 14,
Figura 18b) seja de apenas uma camada e pode ter aparecido de forma isolada em vérias

espécies.
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Figura 18. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 13. Tipo de mesofilo. b.
Carater 14. Quantidade de camadas do parénquima paligadico. A barra com diferentes cores
corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

Extensdo de bainha dos feixes vasculares (carater 15, Figura 19A) nao foi visualizada
em Ochna serrulata e nas espécies analisadas de Byrsonimoideae. Sugerindo que, muito
provavelmente, o ancestral da familia ndo apresenta este cardter, que deve ter surgido de
forma independentes diversas vezes na subfamilia Malpighioideae.

Ja em relagdo aos tipos de cristais, o estado predominante no grupo estudado ¢ a
presenga de drusas (carater 16, Figura 19B). A ocorréncia de critais prismaticos + drusas

ocorre no grupo externo e diversas vezes em Malpighioideae e dentro de Byrsonimioideae,
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apenas em Galphimia brasiliensis. O Unico clado com mais de uma espécie analisada que

ndo apresentou cristais prismatico ¢ o clado Tetrapterys s.s.
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Figura 19. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 15. Extensdo de bainha no
feixe vascular do mesofilo. b. Carater 16. Presenca de cristais. A barra com diferentes
cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

Para toda a familia o estado ancestral do contorno da nervura mediana em sec¢ao
transversal (carater 17, Figura 20A) parece ter sido o do tipo convexo, que tem
transformagdes isoladas em varios terminais. Na nervura mediana, a presenca de laticiferos

(carater 18, Figura 20B) esté restrita a dois clados: Galphimioide e o clado formado por
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Tetrapterys s.s. Sugerimos que o ancestral, provavelmente, ndo apresenta laticifero, tendo

este surgido de forma isolada em ambos os clados.
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Figura 20. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 17. Contorno da nervura
mediana. b. Carater 18. Laticiferos na nervura mediana. A barra com diferentes cores
corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

A presenga de fibras periciclicas (carater 19, Figura 21) na nervura mediana parece
ser o estado ancestral comum para a subfamilia Malpighioideae, enquanto que para a familia
Malpighiaceae como um todo € incerto. S3o observadas ainda provaveis reversoes, sendo

uma dentro do clado Carolus formado pelas espécies dos géneros Carolus, Hiptage €
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Flabellariopsis e outra no clado Christianelloide formado pelas espécies dos géneros Mezia

e Flabellaria.
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Figura 21. Reconstrucdo dos estados de caracteres. Carater 19. Fibras periciclicas na
nervura mediana nas espécies de Malpighiaceae. A barra com diferentes cores corresponde
aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.



Figura 22. Reconstrucdo dos estados de caracteres. Carater 20. Contorno do peciolo em
seccdo transversal. A barra com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para

facilitar o entendimento.

Anatomia do peciolo (caracteres 20 a 25)

Para o peciolo, o estado ancestral mais provavel, quanto ao contorno do peciolo

(carater 20, Figura 22), ¢ o concavo-convexo, com com transformacgdes isoladas em varios
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terminais, com uma provavel autapomorfia (contorno biconvexo do peciolo) em Jubelina

rosea.

A disposi¢do do sistema vascular em forma de arco aberto provavelmente € o estado

ancestral em Malpighiaceae (carater 21, Figura 23A), sendo o estado predominante no grupo

analisado. Dentre os tipos de arco aberto, os que apresentam extremidades convolutas, muito

provavelmente, surgiu diversas vezes em Malpighioideae e ao menos uma vez em

Byrsonimioideae (carater 22, Figura 23B).

/0 Ochna serruiata

##40] Byrsonima cacsolobifolia
/ /)D Lophanthera lactescens

4 [ Galphimia brasiliensis

100 Verucularia glaucophylla
)0 Heladena mulifiora
/1 W Henleophytum echinatum
. W Bunchosia glanduliera

[ Echinopterys eglandulosa

)0 Ascigmatanthars asisnsra
[ Miedenzuella stannea
\,1 [ Tetraplarys ambigua

O Tetrapterys microphylla

/|0 Tetrapterys phiomaides
)0 Tetrapterys gaudotiana
O Tetraptarys schiedeana
[ Fiabsliariopsis scuminata
/] [ Hiptage benghalensis
Y [ Carolus crasei

Carolus sinemariensis

[ Garelus crlaracarpus
Tricomaria usillo
/| 0] Dicella macroptera
/‘ Ml Dicellz bracteosa
N0 Dicela nucstera
[ Heteropterys paucifiora
O Heteropterys byrsonimifalia
[ Gallaeum antfeoriie
][0 Callaeum psilophylium
[ Alicia anisopetala
\/ [ Mezia araujai

\{ [ Fiabellaria paniculata
[ Malpighiodes bracteosa
O dubetina rosea

[ christianalia multiglanduloss
| 0] christianella surinamensis
[ Janusia guaranitca
/| ] Banisteriopsis membrarifalia
\4 [ Diplopterys pubipetala
][] stigmaghylion ciiatum
D amorimia exatropica
/ /0] Mascagnia divaricata
\\//J] [ Mascagnia vaccinifflia
A] [ Mascagnia llacina
[ Calcicola parvifolia
¢]E| Malpighia glabra

\| (] Malpighia cocsigera

[1 arco aberio
W arco fechado

Byrsonimoide /) DI Octna semuiata
/4 M Byrsanima coccolatifalia
Galphimioide y 4 ] Lophanthera lactescens
/)0 Galptiria brasilensis

/ O verrucularia glaucophylia

ioi /|00 Heladena muttifior

Bunchosioide )] Heladena mutitora
/‘l] Hanleaphytum eghinatum

\‘I Bunchosia glandulifera
] Echinapterys eglanduiosa

0 Psychoplerys dipholiphylla
/)01 Hiraea cuiabensis
O Adeiphia hiraea

] Nisdenzuela sericea

Hireaoide

Tetrapteroide 0] Aenigmatanthers lasiandra

i
/\1I Nigdenzuslla stannea
\/]DTellaptsrys ambigua
I Tetrapterys microphylla
O] Tetrapterys phiomoides

Tetrapterys
)00 Tetrapterys goudotiana
O] Tetrapterys schiedeana
1 Flabelariopsis acuminata
M Hiptage benghalensis.

0 Carolus chasei

0] Carclus chioracarpus

Tricomaria usillo
/|00 Dicella macroptera
"‘1] Dicella bracteasa
00 Dicella nucitera

400 Heterpterys pauifiora

Carolus

Heleropterys
0] Heteropterys byrsanimifalia
40 Callagum antifsbrile:
AW Callaeum psilophyllum

/\\D Alicia anisopetala

> g M Mezia amuioi
/\\D Flabellaria paniculata

"0 Malpighiodes bracteasa
\\ O Jubelina rosea

] christianelia muttglandulosa

Christianelloide

%Dcnrshamz”a surinamensis
)0 danusia guararitica

/|0 Banistenspsis memeranitolia
(0] Diplosterys pubipetala

Stigmaphylloide

0] stigmaphyllon ciliatum

/ /|01 Amarimia exotropica
/7|0 Mascagnia divaricata
\/ % W Mascagnia vaccinifalia

0] Mascagnia liacina
\/)D CGalcicola parvifolia
0] Malpighia glatra
B Malpighia coccigera

e I arco aberto simples
B com extremidades convolutas

Amorimia

Malpighioide

Figura 23. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 21. Conformacéo do sistema
vascular do peciolo. b. Caraer 22. Tipo de arco aberto. A barra com diferentes cores
corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.
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Em relagcdo aos feixes acessorios no peciolo (carater 23, Figura 24), esses estdo

presentes em todas as espécies analisadas de Byrsonimioideae, provavelmente ocorrendo no

ancestral da familia, mas com possiveis perdas em Malpighioideae. Os laticiferos no peciolo

(carater 24, Figura 24) parecem ter surgido em Byrsonimoideae (clado Galphimioide), com

provavel perda em Malpighioideae e reversdo no clado Tetrapterys s.l.

/)0 Ochna sermulata
B Byrsonima coccolobifolia
// Il Lophanthera lactescens
/ Ml Galphimia brasiliensis
/, Ml Verrucularia glaucophylla
/ ]D Heladena multifiora
/) [ Henleophytum echinatum
/ M Bunchosia glandulifera
/ M Echinopterys eglandulosa
// M Psychoperys dipholiphylia
/ Ml Hiraea cuiabensis
/ M Acelphia hiraea
M Niedenzuelia sericea
/ M Acnigmatanthera lasiandra
/ M Niedenzuella stannea
[l Tetrapterys ambigua
M Tetrapterys microphylia
M Tetrapterys phiomoides.
0] Tatrapterys goudotiana
] Tetrapterys schiedeana
JC] Flabeliariopsis acuminata
[ Hiptage benghalensis
M Carolus chasei
4 Carolus sinemariensis
M Carolus chiorocarpus
g Tricomaria usillo
(V4 W Dicella macroptera
M Dicella bracteosa
M Dicella nucifera
M Heteropterys paucifiora
Ml Heteropterys byrsonimifolia
W Callacum antifebrile
Ml Callaeum psilophyllum
Ml Alicia anisopetala
/0 Mezia arauioi
\(J 0 Fiabellaria paniculata
W Maipighiodes bracteosa
M Jubelina resea
M Christianella multiglandulosa
M Christianeila surinamensis
M Janusia guaranitica
M Banisteriopsis membranifolia
[ Diplopterys pubipetala
Ml Stigmaphylion ciliatum
M Amorimia exotropica
M Mascagia divaricata
M Mascagnia vaceiniifolia
M Mascagnia lilacina
M Calicola parvifolia
M Malpighia glabra
] Malpighia coccigera

[ ausente
Il presente

Byrsonimoide

Galphimioide

Bunchosioide

I Hircaoide

Tetrapteroide

Tetrapterys

Carolus

Heteropterys

Christianelloide

Stigmaphylloide

Amorimia

Malpighioide

®

/)0 0chna serulata

7|0 Byrsonima caccolobifolia
B Lophanthera lactescans
M Galphimia brasiliensis
W Verrucularia glaucophylla
O] Heladena multifiora
/N0 Henleophytum echinatum
\V/J 00 Bunchosia glanduifera

] Echinopterys eglandulosa
/)00 Psychopterys dipholiphylla
$)0] Hiraea cuiabensis

JJ Adeiphia hiraea
Niedenzuella sericea
/]D Aenigmatanthera lasiandra
/\]D Niedenzuella stannea
\/]D Tetrapterys ambigua

0 Tetrapterys microphylla

M Tetrapterys phiomoides
Ml Tewrapterys goudotiana
M Tetrapterys schiedeana
]D Flabellariopsis acuminata
/\]D Hiptage benghalensis
Y ] Carolus chasei
)0 Carolus sinemariensis
\OI Carolus chiorocarpus
w O] Tricomaria usillo
}D Dicella macroptera
//]D Dicella bracteosa
I Dicetia nucifera
] Heteropterys paucifiora
10 Heteroptarys byrsonimifolia
)00 Callacum antifebrile
QO Callaeum psilophyllum
AD Alicia anisopetala
f \ /0 Mezia araujoi
ND Flabellaria paniculata
] Malpighiodes bracteosa
\ O ubeling rosea
0] Chvistianela mutiglanduiosa
)0 Chistianelia surinamensis
[ Janusia guaranitica
/N0 Banisteriopsis membranifolia
\VJ] Diplopterys pubipetsia
O stigmaphylion ciliatum
] Amorinvia exotrapica
/ ] Mascagnia divaricata

\///]D Mascagnia vacciniifolia
7/ \\0) Mascagria tacina
\\/ [ Cakcicola parvifolia

400 Malpighia glabra
O] Malpighia coccigera
[ ausente

Il presente

Figura 24. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 23 Feixes acessorios no
peciolo. b. Carater 24. Laticiferos no peciolo. A barra com diferentes cores corresponde aos

clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.
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De acordo com a reconstrugdo de carater o ancestral provavelmente ndo possuia fibras
periciclicas (carater 25, Figura 25). Este carater mostra ainda que ¢ provavel que haja uma

reversao no clado Malpighioide, onde apenas Malpighia glabra possui fibras periciclicas no

peciolo.

[ Ochna serrulata
O Byrsonima coccolobifolia

Byrsonimoide
Il Lophanthera lactescens

[ Galphimia brasiliensis Galphimioide
W Verrucularia glaucophylla

M Heladena multifiora

M Henleophytum echinatum ..
Bunchosioide
M Bunchosia glandulifera

a Echinopterys eglandulosa

[ Psychopterys dipholiphylla
&) Hiraea cuiabensis
M Adelphia hiraea

Hireaoide

[ Niedenzuella sericea
\‘. Aenigmatanthera lasiandra

Tetrapteroide
[ Niedenzuella stannea P

\/JD Tetrapterys ambigua

| | Tetrapterys microphylla

| | Tetrapterys phlomoides
| | Tetrapterys goudotiana Tetrapterys
| | Tetrapterys schiedeana

O Flabellariopsis acuminata

(] Hiptage benghalensis
[ carolus chasei Carolus

&) Carolus sinemariensis

[ carolus chlorocarpus

[ Tricomaria usillo
[ Dicella macroptera
[ Dicella bracteosa
M Dicella nucifera
[ Heteropterys paucifiora HC[CI’OP[CF}’S
I Heteropterys byrsonimifolia
M Callaeum antifebrile
[ callaeum psilophylium
M Alicia anisopetala

M Mezia araujoi

Christianelloide

]D Flabellaria paniculata
[ Malpighiodes bracteosa

M Jubelina rosea
[l Christianella multiglandulos:

M Christianella surinamensis
]D Janusia guaranitica
/N0 Banisteriopsis membranifoli

\/]D Diplopterys pubipetala Stigmaphylloidc
[ stigmaphylion ciliatum
/\'D Amorimia exotropica Amorimia
[J Mascagnia divaricata
V//]EI Mascagnia vacciniifolia
/\][:I Mascagnia lilacina
v [ calcicola parvifolia Malpighioide

‘. Malpighia glabra
]D Malpighia coccigera

Figura 25. Reconstrucdo dos estados de caracteres. Carater 25. Fibras periciclicas pelo

peciolo. A barra com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o
entendimento.
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Distribuicdo e morfologia das glandulas foliares (caracteres 26 a 33)

A auséncia de glandulas foliares (carater 26, Figura 26A) ocorre apenas em dois
géneros de Byrsonimoideae (Byrsonima e Verrucularia) e um de Malpighioide (Echinopterys
eglandulosa). A presenga de glandulas nas folhas possivelmente ¢ o estado de carater
ancestral para as Malpighiaceae e sua auséncia provavelmente seja uma homoplasia por
paralelismo dentro de Bunchosioide e Galphimioide.

Em relagdo a presenga das glandulas peciolares (carater 27, Figura 26B), houve uma

transformagdo de forma isolada em varios terminais. Dentre as espécies analisadas da

subfamilia Byrsonimoideae, as glandulas ocorrem apenas em Lophanthera lactescens.

/)0 0chna semlata
///\[C] Byrsonima coccolobifolia
/7 /l Lophanthera lactescens
Ml Galphimia brasiliensis
‘D Verrucularia glaucophylla
M Heladena muttfiora
|l Henleophytum echinatum
M Bunchosia glandulifera
] Echinopterys eglandulosa
M Psychopterys dipholiphylla
M Hiraea cuiabensis
M Adelphia hiraea
M Niedenzuella sericea
Ml Aenigmatanthera lasiandra
M Niedenzuella stannea
M Tetrapterys ambigua
M Tetrapterys microphylla
W Tetrapterys phlomoides
Bl Tetrapterys goudatiana
M Tetrapterys schiedeana
M Flabellariopsis acuminata
M Hiptage benghalensis
M Carolus chasei
M Carolus sinemariensis
M Carolus chiorocarpus

W Tricomaria usillo

M Dicella macroptera

M Dicella bracteosa

M Dicella nucifera

M Heteropterys paucifiora

M Heteropterys byrsonimifolia
M Callaeum antifebrile

M Caliaeum psilophyllum

M Alicia anisopetala

M Mezia araujoi

M Flabellaria paniculata

B Malpighiodes bracteosa

W Jubelina rosea

M Christianella multiglandulosa
M Christianella surinamensis
M Janusia guaranitica

M Banisteriopsis membranifolia
M Diplopterys pubipetala

M Stigmaphylion ciliatum

M Amorimia exotropica

M Mascagnia divaricata

B Mascagnia vacciniifolia

M Mascagnia lilacina

M Calcicola parvifolia

M Malpighia glabra

W Maipighia coccigera

Causente
W presente

Figura 26. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 26. Presenca de glandulas
foliares b. Carater 27. Presenca de glandulas peciolares. A barra com diferentes cores
corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.
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No que se refere a distribuicao das glandulas foliares (carater 28, Figura 27A) quando

presentes no peciolo, provavelmente o ancestral ndo apresenta glandulas em suas folhas, e os

estados de carater surgiram véarias vezes dentro de Malpighiaceae como, por exemplo, as

glandulas ao longo do peciolo. Em relagdo a ocorréncia das glandulas na lamina foliar,

consideramos que este carater predomina dentre as espécies analisadas, com auséncia apenas

em Byrsonima coccolobifolia, Verrucularia glaucophylla,

Echinopterys eglandulosa,

Psychopterys dipholiphylla, Banisteriosis membranifolia e Stigmaphyllon ciliatum (carater

29, Figura 27B).

[l no apice
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[ 2o longo
Il auscnte

Figura 27. Reconstrugdo dos estados de caracteres.
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a. Carater 28. Distribuicdo das

glandulas no peciolo. b. Caréater 29. Glandulas na lamina foliar. A barra com diferentes

cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.
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Figura 28. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 30. Ocorréncia das glandulas
laminares marginais. b. Carater 31. Distribui¢do das glandulas laminares marginais. A barra
com diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

Em relacdo as glandulas laminares marginais (carater 30, Figura 28 A), provavelmente

surgiram varias vezes dentro de Malpighiaceae com divergéncias quanto a sua distribuicdo.

Glandulas laminares marginais restrita a base, surgiu diversas vezes dentro da familia e em

Byrsonimoide (clado Galphimioide) apenas ha glandulas na base de Galphimia brasiliensis.

Nos demais clados, o estado de carater restrito a base aparece apenas nas extremidades dos

clados com algumas reversdes nos clados Tetrapteroide e Carolus.
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Figura 29. Reconstrucdo dos estados de caracteres. a. Carater 32. Glandulas laminares
abaxiais. b. Carater 33. Distribuicdo das glandulas laminares abaxiais. A barra com
diferentes cores corresponde aos clados utilizados aqui para facilitar o entendimento.

A presenca de glandulas por toda a margem € um carater comum aos segregados de

Mascagnia (carater 31, Figura 28B).

As glandulas laminares abaxiais provavelmente ndo estavam presentes no ancestral

comum. No clado Galphimioide esta presente apenas em Lophanthera lactescens. No carater

33, foi observado uma maior variagdo nos estados de caracteres para a distribui¢do das

glandulas pela 1amina foliar e uma autapomorfia foi observada em Carolus chlorocarpus que

apresenta a glandula tanto na base como no éapice.
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Discusséo

Caracteres anatomicos foliares e suas implicagdes taxondmicas no grupo

A partir dos resultados obtidos neste estudo foi possivel registrar alguns caracteres
anatdbmicos potencialmente Uteis na caracterizacdo a nivel especifico, representando
provaveis autapomorfias. Os principais caracteres serdo discutidos abaixo considerando sua

ocorréncia, principalmente, nos grupos segregados de Mascagnia.

Dos 33 caracteres levantados, apenas um se mostrou divergente entre o grupo externo
e as espécies de Malpighiaceae analisadas, a epiderme bisseriada surgindo em algumas
regifes na face adaxial presente apenas em Ochna serrulata (Ochnaceae). No entanto, em
estudos realizado com espécies de Malpighiaceae, as descri¢cbes foram sempre de epiderme
unisseriada ou bisseriada descontinua (Silva et al. 2011; Aragjo et al., 2010; Silva, 2014;
Mello et al., 2019). Por exemplo, Araujo et al. (2010) utilizam a ocorréncia de epiderme
bisseriada em algumas regides da folha de Byrsonima verbascifolia, B. crassifolia e B.
lancifolia e epiderme unisseriada em B. coccolobifolia, como observado no presente estudo.
Dentre as as espécies de Banisteriopsis, 0s autores citam B. anisandra, B. gardneriana e B.
laevifolia como tendo epiderme bisseriada e o resultado da Unica espécie do género estudada
por nos revela epiderme unisseriada. Por fim, das espécies de Heteropterys que Aradjo et al.
(2010) analisaram, H. byrsonimimifolia é unisseriada, corrobarado em nosso estudo, e apenas
em H. tomentosa é bisseriada. Desta forma, apesar deste carater se mostrar informativo a
partir dos resultados obtidos neste estudo, quando incluimos espécies de Malpighiaceae

estudadas por outros autores, verificamos que o carater é variavel na familia a nivel genérico.

A ocorréncia de epiderme bisseriada em determinadas regides ja foi relatada em
outras familias, como por exemplo Erythroxylaceae e Rutaceae. Segundo Rury (1981)

subdivisbes em algumas células da superficie adaxial da epiderme ocorre em espécies de
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Erythroxylum (Erythroxylaceae, Malpighiales).No entanto, o autor destaca que possiveis
interpretacdes equivocadas da condicao bisseriada da epiderme podem ser geradas devido as
técnicas utilizadas. J& para algumas espécies em Rutaceae (Sapindales), Muntoreanu et al.
(2011) relatam, pela primeira vez na familia, a ocorréncia de epiderme bisseriada em algumas

regides da folha de Helietta apiculata.

Em vista frontal, a epiderme da lamina foliar nas superficies adaxial e abaxial podem
apresentar, em suas paredes anticlinais, dois tipos de contornos: reto ou sinuoso. Em nossas
analises, observando a superficie adaxial, vimos que algumas espécies de géneros segregados
de Mascagnia (Aenigmatanthera, Alicia, Amorimia, Carolus, Calcicola, Callaeum
antifebrile e Christianella) apresentam o contorno reto, enquanto outras como Adelphia
hiraea e Malpighiodes bracteosa, Niedenzuella stannea e Callaeum psilophyllum o contorno
¢ sinuoso. Nos demais grupos, este carater também se mostrou variavel, exceto em
Mascagnia onde as trés especies analisadas apresentam contorno reto em ambas as faces.
Interessante destacar que a diferenca entre o contorno da parede entre as duas espécies de
Callaesum pode auxiliar na distingdo das mesmas, como ja proposto por Guimaraes et al.

(2016) em espécies de Stigmaphyllon (Malpighiaceae).

Células papilosas na superficie abaxial da epiderme foram observadas em
Christianella surinamensis e Malpighiodes guianensis, pertencentes ao clado Tetrapteroide,
além de Verrucularia glaucophylla. Apesar de Metcalfe e Chalk (1950) relatarem a presenca
de células papilosas em outras Malpighiaceae pertencentes aos géneros Burdachia,
Heteropterys e Stigmaphyllon, nos dois ultimos géneros que também foram estudados no
presente trabalho, ndo observamos o carater. No caso de Verrucularia glaucophylla, em que
foram observadas células papilosas, Vega et al. (2002) também j& haviam relatado este
carater para a espécie, demonstrando ser, a principio, um carater conservado para a espécie.

Observamos ainda que Christianella surinamensis apresenta papilas alongadas
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periclinalmente, formando estruturas pontiagudas e afiladas semelhantes as observadas por
Farias et al. (2016) em Passiflora vespertilio (Passifloraceae, Malpighiales) e Guesdon et al.

(2018) em Glandonia (Malpighiaceae).

Um outro carater ainda em Christianella que poderia separar as duas espécies
estudadas € a presenca de cristas estomaticas apenas em C. surinamensis. A presenca de crista
estomaética é relatada por diversos autores em Malpighiaceae, como Ferreira (1981) para a
espécie Peixotoa hispidula e Araujo et al. (2010) para todas as espécies de Byrsonima que
analisaram, incluindo B. coccolobifolia que também analisamos e observamos as cristas. No
presente estudo, observamos que a ocorréncia de cristas estomaticas € uma sinapomorfia
homoplastica para 14 espécies, tendo surgido, provavelmente, varias vezes dentro de

Malpighiaceae de forma independente.

Um outro caréater ainda relacionado aos estobmatos e que foi citado por Mello et al.
(2019) em Peixotoa hispidula e Aradjo et al. (2020) para as espécies de Banisteriopsis
(Malpighiaceae) é a ocorréncia de células subsidiarias encobrindo os estdbmatos, quando
vistos em secc¢do transversal. No presente estudo, observamos que este carater ocorre em 24
espécies que compreendem os clados Byrsonima, Christianella, Malpighia, Stigmaphyllon e
Tetrapterys e teria surgido, provavelmente, pelo menos cinco vezes. Para 0s segregados,
ocorre em Aenigmatanthera, Alicia anisopetala, Callaeum, Carolus chasei e C.
chrolocarpus, Christianella, Niedenzuella sericea, Malpighiodes guianensis. Nos demais
grupos estudados, o carater ocorre em Mascagnia divaricata, Tetrapterys ambigua e T.

microphylla.

Quanto ao indumento, os segregados de Mascagnia apresentam tricomas do tipo T,
com excecao dos géneros Calcicola que apresenta o tricoma do tipo V e Psychopterys com
tricomas do tipo Y. Ainda em relacdo aos tricomas, observamos que Adelphia, Niedenzuella,

Callaeum e Christianella apresentam uma deposi¢édo de cera nas paredes dos tricomas, mas
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que nao é exclusiva para os segregados, uma vez que tal caracteristica é observada ocorrendo
pontualmente em pelo menos um género de cada clado analisado na familia. Excecdo ocorre
no clado formado pelos géneros Mezia, Flabellaria e Malpighiodes e com as espécies de
Carolus cujos tricomas apresentam paredes lisas, ou seja, sem deposicdo de cera. Segundo
Rao e Sarma (1992), a deposicédo de cera na parede dos tricomas em Malpighia coccigera
ocorre ao longo do desenvolvimento do tricoma. Por tanto, a presenca de cera nos tricomas,
se utilizado como caréater diagndéstico, deve ser cuidadosamente analisado nas diferentes fases
do desenvolvimento dos tricomas ou o material analisado deve ser padronizado quanto ao
desenvolvimento da folha, como foi feito neste estudo em que todas as folhas analisadas eram

completamente expandidas.

Ainda se tratando do sistema de revestimento, quanto ao indumento, observamos que
0 tipo sericeo é 0 mais comum entre as espécies, embora ndo tenham sido observados em
Byrsonima coccolobifolia, Carolus sinemariensis, Henleophyllum echinatum, Psychopterys
dipholiphylla e Tetrapterys schiedeana. 1sso pode ter ocorrido devido a quebra ou queda do
tricoma na folha durante os procedimentos metodologicos utilizados na coleta ou durante o
processamento das amostras, ja que as cicatrizes de tricomas foram observadas. Uma outra
possibilidade para a ndo visualizacdo dessas estruturas € o tricoma ser caduco e cair logo
apos o desenvolvimento da folha. Os tricomas exclusivamente malpighiaceos (T, Y ou V)
sd0 comuns para a maioria das espécies estudadas, corroborando os resultados obtidos em
analises de varios géneros de Malpighiaceae como Camarea (Mamede, 1993),
Banisteriopsis, Byrsonima e Heteropterys (Aradjo et al., 2010), Stigmaphyllon (Guimaraes
et al., 2016), Amorimia (Almeida et al., 2017; Mello et al., 2019), Malpighia (Barcenas-
Lopez et al., 2019) e Mcvaughia (Almeida et al., 2019). Quanto a ocorréncia dos tricomas
malpighiaceo (T, Y ou V), observamos que uma Unica espécie pode apresentar mais de um

tipo como ocorre em Christianella surinamensis.
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Observamos ainda que o tricoma do tipo T ocorre em todos os clados, mas é de
ocorréncia comum entre as espécies do clado Christianella. Exclusivamente tricomas do tipo
Y foram observados apenas em Psychopterys dipholiphylla (clado Hiraea) e em Tetrapterys
phlomoides (clado Tetrapterys s.s.). O tipo V ocorre apenas em Janusia guaranitica e
Calcicola parviflora, mas de acordo com Francener (2016), este tipo também ocorre em
Byrsonima. Tricomas unicelulares, ndo glandulares e ndo ramificados semelhantes aos
observados por Rao e Sarma (1992) em Stigmaphyllon littorale e Thryallis glauca, foram
registrados em Mezia araujoi. Tricomas pluricelulares, glandulares do tipo peltado foram
observados em Mezia araujoi e Tricomaria usillo, representando o primeiro relato para
Malpighiaceae. Estes tricomas tém uma cabeca com cerca de oito células, semelhantes,

morfologicamente, aos observados por Nogueira et al. (2013) nas espécies de Bignoniaceae.

Em relagdo a presenga de hipoderme estruturalmente diferenciada, apenas trés
espécies apresentam este carater: Jubelina rosea, Carolus sinemariensis e Tetrapterys
phlomoides. No caso do género Carolus, este carater pode ser utilizado na distin¢éo entre as

duas espécies analisadas, provavelmente, representando autapomorfia para as espécies.

O mesofilo do tipo dorsiventral € comum em Malpighiaceae e menos frequente o do
tipo isobilateral (Metcalfe e Chalk, 1950; Ferreira, 1981; Mamede, 1993; Aradujo et al., 2010,
Barcenas-LoOpez et al., 2019). Muitas vezes dentro de um mesmo género é possivel observar
mesofilo do tipo dorsiventral e isobilateral. O tipo isobilateral foi observado apenas em trés
espécies: Tetrapterys ambigua (Tetrapterys s.l), T. schiedeana (Tetrapterys s.l) e Tricomaria
usillo, nas demais é dorsiventral. Este carater pode ser diagnostico para reconhecer espécies,
mas a nivel genérico ndo mostra ser eficaz uma vez que um mesmo género pode apresentar
os dois tipos, como por exemplo em espécies de Byrsonima, B. verbascifolia tem mesofilo
isobilateral (Aradjo et al., 2010; Silva, 2014) enquanto B. intermedia tem mesofilo

dorsiventral. Outro carater comum aos segregados de Mascagnia € o tipo dorsiventral do
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mesofilo com apenas trés espécies apresentando mesofilo do tipo isobilateral, Henleophytum
echinatum, Bunchosia glandulifera e Dicella bractosa. Alguns géneros apresentam variacao
entre os tipos de mesofilo em suas espécies, por exemplo, em 32 das 42 espécies de
Banisteriopsis analisadas por Aradjo et al. (2020), o mesofilo era do tipo isobilateral e nas
demais do tipo dorsiventral. Variagbes como esta também foram observadas no presente
trabalho em Tetrapterys, em que Tetrapterys ambigua (Tetrapterys s.I), T. schiedeana
(Tetrapterys s.I) apresentam mesofilo isobilateral, diferindo das outras trés espécies do

género que apresentam mesofilo dorsiventral.

O numero de camadas do parénquima palicadico varia de uma a vérias camadas,
sendo mais frequente a presenca de uma camada com células justapostas. Nas espécies
analisadas no presente trabalho, este carater varia entre 0s grupos sendo a maioria com apenas
uma camada de parénquima palicadico. Variacdo intragenérica foi observada apenas em
Tetrapterys microphylla, que tem ocorréncia no Cerrado brasileiro, e T. schiedeana, que tem
ocorréncia na América Central, principalmente em areas de florestas tropicais, apresentam
mais de uma camada. VariacOes entre espécies do mesmo género foram descritas em
Byrsonima por Silva (2014). Segundo o autor, o parénquima pali¢adico apresenta uma tnica
camada nas espécies de area de mata, enquanto naquelas que ocorrem com uma distribuicdo
vegetacional mais ampla, podem apresentar mais de uma camada. Por conta da plasticidade
que a folha pode apresentar de acordo com a quantidade de luminosidade do ambiente que a
planta vive, o ideal seria comparar individuos vindos dos mais variados ambientes a fim de

diagnosticar se este carater € ou ndo informativo do ponto de vista taxondémico.

Entre os grupos segregados de Mascagnia ha presenca de fibras circundando o feixe
vascular em Adelphia, Aenigmatanthera, Alicia, Amorimia, Callaeum, Christianella e
Malpighiodes. Araujo et al. (2010) utilizam este carater para fins taxondmico em espécies de

Banisteriopsis, Byrsonima e Heteropterys Comparando as espécies analisadas pelos autores
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com as estudadas no presente trabalho, observamos que em Banisteriopsis membranifolia
ambos estudos ndo registraram fibras periciclicas no peciolo, em Byrsonima coccolobifolia
este carater foi registrado apenas por Araujo et al. (2010) e em Heteropterys byrsonimifolia

ambos estudos registraram a presenca do carater.

A ocorréncia de laticiferos nas 1dminas foliares era relatada até entdo apenas para 0s
géneros Galphimia, Lophanthera, Spachea e Verrucularia, do clado Galphimia, subfamilia
Byrsonimoideae (Anderson, 1977; Vega et al., 2002). No entanto, Pace et al. (2019)
demonstraram a ocorréncia de laticiferos em folhas de espécies de Tetrapterys s. s. e
Stigmaphyllon, pertencentes a subfamilia Malpighioideae. Corroboramos a presenca dos
laticiferos em espécies do clado Galphimia com Galphimia brasiliensis, Lophanthera
lactescens e Verrucularia glaucophylla, além das espécies do clado Tetrapterys s. s.
(Tetrapterys goudotiana, T. phlomoides e T. schiedeana). Desta forma, a presenca de
laticiferos, antes restrita as espécies de Byrsonimoideae, € um carater que também se estende
nas Malpighioideae e pode ser um carater a ser analisado para fins taxondmicos na familia.
Na regido cortical do peciolo proximo ao sistema vascular, observamos ainda que estes
laticiferos tém associacdo com o tecido floematico tendo a mesma formacdo que em
Galphimia brasiliensis (Santos-Silva e Melo-de-Pinna, 2018) e Lophanthera lactescens,

observado no presente estudo.

Um carater comum a todos 0s representantes dos segregados em Mascagnia foi a
organizacao do sistema vascular aberto no peciolo. Apesar de se mostrar presente em todos
0s géneros segregados, também ocorre em algumas outras espécies, demonstrando ser um
carater comum em Malpighiaceae. Outro carater comum na familia é a presenca de feixes
acessorios, comumente utilizado para distinguir espécies na familia como proposto por

Araujo et al. (2010) e Araujo et al. (2020). No presente estudo, todos os segregados que
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analisamos apresentam feixes acessorios no peciolo, podendo ser um carater atil na

caracterizacdo dos segregados de Mascagnia.

Distribuicdo e morfologia das glandulas foliares

A ocorréncia de glandulas foliares em Malpighiaceae é ampla, podendo estar presente
no peciolo e/ou pela 1dmina foliar. Apenas trés das 50 espécies analisadas ndo apresentam
glandulas, aléem de Ochna serrulata (grupo externo). Interessante destacar que essas trés
espécies ndo fazem parte dos géneros segregados de Mascagnia.

O que diferencia entre alguns géneros é a localizacéo e a distribui¢do das glandulas.
Glandulas laminares localizadas na margem da folha séo observadas em todos os segregados,
com excecdo de Psychopterys dipholiphylla. Glandulas na superficie abaxial préoximo a
margem da folha sdo encontradas em Alicia anisopetala, Amorimia exotropica, Callaeum
psilophyllum e Malpighiodes guianensis. Apenas Carolus chlorocarpus apresenta ao mesmo
tempo gléandulas proximas da base e do &pice da lamina foliar. Amorimia exotropica e
Calcicola parvifolia tem glandulas na base da lamina. Estes caracteres sdo Uteis na
classificacdo a nivel generico e sdo importantes para a identificacdo quando na auséncia de

material fértil.

Quando presente no peciolo, a localizacdo da glandula nos géneros segregados de
Mascagnia analisados se da na base, ao longo ou no apice do peciolo. Podemos aqui, sob a
Optica da morfologia, utilizar este estado de carater como um valor taxondémico para
determinas espécies, por exemplo apenas Niedenzuella stannea apresenta glandula na base
do peciolo, enquanto Adelphia hiraea, Carolus chrolocarpus e Christianella multiglandulosa
apresentam no apice. Para as espécies de Amorimia, Mello et al. (2019) descrevem glandulas
presentes na lamina foliar, na superficie abaxial, proximas a margem, caracteristica que
também observamos em Amorimia exotropica. Dentre 0s géneros analisadas neste estudo,

apenas Calcicola e Malpighiodes nao apresentam glandulas no peciolo.
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Ao observamos as secgdes transversais do apice foliar, percebemos que as estipulas
das espécies apresentam uma estrutura anatdmica diferente de uma estipula comum,
possuindo epiderme constituida por células alongadas, semelhantes a epiderme em palicada
das estruturas secretoras nas plantas (Fahn, 1979). Estipulas sdo estruturas que se
desenvolvem na base de uma folha, frequentemente, pareadas em lados opostos no ponto de
inser¢do do peciolo ao eixo caulinar (Weberling, 2006). Em Malpighiaceae, as estipulas
quando persistentes, podem estar posicionadas no caule entre o peciolo ou acima, ha margem
ou mesmo na face interna (Anderson et al., 2006). Em Heteropterys intermedia e Janusia
guaranitica, as estipulas interpeciolares sdo persistentes e muito pequenas (Anderson et al.,
2006). Em Galphimia brasiliensis as estipulas sdo amplas, lineares ou triangulares com
tricomas espalhados ao longo da margem e persistentes no caule (Anderson, 2007).

Sabe-se que a ocorréncia de estipulas em eudicotileddneas sdao bem relatadas para
Gentianales, principalmente em Rubiaceae, que contém estipulas interpeciolares,
consideradas como sinapomorfia para essa familia (Robbrecht, 1988; Bremer e Struwe, 1992;
Weberling, 2006). Endress e Bruyns (2000) reportam a auséncia de estipulas na maioria das
espécies de Apocynaceae, com rara ocorréncia de pequenas e deciduas estipulas em alguns
representantes. Capelli et al. (2017) demonstram que a condicdo em Apocynaceae, talvez
seja revertida com a presenca de estipulas modificadas em coléteres interpeciolares em

muitos representantes da familia e sua perda secundaria pode ter ocorrido em varios géneros.

N&o ha relatos da existéncia de coléteres em Malpighiaceae e por isso sugerimos mais
investigacdes em relacdo a composi¢do quimica do exsudato da estipula, pois ela apresenta
uma estrutura anatdmica muito semelhante a de um coléter estipular. Os coléteres sédo
estruturas secretoras multicelulares que produzem uma secrecdo pegajosa composta por
varios tipos de substancias, como mucilagem, substancias lipofilicas ou uma mistura de

ambas, com a principal funcdo de proteger e lubrificar os meristemas (Fahn, 1979, 1990;
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Thomas, 1991; Castro e Demarco, 2008). Em familias de eudicotileddneas, 0s coléteres,
geralmente, sdo persistentes e mantém sua forma em Apocynaceae e Rubiaceae e geralmente
consistem em um ndcleo central de células parenquimaticas alongadas, e uma epiderme

secretora pali¢adica (Castro e Demarco, 2008).

Os coléteres também foram relatados para diversas familias dentro de Malpighiales,
como Euphorbiaceae, Erythroxylaceae, Passifloraceae, Rhizophoraceae, Turneraceae
(Thomas, 1991), Caryocaraceae (Paiva e Machado, 2006) e Salicaceae (de Faria et al., 2019).
Desta forma, sugerimos que novos esforcos sejam dados ao estudo de coléteres em

Malpighiaceae.
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Conclusoes

Este estudo levantou trinta e trés caracteres morfoanatémicos foliares mais relevantes
para as espécies de Malpighiaceae com a inclusdo dos géneros segregados de
Mascagnia.

Diversos caracteres se mostraram homoplasticos para o grupo, e nenhuma
sinapomorfia morfoanatdmica foi observada nos clados dos grupos segregados.
Apesar das diversas homoplasias registradas, alguns caracteres se mostraram como
potencialmente autapomorfias, sugerindo sua utilizacdo na caracterizacdo de algumas
espécies delas.

Além de mostrar que diversos caracteres morfoanatdmicos foliares séo homoplasticos
no grupo, com alguns representando autapomorfias de espécies, este trabalho
contribui também no entendimento da anatomia de Malpighiaceae com o primeiro
registro para a familia de tricoma glandular do tipo peltado em Mezia araujoi e
Tricomaria usillo.

Com a andlise anatdbmica das glandulas foliares observamos que a morfologia e a
anatomia entre elas sdo semelhantes aos nectarios extraflorais foliares de
Passifloraceae. Destacamos também que os resultados da analise das glandulas nas
estipulas sugerem a ocorréncia de coléteres estipulares, como descritos para outras
familias de angiospermas.

Como uma conclusdo geral do estudo, os caracteres morfoanatémicos foliares
analisados podem ser utilizados na caracterizacdo de espécies, mas S0 pouco
informativos no que se refere a sinapomorfias anatdbmicas dos segregados de

Mascagnia.
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